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Abstrakt

Horni hranice lesa je fenomén s globalnim vyskytem, ktery predstavuje nahlou zménu
mezi dvéma vyrazné odlisnymi formami vegetace, a to horskym lesem a nizkou alpinskou
vegetaci. Ukazuje se, ze primarni klimaticky faktor, ktery urcuje jeji polohu je teplota.
V této praci jsou shrnuté vysledky, které popisuji vliv teploty na vyskovou polohu horni
hranice lesa a hledaji spolecny vzorec, ktery by jeji polohu urcoval. Funkéni zdtivodnéni
neschopnosti stromi prezit nad horni hranici lesa nabizi dvé hypotézy: C-limitujici a rist-
limitujici. Prvni tvrdi, Ze stromy jsou limitované nedostatkem uhliku, pficemz podstatou
druhé je limitovany rtst na zakladé nizkych teplot i pres to, Ze uhliku je dostatek. Tato
prace poskytuje prehled argumentii pro kazdou z nich a popisuje stav sou¢asného poznani

v této problematice.

Klicova slova

Horni hranice lesa, izoterma, nestrukturni sacharidy, C-limitujici hypotéza, rist-limitujici

hypotéza.

Abstract

The alpine treeline is a global phenomenon which represents sudden change between two
significantly different vegetation types: mountain forest and low-stature alpine vegetation.
The primary climatic factor that determines its position seems to be the temperature. We
summarize the results that describe the relation between temperature and the altitudinal
position of the treeline and search for a general formula that would determine its position.
There are two hypotheses which try to explain what is the main limiting factor above tre-
eline: C-limitation and growth-limitation. The first one claims trees are limited by carbon
shortage, while the latter one favours low-temperature limitation of tissue formation al-
though the carbon income is sufficient. This thesis provides a summary of the arguments

for each of them and describes the state of knowledge on this matter.
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1 Uvod

Vyskové rozsirenie stromov ako zivotnej formy alebo tiez klimatickd horna hranica lesa
stali v popredi zaujmu ekolégov uz od vzniku ich oboru. Tato prirodzena hranica vy-
medzuje zhora pasmo horskych lesov a zdola alpinske pasmo a vyskytuje sa vSade, kde
najdeme pohoria dosahujice dostatoc¢nit nadmorski vysku, ¢ize po celom svete s vynim-
kou Antarktidy, kde je prilis chladné podnebie. Preto je tento objekt nadmieru vhodny
na vyskum globalnych ¢initelov. Obecne, vyskova zonéalnost umoziuje komparativny vy-
skum a hladanie stvislosti na zéklade geofyzikalnych vplyvov ako napriklad nizkej teploty,
spolu s dalgimi faktormi, ktorych vplyv chceme potvrdit, ¢i vyvratit [30].

Okrem komparativnych stadii je hornd hranica lesa zaujimava uz sama o sebe.
Otéazka, ako je mozné, ze na velkych plochéch tplne dominantné Zivotné forma sa po par
desiatkach metrov takmer nevyskytuje provokuje a ziada si zjednocujice vysvetlenie.
V stcastnosti je tiez vzhladom na svoj globalny vyskyt a blizky vztah s klimatickymi pod-
mienkami spolu so svojou dynamikou vyznamnym indikdtorom globalneho oteplovania a
jeho dopadov. Hlbsie pochopenie pri¢in znemoznujucich rozsirenie stromov do vyssich
nadmorskych vySok ndm umozni lepSie porozumief dynamike tejto hranice a néasledne
spravne vyhodnotif pri¢iny jej Sirenia alebo Gstupu.

Cielom tejto prace je zhrnit abiotické faktory, ktoré ovplyviuju polohu prirodzene;j,
klimaticky urcenej hornej hranice lesa a vy¢lenit z nich tie, ktoré st pre rozsirenie stromov
limitné v globalnom meradle mimo suchych oblasti. V priebehu druhej polovice minulého
storocia vystupovali do popredia rozne funkéné hypotézy suvisiace s klimou. V poslednych
dvoch dekadach sa vSak stala obecne uznavané tedria, ktora povazuje za klicové konkrétne
fyziologické limity stromov [28]. Pokusime sa zhromazdit tdaje sved¢iace pre a proti tejto

tedrii.



2 Zakladné pojmy

2.1 Horna hranica lesa

Musime si uvedomit, Ze horna hranica lesa je komplikovand Struktira, pri ktorej uz jasné
vymedzenie moze byt problémom. Nahly prechod tvoriaci jednoznac¢nii liniu nie je ani
zdaleka pravidlom. Harsch a Bader vo svojej studii dynamiky hornej hranice lesa [18] po-
pisali styri typy: s difiznym prechodom, s nahlym, ostrovéekovitym a krummholzovskjm,
pricom s prvou z nich sa v globalnom meradle stretdvame najcastejsie. Charakteristicky
je pre nu postupny prechod od suvislého zapojeného horského lesa az po osamotenych
jedincov. To znamen4, Ze tento ekoton casto zaberd zna¢nu plochu, ktord moze mat opit
svoje hranice [2]. Na tomto gradiente sa otvara priestor na roézne pristupy k definicii tejto
hranice. Okrem toho sa rdznia pohlady autorov na definiciu stromu ako takého. Na za-
klade vSeobecne prijimaného konsenzu budeme za strom povazovat vzpriament drevnati
rastlinu s jednym hlavnym kmenom, ktora dosahuje vysku aspon 3 metre.

Tradi¢ne sa horna hranica lesa definovala troma spdsobmi. Minimalny pristup je
urceny hornou hranicou suivislého horského lesa, v literattire tradi¢ne nazyvanou ako ,,tim-
berline“. V tomto pripade je vSak problematické rozhodnit, kde uz suvisly les kon¢i, pre-
toze ako sme uviedli vyssie najcastejsi je diftzny prechod, v ktorom postupne klesa vzrast
jednotlivych stromov a zaroven ich zapojenie. Pri maximalnom pristupe je horna hranica
lesa dana najvyssim vyskytom jednotlivych stromov. Tento pristup neodraza dobre to, ¢o
pod pojmom horné hranica lesa vnimame, pretoze pod takto definovanou hranicou by sa
nachéadzali rozsiahle plochy zvicsa otvoreného terénu. Navyse, osamoteni jedinci st viac-
menej extrémne pripady vyskytu vhodného mikrohabitatu, a teda neodzrkadluji spolo¢ny
klimaticky trend alebo iny faktor, ktory chceme odhalit [28]. Z tychto dévodov zvolime

strednt cestu a za horna hranicu lesa budeme povaZovat liniu spajajicu horné okraje

.....

8].

Je na mieste poznamenat, Ze hornd hranica lesa mdze byt tvorend rdznymi dru-
hmi stromov. Na severnej pologuli prevazuju ihlicnany z c¢elade Pinaceae, ako borovice,
smreky, smrekovce, ¢i jedle. Vynimkami st napriklad borievky Juniperus tibetica v Ti-
bete z celade Cupressaceae alebo z opadavych listnatych zéstupcov Betula pubescens
v severnom Svédsku z ¢elade Betulaceae. Na juznej pologuli prevazuju stalezelené listnaté
dreviny. Spometime rody Eucalyptus v Australii, Nothofagus na Novom Zélande a v Cile,
¢i Polylepis v Andach od Venezuely po severni Argentinu ([32], [22]).

V tejto praci sa budeme zaoberat prirodzenou, klimatickymi podmienkami uréenou
hranicou lesa. Tie, ktorych poloha je vyraznym spdsobom ovplyvnena clovekom, ¢i uz

vyuzitim pody alebo vypalovanim autori spravidla nezaradili do dat.



2.2 Alpinske pasmo

Alpinske pasmo mézeme definovat ako Zivotni zénu, ktora sa vyznacuje vzrastovo nizkou
alebo poliehavou vegetaciou nad prirodzenou hranicou horského lesa. Od urcitej nadmor-
skej vysky stipa pomer holej zeme bez vegetéacie az po hranicu vyskytu akychkolvek vy-
ssich rastlin. Nad touto hranicou alpinska zivotné zéna kon¢i a prechadza v nivalne pasmo,
v ktorom uz vysSie rastliny nie st schopné prezit. V tropickom az miernom klimatickom
pasme ide o vysokohorské oblasti, pricom smerom k poélom s klesajicou nadmorskou vys-
kou hranic splyva s tundrovitou vegetaciou arktickej oblasti. Rozlisit arkticki a alpinsku
zénu je c¢asto velmi tazké. Blizko k pdlom je vyskyt typickej alpinskej vegetacie uréeny
skor reliéfom ako nadmorskou vyskou [29)].

V stvislosti s hornou hranicou lesa nés alpinske pasmo zaujima najmé preto, ze
ide o zivotni zénu s cennym podielom svetovej flory, ktora je v suvislosti s globalnym
oteplovanim ohrozené posunmi hornej hranice lesa smerom nahor. Horské oblasti totiz
pokryvaju priblizne stvrtinu zemskej stuse, pricom v tychto oblastiach rastie az tretina
druhov suchozemskych cievnatych rastlin [5]. Alpinske pasmo je ich vyznamnou podm-
nozinou. Zaberé 2, 7% zemského povrchu s priblizne 4% vSetkych druhov vysSich rastlin
[29]. Napriek extrémnym podmienkam je biodiverzita rastlin v alpinskom pasme znac-
na. Dovodov je viacero: historické udalosti ako zaladnenie, ¢i geografickd izolacia [41]
alebo typickd mozaika réznych mikrohabitatov [27]. Pochopenie dynamiky hornej hranice
lesa s meniacou sa teplotou nadm umozni kvantifikovat stupen ohrozenia tychto vzacnych
oblasti, ¢o umozni G¢inni ochranu klicovych zén. V poslednych stidiach sa paradoxne
ukazuje, ze vdaka mozaikovitosti terénu, je vegetacia alpinskej zény z velkej Casti rela-
tivne v bezpedi [44]. Mozaikovitost totiz poskytuje rozmanité niky vhodné pre rozne druhy
na extrémne malej ploche, ¢im tvori priestor na rychle presidlovanie.

Na alpinskom pasme je este zaujimavé to, ze jeho globalne distribuc¢né limity kopirujt
hornt hranicu lesa. Vyskovy zdber alpinskeho pasma sa so zemepisnou $irkou meni velmi
podobne. Uvedme si dva priklady, ktoré poslizia ako motivécia popisu obecnejsich javov
suvisiacich s vyskytom urcitych zivotnych foriem.

Uz Abbe [1] pozoroval, Ze hranica vyskytu cievnatych rastlin dosahuje v Torngat-
skych horach na Labradorskom polostrove nizsiu nadmorsku vysku ako na Mt. McKinley
na Aljaske, napriek tomu, Ze sa vramci severnej pologule nachadza o 4° juznejsie. Tento
ukaz vysvetlil na zaklade horsich klimatickych podmienok panujicich na Labradorskom
polostrove spdsobenych Labradorskym priudom. To znamena, Ze hranice zivotnych foriem
mozu vyrazne ovplyviiovat regionalne vplyvy.

Prekvapivejsi je ale vyrazny pokles hornej hranice vyskytu vyssich rastlin, ktory
pozorujeme v tropickom klimatickom pasme. Tato hranica sa na mexickych vulkanoch
nachddza priblizne o 1000 metrov nizsie ako v Himaldjach, aj ked tie lezia az o 17°

severnejsie [52]. Depresiu si v tej dobe vysvetlil nedostatkom dostupnych tdajov. Ako



uvidime v dalsich kapitolach podobny jav pozorujeme aj pri hornej hranici lesa, ¢i sneznej

¢iare (Obr. 1), ¢o ndm napoveda, Ze ide o ur¢ity vseobecny klimaticky fenomén.
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Obr. 1: Vztah zemepisnej Sirky a nadmorskej vysky. Plné kruzky predstavuji polohu
hornej hranice lesa a prazdne krazky polohu sneznej ¢iary. Prevzaté z [29)].



3 Poloha hornej hranice lesa

Uréenim polohy hornej hranice lesa z globalneho hladiska sa v priebehu 20. storocia zao-
beralo mnozstvo autorov. Spometime Trolla [50], ktory sa snazil vztiahnuf polohu hornej
hranice lesa vzhladom na rozne klimatické pasma, pricom viac nez zjednocujice prvky
si v§imal odliSnosti jednotlivych pésem. Korner [28] zozbieral na zdklade rozsiahlej ge-
ografickej studie [20], vstupnych dét od dalsich autorov [3], [51] a svojich pozorovani
dokopy 150 tdajov o polohe a nadmorskej vyske hornej hranice lesa. K tymto tidajom
priradil pre vécsinu z lokalit aj nadmorska vysku sneznej ciary. Vystupom je polyno-
mialna regresna krivka zndzornend na Obr. 1. Je nutné dodaf, Zze Korner vylucil par
najextrémnejsich pripadov, ktoré boli bud kontroverzné a nesihlasili s inymi $tadiami z
danej lokality, alebo islo o idaje priamo z pobreznych oblasti, ktoré boli zvySenou mierou

ovplyvnené vetrom a morskym podnebim. Rozoberme si priebeh regresnej krivky:

1. Ak uvazime, ze termalny rovnik sa nachadza par stupnov severne od geografického,
graf je symetricky, ale priamy stvis medzi nadmorskou vyskou hornej hranice lesa
a zemepisnou Sirkou nepozorujeme. Maxima sa nadobudaja v 32° severnej a 20°
juznej zemepisnej Sirky, pricom v tropickej oblasti sa vyska vyznamne nemeni resp.
dochadza k miernej depresii. Strmy linedrny narast s priblizovanim sa k rovniku
pozorujeme v miernom pasme, z ktorého mame k dispozicii aj najviac idajov. Tento
rast je miernejsi v oblastiach s vys$sou zemepisnou Sirkou, ¢o odpoveda vysledkom

Malysheva zo severnej Azie [38].

2. Pozicia hornej hranice lesa stipa a klesa paralelne so sneznou ¢iarou. To naznacuje,
ze vyvoj tejto hranice rozsirenia urcitej zivotnej formy je prevazujicim spdsobom
dany tymi istymi ¢initelmi ako vyvoj sneznej Ciary, ktord aproximuje nulovi izo-

termu najteplejsieho mesiaca [28].

3. Variacia dat je relativne vysoka a to najmé na severnej pologuli. Maximéalne rozpitie,
1 600 m n. m, dosahuje na 40° severnej zemepisnej Sirky. Nejedna sa len o rozdiely
podmienené velkou vzdialenostou. V Alpéch, ¢ize v rdmci jedného pohoria, sa horna
hranica nachédza medzi 1 750 — 2 350 m n. m [6].

3.1 Efekt horskej masy

Velké rozdiely v nadmorskej vyske hornej hranice lesa moZzeme pozorovat v globélnej
mierke aj v lokalnej mierke. Jednoduchym porovnanim tdajov [20] zistime, Ze v globalnej
mierke les dosahuje vyssiu nadmorska vysku vplyvom kontinentalnejsieho podnebia. V lo-
kalnej mierke ide o fenomén nazyvany , Messenerhebungseffect®, v preklade efekt horske;j
masy. Rozsiahle vysoko polozené planiny ako Tibetska ndhornéa plosina alebo Altiplano

maji vyrazne teplejsie leta ako okolité pohoria v désledku zvyseného dopadu slne¢ného



ziarenia, ¢o sa odréza na lepsej celkovej teplotnej bilancii [15]. Okraje hor st naopak
vystavené zvysenej oblacnosti. T4 jednak v celkovom tthrne znizuje mnozZstvo slne¢ného
ziarenia a jednak priamo zvysSuje zrazky, ktoré sa vyrazne liSia od suchsieho centra hor.
Zrazky priamo ovplyviiuji mnozstvo snehu, a teda aj cas ako dlho vydrzi snezna pokrie-
vka, ktord na zaciatku sezény znizuje teplotu pddy, a teda tepelnt bilanciu. To mdze
zvysit frekvenciu vyskytu rast-limitujtacich teplot [21]. Efekt horskej masy je pekne vi-
ditelny na postupne stipajicej hornej hranici lesa od severu (1 750 m n. m) na juh
(2 350 m n. m) na transekte Svajéiarskymi Alpami [6]. Aj ked je geograficka poloha, ¢ize
zemepisna Sirka a dl7ka primarnym faktorom, efekt horskej masy signifikantne vplyva
na vysku hornej hranice lesa a z regionalneho pohladu méze prevazit. Vzhladom na dalSie

faktory je staly a nezavisly [15].

3.2 Depresia hornej hranice lesa v tropickych oblastiach

Urcenie klimatickej hornej hranice lesa naraza v tropickych oblastiach na jeden zasadny
problém. Casto sa stretdvame s rozsiahlym zniZenim alebo dokonca tplnym vyltéenim
hornej hranice lesa vplyvom minulej Iudskej ¢innosti. Ci uz $lo o vypalovanie spojené
so zakladanim policok, fazbu dreva alebo zakladanie pasienok a chov dobytka takjto
vplyv bol zdokumentovany vo viacerych oblastiach (Andy [11]) a niektorymi autormi je
povazovany za takmer vSadepritomny [39] .

Depresia alebo absencia navysenia hornej hranice lesa, ktora odporuje priamemu
stivisu so zemepisnou Sirkou, znédzornena na Obr. 1, spadé do vlhkych rovnikovych tropov.
Tie sa vyznacuju najméi zvySenymi zrazkami, a teda obla¢nostou. Narast tychto faktorov
nad uréiti mieru by mohol obdobne ako pri efekte horskej masy vytvarat vSeobecne
chladnejsie pocasie [28], i ked negativny vplyv sneznej pokrievky je v tropickej oblasti
vzhladom na nepritomnost chladnej sezény eliminovany.

Oproti ostatnym klimatickym oblastiam sa trépy vyznacuji absenciou sezénnosti, a
teda zimy. Paradoxne toto akoby miernejsie klima sposobuje pokles hornej hranice lesa.
Aj ked st roéné teplotné vykyvy relativne malé, naopak denné teplotné fluktuécie si vy-
ssie. Tento princip ,leto kazdy den, zima kazdi noc* zvysuje riziko mrazového poskodenia
rastlin svojou nepredvidatelnostou a tym, Ze neexistuje dlhsia periéda, kde by boli rastliny
chranené od extrémnych teplot [46]. Naopak v miernom pasme je metabolickd aktivita
rastlin pocas zimy pozastavena a rast a vyvoj prebieha pocas vegetacnej sezony, v ktorej
je vyskyt extrémne nizkych tepldt menej pravdepodobny [29].

Ako v8ak uz bolo spomenuté v tropickej oblasti je tazké oddelif prirodzené prirodné
faktory od antropogénnej ¢innosti. Je vSak zrejmé, ze vzhladom na to, Ze jednotlivé stromy
st schopné tispesne rast nad hornou hranicou lesa (ak sa im vynimoc¢ne podari uchytit a
prezit prvé roky), tak klimatickd hranica lesa ¢asto nie je dosiahnuté, a teplota v tychto

pripadoch nebude hlavnym faktorom urcujticim tato hranicu.



3.3 Vztah medzi polohou hornej hranice lesa a teplotou
3.3.1 Problematika teploty ako primarneho faktoru

Ak nebudeme uvazovat nad antropogénnym vplyvom alebo striktne lokalnymi faktormi,
ako napriklad nevhodné podlozie, teplota sa javi ako najvhodnejsi kandidat na primarny
globalny environmentalny faktor urcujici vysku hornej hranice lesa. Teplota totiz ovply-
viiuje vSetky zivotné procesy v tele rastliny, ¢i uz je pre nich optimalna alebo hra-
ni¢nd, za ktorou uz dochadza k poskodeniu organizmu. Teplota je neoddelitelne spité
s mnozstvom slnecného ziarenia, ktoré dopada na zemsky povrch, a teda ciasto¢ne odzr-
kadluje aj celkovy prisun energie. Avsak hladanie konkrétnej izotermy, ¢i uz vypocitanej
ako priemerna teplota z urcitého obdobia alebo izoterma dosiahnutia urcitych prahovych

teplot je problematické z viacerych dovodov:

1. Presnost. Vo vic8ine starsich vyskumov sa pouzivaju klimatické data zozbierané z
roznych meteorologickych stanic. Tieto stanice vSak nelezia presne na hornej hra-
nici lesa a udaje pre konkrétne miesta sa dopocitavali z atmosferickych teplotnych
gradientov [49], kde je presnost minimdlne otazna. S rozvojom modernych meteo-
rologickych druzic, schopnych merat teplotu zemského povrchu aj teplotu vzduchu
v roznych vyskach tento problém sc¢asti odpadol, aj ked pri $tidiu tak jemného roz-
hrania ako je hornd hranica lesa je doraz na presnost viac nez na mieste. V posledne;j
dekade zacali byt pristupnejsie aj $pecidlne data-loggere schopné zaznamenavat tep-
loty pocas velmi dlhej doby v jemnom rozliSeni. Neuplynul vSak eSte dostatok ¢asu
na dlhodobé ekologické studie, a preto st k dispozicii zatial len kratkodobé alebo

len lokélne vysledky.

2. Relevancia. Ktoré teplotné idaje st naozaj relevantné? Ak chceme vztiahnut tep-
lotu na schopnost prezitia stromu ako Zivotnej formy musime si uvedomit komplex-
nost tohto problému. Akou mierou sa podiela teplota okolitého vzduchu na Zivotné
procesy stromu v zapojenom lese? Bude néas zaujimat teplota listov, ktord moze
dosiahnut maximéalne hodnoty vplyvom intenzivneho slneéného Ziarenia alebo je

najdolezitejsia teplota v koretiovej zéne? A ak &no, v akej hibke?

3. Komplexnost vplyvov. Teplota priamo posobi na kli¢enie, fotosyntézu, respiraciu,
rast, vyvoj a mnozstvo dalsich procesov, ktoré pracuju optiméalne pri roznych tep-
lotach a vobec prebiehaji v rozne prekryvajicich sa teplotnych intervaloch [49]. Je
otazne, ¢i je vobec mozné stanovit hranicu, ktora je pre vSetky druhy stromovitého

vzrastu a pre klic¢ovi kombinéciu procesov limitné jedinym céislom.

3.3.2 Izotermy

V stvislosti s teplotou nas budia zaujimat hraniéné a kumulativne teploty, ktoré spolu

uzko suvisia. Hrani¢né teploty urcuju fyzikalne oblasti, v ktorych je organizmus schopny
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vykonévat urcité procesy ako napriklad rast alebo fotosyntéza, pricom za touto hranicou
dochadza k pozastaveniu tychto procesov alebo pri eSte vyraznejsom odchyleni od optima
dokonca az k poskodeniu réznych aparatov a nasledne k thynu. Tieto hrani¢né teploty nam
pomahajt ohranicit, a teda aj kvantifikovat dfzku obdobia, v ktorjch prebiehajt kltcové
zivotné procesy. Priemerné teploty pocas tychto obdobi, alebo tiez kumulativne teploty,
odzrkadluji aké podmienky vplyvali na strom v tychto dolezitych fazach. Pri hladani
korelacii tychto teplot s hornou hranicou lesa sa daval déraz najprv na hrani¢né teploty
a az neskor sa dostali do popredia kumulativne.

Uz v pociatkoch studia sa zvykli hladat stuvislosti medzi teplotnymi izotermami a
polohou hornej hranice lesa. Ako prva korelujica izoterma sa zacala uvadzat priemernd
teplota najteplejsicho mesiaca 10°C, pozri [6] alebo [9]. Téato teplota vSak zodpoveda len
horstvam zhruba v oblasti medzi 40° a 70° severnej zemepisnej Sirky [28]. To je velmi
Casté situdcia kvoli tomu, Ze prevaznd Cast vyskumu prebiehala v Skalnatych horéch
alebo Alpéach, ¢ize v miernom pasme. V skutocnosti sa priemerna teplota najteplejsieho
mesiaca pohybuje v rozmedzi 6,2 °C pre hornt hranicu lesa na Mt. Wilhelm na ostrove
Nova Guinea a 13,9 °C pre hornt hranicu lesa na Mt. Akandake na ostrove Hokkaido [40].

Izoterma priemernej teploty najteplejsiecho mesiaca 10 °C je prikladom, ked bol pou-
Zity popisny postup namiesto kauzalneho. Jednoduchou tivahou moézeme dojst k tomu, ze
teploty celej vegetacnej sezény maju viacsiu relevanciu ako teploty najteplejSieho mesiaca.

Domisch et al. [10] skusali modelovat prvych devit tyzdiov vegetacnej sezény jedno-
roénych semenacov borovice lesnej (Pinus sylvetris) pri réznych teplotach pody v rozpéti
5 az 17°C. Ak sa stroméeku podari uchytit a vykli¢it je to najzranitelnejsi vek. Skimali
narast biomasy, dlzku korefiov a obsah gkrobu a cukrov v jednotlivych ¢astiach stromde-
kov. Vysledkom bolo, ze pri 5°C sa hromadi v semenacoch skrob, ¢o interpretuje Hoch
a Korner [21] ako zndmku poklesu meristematickej aktivity. Tieto teploty zodpovedaji
hranici 5°C, na ktorej za¢inal rast koremiov viacerych relevantnych ihlicnanov (Pseudo-
tsuga menziesii, Abies amabilis, Abies procera, Pinus contorta, Pinus ponderosa), ako
ukézali Lopushinsky a Max [34]. Oproti tomu je rozpitie funkénosti fotosyntézy vicsie a
pri teplote 5°C stale este funguje s 30% vykonom [14]. Aj ked sa pri tychto teplotach,
teda v extratropickych oblastiach na zaciatku alebo na konci vegetacnej sezény castejsie
mozu vyskytovat epizédy extrémnych teplot, poskodzujucich fotosynteticky aparat uka-
zuje sa limitacia rastu vyznamnejsia ako limitacia fotosyntézy. Miera tychto nizkych teplot
priamo ovplyvnujucich rast na okrajoch vegetacnej sezony nie je vobec zachytend v pri-
emernej teplote najteplejSiecho mesiaca. Je preto nutné zaoberaf sa teplotami v priebehu
celej vegetacnej sezénou [28].

Myslienku, Ze pre hornd hranicu lesa st fundamentéalne limitujice nizke teploty
pocas vegetacnej sezény podporili Jobbagy a Jackson svojou metaanalyzou [25] 115 do-
stupnych popisov hornych hranic lesa, v ktorej hladali vztah medzi nimi a priemernou

rofnou teplotou a sezénnou teplotnou amplitiidou (rozdiel medzi priemernou teplotou



najteplejSieho a najchladnejsieho mesiaca). Pozitivny efekt sezénnej amplitidy na nad-
morski vysku hornej hranice lesa poukazuje na to, Ze tepla ¢ast roku je skor nez studené
limitom pre rast a vyvoj stromov. Predtym nez stromy dosiahnti oblasti s extrémnymi,
pre ne smrtelnymi, zimnymi teplotami st obmedzené nedostatoénymi teplotami pre rast
a vyvoj pocas vegetacnej sezény [25|. Primarnu dolezitost vegetacnej sezény podporuji
aj préace, ktoré sa zaoberaji dynamikou hornej hranice lesa [24].

Pri hladani stvislosti medzi teplotou a polohou hornej hranice lesa je nutné pracovat
len s tymi prirodzenymi lokalitami, kde nie je tato hranica umelo posunuta vplyvom Tud-
skej ¢innosti, vplyvom lokalnych faktorov alebo nedostatkom druhov. Na juznej pologuli
horné hranica lesa nedosahuje takych vysok ako na severnej pologuli. Horna hranica lesa
je Casto tvorend listnatymi druhmi z rodu Nothofagus, naproti tomu na severnej pologuli
dominuju ihlicnany z c¢elade Pinaceae. Pontka sa otézka, ¢i nie je tento pokles polohy
vyskytu sposobeny separatnou evoliciou, a teda, ¢i by nad hornou hranicou lesa nebola
volné nika pre hypoteticky lepsie adaptovanych zdstupcov zo severnej pologule. Tuto hy-
potézu vylucili Jobbagy a Jackson [25] na zdklade porovnania klimatickych podmienok
na hornej hranici lesa na severnej a juznej pologuli.

V literattre sa vyskytli dalie teplotné izotermy resp. teplotné sumy, ktoré by mohli
urc¢ovat polohu hornej hranice lesa. Poc¢ty dni ked teplota prekrocila 0°C alebo 5°C [49],
samotné dlzka vegetatnej sezény, ¢i priemerné teplota pocas vegetacnej sezény. Na zé-
klade pozorovania Strnastich stanovist v réznych zemepisnych Sirkach vyslovil Korner
hypotézu, Ze rozhodujica priemerna teplota pocas vegetacnej sezony, by sa mala pohy-
bovat v rozpiti 5°C az 7°C [28]. Dve stanovistia mu do tohto celkom tzkeho teplotného
rozsahu nezapadali. Sezénny teplotny priemer pri hornej hranici lesa v pohori Cairngorms
v severnom Skétsku a na Mauna Kea na Havaji bol o tri stupne vyssi.

Nizsia horna hranica lesa na izolovanych oceanskych ostrovoch méa viacero pricin,
pricom vSetky z nich vylucuju dosiahnutie potencidlnej klimatickej hladiny. Analyzou
15 ostrovnych vrcholov dosahujucich potrebni nadmorski vysku dospel Leuschner [33]
k nasledujicim obmedzeniam: Ostrovy st ¢asto sopecného povodu a relativne mladé ne-
vyvinuté pddy brania ispesnému Sireniu stromov. Na viacerych ostrovoch chybaju vdaka
izolovanosti vhodné vysokohorské druhy, ktoré by dokézali prosperovat na hranici klima-
tickych moznosti. Na pokles zény vyskytu stromov pdsobi aj spominany efekt horskej
masy, pri¢om izolované ostrovy si vo zvySenej miere vystavené pdsobeniu vetra. Da-
1sim dévodom je sucho, ktoré je spdsobené teplotnymi inverziami, ktoré zabranuju vlhsim
masam vzduchu vystupit do vyssich poldh [33]. Podobnym pristupom so zdovodnenim
zvySeného negativneho vplyvu vetra (viiéSia exponovanost) a zvySenej oblacnosti vdaka

ocednskej klime vysvetlil Kérner pokles hornej hranice lesa aj v pripade Cairngorms [28].



3.3.3 Stav suicasného poznania

Hypotézu spolo¢nej priemernej teploty vegetacnej sezény podporili Kérner a Paulsen roz-
siahlou s§tudiou, v ktorej zaznamenavali teploty v korenovej zéne na 46 stanovistiach
v rozmedzi 68° severnej a 42° juznej zemepisnej Sirky pocas 1-3 rokov [32]. V tejto studii
zodpovedali viacero otazok nastolenych v odseku o problematike.

Teplota vzduchu alebo teplota v korunach sa nehodi na celosvetovy screening uz
len z praktickych dévodov. Rozne povrchy (farbou, vlhkostou, tepelnou vodivostou, .. .)
sa vplyvom slne¢ného Ziarenia zahrievaju rozne, a preto je vhodné merat teplotu v jed-
notnom prostredi pod zemou, ale tam, kde tieto teploty najviac ovplyviiuja organizmus,
Cize v aktivnej koretiovej zéne. Autori zvolili hibku 10 cm, ktord ako ukazali odzrkadluje
teplotu kortin stromov ako v dennych priemeroch, tak aj v tyZdennych priemeroch. Vztah
medzi tymito teplotami bol uréeny pomocou linearnej regresie, pricom jednym z vysledkov
je, ze priemernd tyzdenna teplota okolitého vzduchu 0°C zodpoveda 3,2°C v korernovej
zéne [32]. Tato hodnota teda stanovuje zaciatok a koniec vegetacnej sezény. Zakladny
fyziologicky rastovy mechanizmus stromov, ktory je limitovany nizkou teplotou by mal
fungovat vo vSetkych pletivach [32], takZe aj v korefioch. Navyse, ako ukazali prace viace-
rych autorov (napr. [36] a [35]) teplota v aktivnej korefiovej z6éne vyrazne vplyva na rast
stromov, Cize nepriamo aj na fotosyntézu, ¢o pozorujeme na zaklade rozdielnej alokacii
suchej masy pre rozne teploty. Tieto metodologické vysledky st uz samotné dolezité.

Dlzka vegetacnej sezény sa pohybovala v rozpiti od 102 dni v subarktickom pasme
po cely rok v tropickych oblastiach bez sezénnosti a kvoli takejto velkej variacii nemoze
byt limitnym faktorom pre vyskyt stromov [32]. Rovnako teplotné sumy, teda pocet ho-
din nad relevantnymi teplotami 0°C a 5°C sa v roznych regiénoch lisili diametrélne.
Dokonca medzi lokalitami v rdmci jedného regiénu mohol byt rozdiel zna¢ny, pretoze tep-
loty nad 5°C sa v tropickych oblastiach zriedkavé a uz jemny posun v teplote sa moze
odrazit na vyrazne rozdielnych teplotnych suméch [32].

Ako rozhodujtca sa javi priemerna teplota vegetacnej sezony, ktord sa pre vsetky
stanoviskd s uréitymi vynimkami pohybovala vo velmi tizkom rozpiti 6,7 °C so smerodaj-
nou odchylkou 0,8 [32], ¢o suhlasi aj s viacerymi regionalnymi Sttdiami ([26], ¢i [45]).

S touto $tudiou [32] sa vSak poji aj viacero nezrovnalosti a naslednych negativnych
ohlasov od vedeckej komunity. Prvou z nich je, Ze tento vyskum prebiehal kratko a len
dlhoro¢né $tudie maju prislusna silu, aby dokézali popisat ekologicky fenomén ako je
prirodzené obmedzenie urcitej zivotnej formy. V dalsich pracach sa uz zvicsa preberaju
starsie udaje [22] a vysledky pripadného dlhodobého merania zatial nie su k dispozicii.
Autori sa v pripade tejto prace doptstaju aj viacerych metodickych, ¢ dokonca logickych
pochybeni.

Vyber stanovisk nie je reprezentativny, pretoze viaceré merania pochadzaju z toho

istého miesta. Dovodom takéhoto vyberu bol stibezny vyskum vplyvu natocenia svahu
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k réznym svetovym stranam na vysku hornej hranice lesa. Podobne ako v inych regional-
nych §tudiach [42] sa ukéazalo, Ze orientacia svahu vyznamne neovplyviiuje teploty zeme
na hornej hranici lesa, ¢o by sa pod korunami stromov dalo o¢akavat. Prekvapivejsie je, ze
vyrazny vplyv sa nepreukdzal ani na teploty kortn [32]. Tento stibezny vyskum spdsobil,
7e pri spracovani dat zapocitali z jedného miesta vyrazne viac udajov. Napriklad z Alp vy-
brali 12 stanovist, ktorych priemernd teplota vegetac¢nej sezény bola priemerne 7,04+0,4 °C,
pricom z tropickej oblasti vybrali len 3 stanovistia, kde dosli k tidaju 5,6 0,9°C. S rov-
nomernym zastipenim stanovist by sa smerodajné odchylka celkového vysledku zvicsila.

V pripade dsmich stanovisk (zo 46) sa autori rozhodli data nezohladnit. V $tyroch z
nich sa ocakévalo, Ze ide o miesta, ktoré boli pravdepodobne ovplyvnené Iudskou aktivitou
alebo $lo o ostrov, kde je klimatickd hornd hranica nedosiahnuté vplyvom regionalnych
osobitosti. V dalsich styroch stanovistiach, konkrétne §lo o oblasti juzného Cile a Nového
Zélandu, kde hornt hranicu lesa tvorili stromy rodu Nothofagus boli zaznamenané vyssie
teploty ako sa ocakavalo. Autori sa jednoducho rozhodli, Ze tieto udaje, kaziace priemer
nezohladnia a prehlésili, Zze pravdepodobne ide o horni hranicu lesa, kde podobne ako
na ostrovoch chyba vhodny vysokohorsky druh, ktory by dokézal prezit aj vyssie. Tato
domnienka je v rozpore so studiou [25], v ktorej Jobbagy a Jackson pritomnost volnej
niky pre zastupcov inych druhov stromov vylucili.

Niektori autori nestihlasia s vyberom konkrétnych umiestneni meracich pristrojov.
Smith et al. spochybiiuji vyznam merani konanych pod urastenymi stromami, pretoze ne-
maju ziadnu vypovednii hodnotu, ¢o sa tyka uchytenia a rastu semenacov hned nad hrani-
cou lesa, ktory povazuji za klucovy [47]. Macias-Fauria a Johnson naznacuji vyber lokalit
na zaklade pohodlnej pristupnosti v teréne mimo utesov, strmin, lavinovych svahov, ¢i

skalnatej podlozky, kde je tym padom klimaticky vplyv maximalny [37].
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4 Funkéné zdovodnenia polohy hornej hranice lesa

Bader et al. [4] v oblasti And zaznamenal vysSie priemerné teploty pody nad hornou hra-
nicou lesa, kde ale naopak dochadzalo k vyraznejSim extrémom, ktoré maji negativny
efekt. Nizke nocné teploty nasledované vyraznym slneénym Zziarenim pocas diia sposo-
buju fotoinhibiciu alebo dokonca véznejsie poskodenie [12]. Kombinacia tychto javov ve-
die k horsiemu uchyteniu a vyssej tmrtnosti mladych stromcekov nad hornou hranicou
lesa, ¢o spdsobuje to, Ze horné hranica lesa nepostupuje nahor, aj ked by na to teplotné
dispozicie boli. Oproti stromom s typické druhy tropickej alpinskej zény lepsie adapto-
vané na extrémnejsie podmienky a tym padom st v kompeticnej vyhode. Naopak, klima
v zapojenom lese nie je takd drsnd ako nad hornou hranicou lesa a umoziuje uchytit sa
novym prirastkom a tspesne sa vyvijat. Vznik4 tak pozitivna spétna viizba, ked urcité spo-
lo¢enstvo rastlin svojim vplyvom zlepsuje podmienky pre samo seba. To vSetko prispieva
k stabilizacii a zostrovani hornej hranice lesa.

Tento priklad interpretuje, Ze teplota nemusi byt vzdy rozhodujtca a aj v relativne
velkych regiéonoch mozu lokélne faktory tplne zamaskovat alebo aspon vyznamne pozme-
nit prejav vplyvu teploty. DoleZitost faktorov, a teda to, ktory bude mat rozhodujici vplyv
na polohu a formu hornej hranice lesa, je silne zavisla na $kéle [23]. Na malej mierke st
rozne vplyvy ako exponovanost, kvalita substratu, pretrvavanie snehu, ¢i fudskd ¢innost
jasne viditelné (pozri Obr. 2).

Vymenovanim a detailnym popisom tychto faktorov sa venovalo celé spektrum au-

nivélne pdsmo

Obr. 2: Plné ciara predstavuje hornd hranicu lesa, ¢iarkovanad nad miou horni hranicu
vyskytu stromov a ¢iarkovand pod hornt hranicu suvislého lesa. Rozne vplyvy braniace
vyskytu stromov su skalnaté podlozie (A), prevazujice prudy studeného vzduchu (B),
pretrvavanie snehu (C), laviny alebo sutoviska (D), pady kamertiov (E), vypalovanie, tazba,
pasenie (F), hromadenie vody(modiare) (G). Prevzaté z [31].

12



torov ([49], [28], ¢i [23]) a spravidla sa zamerali na faktor, ktory prevazoval v oblasti ich

vyskumu.

4.1 Dynamicky pohlad a vyznam regionalnych vplyvov

V poslednych rokoch sa horna hranica lesa dostala do popredia ako vhodny indikator
globalnych klimatickych zmien, a preto sa autori zameriavaji na jej dynamiku. Boé¢nym
produktom takychto vyskumov byva aj spochybnenie priemernej sezénnej teploty ako
hlavného klimatického ¢initela. Ukazuje sa, Ze naopak zimné teploty maji rozhodujtci
vplyv pri uchyteni, vykli¢eni a raste novych stromcekov, ¢ize pri regeneracii hornej hranice
lesa. V studii distribucie novych semenécikov a ich tspesnosti [13] Germino et al. zistili, ze
najviac na mortalitu vplyva silné svetelné ziarenie, ktoré zhorsuje stres z nedostatku vody
a prave nizkych teplot. Rickebusch et al. [43] pri vyskume vplyvu nizkych teplét na rast
nezaznamenali pri starSich jedincoch Ziadne chybajice letokruhy, ¢o znamena, ze ked uz
je strom zakoreneny a odrasteny dokaze rast aj z velmi mala, pri¢om moze ist o pouzitie
nahromadenych zasob. Na posuny hornej hranice lesa, a teda v dlhSom ¢asovom ramci aj
jej polohu, vyznamne vplyva schopnost regeneracie novymi jedincami, ¢ize zimné teploty
ako hlavné klimatické obmedzenie.

V predoslom odseku spomenuta praca ma vsak len lokalny charakter, pretoze islo
o vyskum v Svajciarskych Alpach. Ak je naozaj priemerna sezénna teplota, a teplota vobec,
primarny limitujtci faktor potom pri stipajicej teplote bude s uréitou ¢asovou odozvou
pozorovatelny aj ako vyskovy postup hornej hranice lesa. V globalnej meta-analyze [17] sa
preukézal postup len na polovici meranych stanovist, pricom az na 70% bolo pozorované
vyznamné zvysenie priemernej teploty od roku 1900. Najviac postupovala horné hranica
lesa tam, kde sa lokalne najviac zvysili zimné teploty. Na druht stranu, postup bol zavisly
aj na forme hornej hranice lesa, pricom hranice s difiznym prechodom preukazali vyskovy
posun castejSie ako hranice s nahlym prechodom alebo krummbholzovskym.

Toto vSetko naznacuje, ze vyznamna cast hornych hranic lesa moze byt limitované
inym ako teplotnym obmedzenim. Forma tychto hranic moze byt klicom k tomu ako
rozoznat, ktord mé globalny, ¢ize teplotny charakter. Podla [18] formovaniu a postupu
hornej hranice lesa brania tri primarne mechanizmy, ku ktorym vieme priradit sekundéarne

faktory, ktoré ich sposobuju:

e Obmedzenie rastu - limitované asimilacia uhliku resp. narusend biosyntéza (nizke

teploty pocas vegetacnej sezény, nedostatok zivin, kratka vegeta¢nd sezéna)

e Odumieranie - zlomy (vysoka snehova nadielka), poskodenie mrazom, zimné vy-
susenie (vplyv vetra a zamrznutej pddy), poskodenie nadmernym oziarenim, mecha-

nické skody sposobené vetrom
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e Umrtnost semenacov - snezné patogény (vplyv dlhotrvajicej snehovej nadielky)
a podobne ako pri odumierani poskodenie mrazom, nadmernym osvetlenim, zim-
nym vysuSenim a k tomu tepelny stres a letné vysusenie (vplyv nizkych zrazok a

extrémnych letnych teplot)

Ako uz bolo uvedené z globalneho pohladu pritomnost a vyznam environmental-
nych faktorov ako tvrdé zimy, vysoka snehova néadielka, dizka sezény, a pod. viznamne
koliSe, a preto jedine obmedzenie rastu teplotou by mohlo byt spoloénym menovatelom

prirodzenych hranic lesa.

4.2 Rast-limitujica vs. C-limitujica hypotéza

Priame teplotou limitované obmedzenie rastu, ¢ize tvorby biomasy moze byt vysvetlené
dvoma spdsobmi. Rast moze byt obmedzeny nedostatoénym prisunom uhliku spdsobenym
nizkymi dennymi teplotami (C-limitujtica hypotéza) alebo obmedzenou meristematickou
aktivitou vplyvom nizkej teploty. V druhom pripade nejde o nedostatok uhliku, ¢ize o pro-
blém v zdrojoch, ale o prili§ pomalé zakomponovanie uhliku do tela rastliny v ramci rastu,
¢iZe o problém v odbytisku, preto tuto hypotézu nazyvame rast-limitujica hypotéza [21].

Aj ked sa stromy vedia fyziologicky adaptovat nepriaznivym vonkajsim podmien-
kam, nestaci to na uplné vyrovnanie poklesu fotosyntetickej aktivity so stipajicou nad-
morskou vyskou. Pokles prijmu CO, prostrednictvom fotosyntézy, vdaka jej znizenej efek-
tivite je sposobeny nizsimi teplotami. Na druht stranu, straty CO, prostrednictvom dy-
chania pri nizkych teplotach st tiez nizsie, takze tento vyskovy pokles COs-bilancie nie je
az tak vyrazne negativny [49]. Na zdklade miery tohto poklesu (poklesu v prijme uhliku)
sa Tranquillini v tejto Studii zaoberal aj alokaciou suchej hmoty. Dospel k stanovisku,
ze prijem je napriek nepriaznivym podmienkam dostatoc¢ny a rapidne obmedzenie rastu
na hornej hranici lesa nemoze byt vysvetlené len na zaklade nedostatku uhliku.

Okrem nizsej efektivity fotosyntézy je vo vysokych nadmorskych vyskach problém
so vseobecnym nedostatkom CO,. Percentudlne zastiipenie jednotlivych plynov vo vzdu-
chu sa nemeni, pretoze vzduch sa vramci troposféry dobre premiesava. S nadmorskou vy-
skou vSak klesa atmosfericky tlak a s nim aj parcidlne tlaky jednotlivych zloziek. Vdaka
tomu je vo vysokych polohach k dispozicii menej COy na jednotkovy objem vzduchu.
Horné hranica lesa sa nachadza v roznych nadmorskych vyskach, kde je parcialny tlak
COy v rozpiti 94% z tejto hodnoty pri hladine mora v subarktickej oblasti az po 55%
pri rekordnych nadmorskych vyskach v subtropickych oblastiach [28]. Nizsi tlak vSak zvy-
Suje rychlost difuzie a tym padom ulah¢uje vymenu plynov. V literattre nie je uspokojivo
popisané do akej miery tento efekt kompenzuje nedostatok CO4 vo vysokych nadmorskych
vyskach. Kym nebude kvantifikované pristupnost k CO, nie je mozné rozdielne parcialne
tlaky pouzit ako argumenty za C-limitujicu hypotézu ako v praci Smith et al. [47], ale

ani proti ako ucinil Korner [28].
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V stadii zasobnych latok [7] Chapin et al. naznadili ako rozlisit, akym sposobom
je rast stromov limitovany. V tele stromu sa vyskytuji mobilné (nestruktirne) zlic¢eniny
uhlika - lipidy a sacharidy, z nich najma skrob. Material na syntézu tychto latok pocha-
dza z fotosyntézy, pricom pri raste stromu sa spotrebtiva. Zjednodusene povedané ide
o medzistupen medzi zdrojmi a rastovymi odbytiskami uhliku v organizme. Aj ked je toto
zjednodusenie velmi velké, vzhladom na rozne vzajomne vplyvy zdrojov a odbytisk uhliku
uz Chapin et al. ukazali, zZe tieto latky sa najviac hromadia pri druhoch s pomalym ras-
tom. Hoch a Kérner [21] tvrdia, Ze zvySovanie zastupenia tychto latok v suSine by mohlo
signalizovat dostato¢ny prijem uhliku a jeho nedostato¢né spracovanie, ¢ize podporovat
rast-limitujicu hypotézu.

Po stadii s malym siborom dat [21] uverejnili Hoch a Kérner globalnu analyzu [22],
v ktorej zhrnuli a rozsirili vyskum zastipenia nestruktirnych sacharidov v susine stro-
mov na hornej hranici lesa. Do analyzy zahrnuli 13 regiénov od juzného Cile po severné
Svédsko, a teda s rozdielnou dizkou vegetacnej sezény a s hornou hranicou lesa v réznych
nadmorskych vyskach. Zastupenie nestruktirnych sacharidov odmerali na konci sezény
a v kazdej oblasti na troch vyskou odstupniovanych miestach, od hranice suvislého lesa
po hornd hranicu vyskytu stromov. Na tomto gradiente sa nepreukazalo spotrebovanie
tychto zlucenin, ale naopak ich signifikantny narast so stipajicou nadmorskou vyskou.
Rozdiel v zastipeni nestruktirnych sacharidov v listoch predstavoval 18% a v dreve ve-
tomu bolo v pripade nizko-molekulovych cukrov. Z toho vyplyva, Ze zvySenie koncentracie
nestruktirnych sacharidov nie je sposobené primarne zvysovanim odolnosti vo¢i mrazom
prostrednictvom zvySovania podielu osmoticky aktivnych latok [22]. Skrob sa totiz na ta-
kejto ochrane priamo nepodiela.

Vplyvom environmentalnych faktorov, ku ktorym dochadza na hornej hranici lesa
moze dojst k vyraznym stratdm fotosynteticky aktivnych pletiv, ¢o vyznamne znizuje
Cisty prijem uhliku. Sveinbjornsson [48] zaznamenal nizsiu rychlost obnovy vyhonkov a
vyssiu mortalitu ihli¢ia na smrekoch na hornej hranici lesa oproti smrekom v nizsich
nadmorskych vyskach. Narast zastipenia nestruktirnych uhlikovych zlicenin by teda
mohol predstavovat adaptéciu na zivot v drsnych podmienkach. Tieto latky by mohli
tvorit poistku v podobe okamzite dostupného materidlu, ktory by pomohol v pripade
vyznamnej straty pletiv. To znamend, ze argument navysenia nestruktirnych sacharidov
pre rast-limitujicu hypotézu by stratil na vahe.

Tieto nezrovnalosti a rozporuplné interpretacie sa pokusili vyrie$it Hittenschwi-
ler et al. [19] a v navizujicej studii Handa et al. [16] pri experimente, v ktorom pomocou
démyselnych privodov umelo obohatili vzduch o CO, na urcitych stanovistiach a ski-
mali reakcie dvoch druhov Lariz decidua a Pinus uncinata. Zvysenu hladinu 566 ppm
CO, dosiahli s relativne prekvapujucou stabilitou, ked sa hladina CO, pohybovala v roz-

piti +20% z cielovej hladiny pocas 90% zo vSetkych minttovych priemerov. Oba druhy
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vykézali po jednom roku vyssiu ¢ista fotosyntézu, vyssiu akumulaciu nestruktirnych sa-
charidov a prekvapivo aj signifikantne vyrazny narast v dizke vyhonkov (aZ o 23%) oproti
kontrolam. To vsetko svedci pre zlepsenie uhlikovej bilancie v takto osetrenych stromoch.
To by znamenalo, ze stromy st predsa len limitované uhlikom na hornej hranici lesa.
Tento vyskum pokracoval dalSie dva roky, pricom autori ho obohatili aj o simulaciu
vyraznej straty fotosynteticky aktivnych pletiv odstranenim 80% z ihli¢ia, ktoré pribudlo
v skiimanom obdobi [16]. V pripade opadavého smrekovca sa vysledky potvrdili a sti-
mulacia rastu zvysSenou hladinou CO, pocas troch vegetacnych sezén dokazuje limitaciu
uhlikom. Na druhu stranu, v pripade borovice sa stimulacia rastu z prvej sezény v dalsich
sezénach neprejavila. Pri vyraznej strate pletiv vSak okolity vzduch obohateny o CO,
prispel k rychlejSej obnove a k zmierneniu dopadu tohto poskodenia, pretoZe ihlice v da-
ISej sezone neboli az tak skratené ako v pripade kontrol. To by znamenalo, Zze borovice
st limitované uhlikom len prilezitostne, pri vaznejsich poskodeniach, pricom frekvencia
vyskytu a miera zavaznosti takychto udalosti urc¢uje obmedzenia v dlhodobom raste pri-

padne v Gmrtnosti [16].
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5 Zaver

V tejto praci sme identifikovali teplotu ako hlavny klimaticky faktor, ktory urcuje polohu
prirodzenej hornej hranice lesa. Teplotny priemer vegetacnej sezény 6,7 £ 0,8°C je vSe-
obecne uznavany ako udaj, ktory najlepsie popisuje polohu hornej hranice lesa, napriek
metodickym pochybeniam, ktoré sme tu uviedli. Ako hlavny problém sa javi oddelenie lo-
kalnych, pre dané miesto Specifickych, vplyvov od vSeobjimajticeho globalneho teplotného
limitu pre Zivotnu formu strom. Pri hladani Specifickej kumulativnej teploty moézeme len
Statisticky spracovat merania na hornej hranici lesa v lokalitach, ktoré povazujeme za pri-
rodzené, klimaticky urcené. Vysledky, ktoré sa vymykaju vicsinovému obrazu vylucime,
¢im ale spochybnime povodny vyber stanovist a tym sa dostavame do argumentacnej slu-
¢ky. Vzhladom na mnoZstvo dostupnych dat je jednoznacné oddelenie lokdlnych faktorov
od globélnych resp. urcenie miery ich vplyvu neuskutocnitelné. VysSie uvedeny tdaj je
vSak cenny a moze sluzit ako voditko pre dal$i vyskum.

Pokus o priamy test C-limitujicej hypotézy pomocou obohatenia okolitého vzdu-
chu o CO, nepriniesol jednozna¢ni odpoved. Limitacia uhlikom sa potvrdila v pripade
opadavého smrekovca, ale naopak pri borovici sa ukéazalo, ze nedostatok uhliku nie je pri-
marnym problémom, ¢o vedie k hypotéze o limitacii rastu. Napriek tomu, ze boli ziskané
viaceré argumenty pre vSeobecn platnost oboch hypotéz, autori sa ¢asto nezhoduji na ich
interpretacii. Pravdepodobne je chybou predpokladat, Zze takyto komplexny problém je
¢ierno-biely a jedna hypotéza je platnd a druhd nie. Ak zhrnieme vysledky vyskumov,
platnost hypotéz moze byt druhovo Specifickd alebo mdze byt urcujtce o aky typ stromu
ide (opadavy, ¢ stalezeleny).

Sucasny stav poznania teda stale nepriniesol uspokojivé odpovede k otazkam suvisia-
cim s urc¢enim polohy hornej hranice lesa a pri¢in, ktoré ju urc¢uji. Pokracujici vyskum by
mal byt zaloZeny na dobrej medzioborovej spolupraci, pretoze ¢iastocné problémy, ktoré
suvisia s tymto fenoménom spadaji do viacerych oborov od geobotaniky, cez fyzioldgiu

rastlin az po klimatolégiu.
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