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Metodika

Bakaldfska price bude pfedstavovat kombinacl referini a praktické Cinnosti. ReSerie bude shrnovat po-
slednl poznatky o stavbé floému evropskych difevin a pfehled soufasnych teorli pohybu latek floémem.
Prakticka édst prace se zaméfi na pofizovdni Fezl floémové Edsti smrku ztepilého a identifikaci jednotlivych
anatomickych struktur s wufitim mikroskopu (Leica DVME, Microsystemns GmbH, Wetzlar, Germany). lehao
souddsti je | software na méfeni objektd v pofizenych snimcich. Odbér se uskutedni z £dsti kmene, popf.
vitvi v poftu min. 30 vzorkd ze smrkl pochazejicich z pokusnych ploch projektu Extemit v Kostelci v prl-
béhu vegetalni sezdny 2021. lednotlivé struktury ve floému budou identifikovany a dle moinosti zméfeny
(obvod, plocha, délka). Ziskand data budou vywhodnocena v programu Statistica se zaméfenim na detekcl
rozdild mezi stromy s odliEmymi morfologickymi parametry. ReferSe bude odevedana v pribéhu 23F 2021,
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Abstrakt

Tato bakalarska prace pojednava o anatomii a funkci floému smrku ztepilého.
Resersni &ast shrnuje soutasné poznatky o floému. Uvodem charakterizuje smrk
ztepily jako naSi hospodafsky nejvyznamnéjsi a zaroven v soucasné dobé
nejohrozenéjsi dievinu a pfiiblizuje jeho ekologické naroky a pfirozené rozsiteni.
Déle se reSerSe vénuje anatomii floému vcetné specifikace rozdilu mezi floémem
krytosemennych a nahosemennych rostlin. Zvlastni pozornost je v praci vénovana
obranné funkci floému (zejména roli bunék polyfenolického parenchymu) a
mechanismu dalkového transportu asimilati. Miinchova teorie tlakového toku latek
z 30. let 20 stoleti je stale uznavana za platnou, zaroven vsak existuji rozpory, na
néz reaguji dalsi teorie a pokouseji se tyto rozpory uchopit a vysvétlit — v soucasné

dobé je to teorie relé, koncept floému jako vysokotlaké trubice a kanalovy model.

Prakticka cast je zameéfena na pofizeni fezi floémem a nasledné zachyceni jemné
struktury floému prostfednictvim digitdlniho mikroskopu, vcéetné zmeéfeni
nékterych anatomickych struktur. Dale byla zkoumana tloustka floému riznych
jedinci a analyzovana zavislost této veli¢iny na morfologii daného stromu,
konkrétné na tloust'ce jeho kmene, i na dalSich parametrech; vzdalenosti od paty a
relativni lokalizaci v kmenovém profilu. Pfi statistickém vyhodnoceni byla vyuzita
regresni analyza, GLM modely a jednofaktorovda ANOVA. Vysledkem praktické
Casti prace bylo zjisténi, ze tloustka kmene je statisticky vyznamnou proménnou,
ktera vysvétluje variabilitu tloustky lyka z 10 %. Vliv ostatnich proménnych nebyl
prokazan. Vystupem praktické Casti je té€z bohata obrazova dokumentace floému
vcetne zmeéfeni a zhodnoceni nekterych anatomickych struktur, konkrétné provazct
a shlukt bunék polyfenolického parenchymu, které hraji kli¢ovou roli v obrannych

reakcich.

Kli¢ova slova: privodni bunka, sacharidy, sitkovice, teorie tlakového toku latek



Abstract

This bachelor thesis deals with the anatomy and function of the phloem of the
spruce. The review part summarizes the current knowledge about the phloem. The
introduction characterizes the Norway spruce as our most economically important
and currently most endangered tree species and presents its ecological requirements
and natural distribution. Next, the research focuses on the anatomy of the phloem,
including the specification of the difference between the phloem of Angiosperms
and Gymnosperms. Particular attention is paid to the defensive functions of the
phloem (especially the role of polyphenolic parenchyma cells) and the mechanism
of long-distance transport of assimilates. Miinch's pressure flow theory of from the
1930s is still recognized as valid, but at the same time there are contradictions to
which other theories are responding and attempting to grasp and explain - currently
the relay theory, the concept of the phloem as a high-pressure tube, and the channel

model.

The practical part focused on taking sections of the phloem and then capturing the
fine structure of the phloem using a digital microscope, including measuring some
of the anatomical structures. Furthermore, the phloem thickness of different
individuals was investigated and the dependence of this variable on the morphology
of the tree in question, specifically on the thickness of its trunk, as well as on other
parameters; distance from the base and relative localization in the trunk profile was
analyzed. Regression analysis, GLM models and one-factor ANOVA were used in
the statistical evaluation. As a result of the practical part of the work, it was found
that stem thickness is a statistically significant variable that explains 10 % of the
variation in phloem thickness. The influence of other variables was not
demonstrated. The practical part also resulted in a rich pictorial documentation of
the phloem, including the measurement and evaluation of some anatomical
structures, namely the fascicles and cell clusters of the polyphenolic parenchyma,

which play a key role in defence reactions.

Keywords: companion cell, carbohydrates, sieve elements, pressure flow theory
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1 Uvod

Floém neboli lyko je vodivym pletivem, které rozvadi v téle rostlin produkty
fotosyntézy (asimilaty) a Siroké spektrum dalSich latek. Pro strom je zivotné
dilezitou strukturou; pokud dojde k jeho naruseni ve vyS$Si mife, strom umira.
Protoze je floém plny vyzivnych latek, stava se cilem utokt podkorniho hmyzu.
Naptiklad v soucasné dobé probihajici utok nékolika druht lykozrouta na smrkové
porosty, ktery vyustil do kalamity bezprecedentnich rozmérti a rozvratu velké Casti

smrkovych porostd v CR, je pravé utokem na floém napadanych stromd.

Zarover je floém st€Zzejnim mistem obrannych reakci stromi, které zahrnuji pestrou
Skalu dé&ju. Prohloubeni nasich znalosti o anatomii a funkci floému muze prispét
k lepsi ochrané smrkovych porosti a k zakladani a péstovani porosti zdravych,
odolnych a stabilnich. Toto téma lze asi oznacit za jednu z velkych vyzev lesnictvi,
nebot na jedné strand je smrk ztepily v CR dievinou hospodaisky st&Zi
nahraditelnou, na druhé strané vSak postupujici klimaticka zména, ktera prinasi
epizody sucha a kontinualni narist teplot, problematizuje podminky praveé pro

pesténi smrku, ktery je vys$Simi teplotami a nedostatkem vlahy oslabovan.

Floém byl donedavna strukturou relativné méné prozkoumanou, snad proto, ze
v porovnani s vnitini dfevnatou casti kmene je jeho hospodaisky vyznam
zanedbatelny. V poslednich letech je vSak jeho funkci a anatomii vénovano vice
pozornosti a vznikla tak fada studii ptinasejicich nové poznatky o floému. Tato
prace pfinasi piehled soucasného poznani o funkci a anatomii floému, pficemz
zvlastni pozornost je vénovana otazce mechanismu transportu latek floémem a
obrannym odehréavajicim se ve floému. Praktickd Cast pfinasi mikroskopickou
obrazovou dokumentaci floému a zkouma povahu a né€které zakonitosti rozmeért

floému.

Nase poznani o floému se v uplynulych desetiletych i diky novym technologiim
znasobilo. Pesto zlistava fada otazek otevienych a nabizi tak pole k dalsi vyzkumné

préaci.
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2 Cile prace

Cilem teoretické Casti prace je tvorba reSerSe shrnujici soucasny stav poznani o
anatomii floému evropskych dfevin se zaméfenim na nahosemenné, resp.
anatomické rozdily mezi floémem nahosemennych a krytosemennych rostlin, dale
aktualizace ptehledu teorii o pohybu latek floémem a zpracovani tématu role
floému v obrannych reakcich, kterym se zabyvaji vyzkumy poslednich let, a

ptinaseji tak nové poznatky 1 hypotézy.

Cilem praktické Casti prace je pak potizeni mikroskopové obrazové dokumentace,
identifikace struktur floému a rozméru, zejména pak moznosti pofizovani

mikroskopickych fezii v riznych smérech lykové ¢asti (tangencialni a piicné fezy).
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3 Literarni reSerse

3.1 Charakteristika smrku ztepilého (Picea abies)

3.1.1 Zékladni charakteristika druhu Picea abies

Smrk ztepily je jehli¢naty jednodomy stalezeleny strom dorustajici vysky 30-50,
vyjimecné 1 témeét 70 m. Doziva se 300-400, popt. az 600 let. Ma pyramidalni,
preslenité vétvenou korunu. Charakteristicky je pro né plochy kofenovy systém,
z Cehoz vyplyva jeho zranitelnost vici abiotickym vlivim (viz dale — Roz§ifeni a
ekologie). Plodit zacina ve veku 60 let v intervalu 4-5 let. Kvete v dubnu az Cervnu.
Semena jsou umisténa v SiSkach typu morinda a dozravaji na podzim prvniho roku.
Smrk ztepily je extrémné proménlivy druh, a to jak pfi srovnani riznych populaci,
tak v ramci jedné populace. Variuji SiSky (varianty obovata, acuminata, europaea),
tvar koruny (Siroka ¢i uzka forma, nasazeni vétvi konvexni/konkéavni, tvar koruny
valcovity/kuzelovity/parabolicky atd.), vétveni (zachvojeni hiebenité/deskovité/
svazCité), korenovy systém (vedle plochého nalezneme i srdcovity, vyjimecné
dokonce i ktlovy) i jehlice (oslunéné maji Ctvercovy prifez, zastinéné jsou plossi)

(Musil, 2007).

Taxonomicky se smrk ztepily (Picea abies) tadi mezi rostliny nahosemenné
(Gymnospermae), tad borovicotvaré (Pinales), Celed borovicovité (Pinaceae)
(Pikula, 2003). Smrk ztepily je v CR jedinou autochtonni dievinou rodu Picea, v
Evropé se vyskytuji druhy tti (P. abies, P. omorika, P. obovata) a celosvétove bylo
identifikovano cca 40 druha tohoto rodu (Musil, 2007).

3.1.2 Rozsifeni a ekologie

Vyskyt smrku ztepilého v ramci Evropy delime do dvou oblasti; Stfedoevropsko-
balkanské a Severoevropské (Skandinavsko-ruské). Ve Stredoevropsko-balkanské
oblasti je smrk ztepily horskou a podhorskou dievinou s ostrivkovitym arealem. V
Severoevropské oblasti pak tvofi souvislé porosty v niz§i nadmoiské vysce —
v nizinach a pahorkatinach; do pohoii zde vystupuje jen ojedingle. V Ceské
republice se smrk pfirozené vyskytuje v mezofytiku (stupent suprakolinni a
submontanni) a oreofytiku (stupel montanni, supramontanni a subalpinsky).

Zatimco ve stupni suprakolinnim (200-550 m n.m.) a submontannim (450-800 m
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n.m.) roste roztrousen¢, stupné montanni (750-1100 m n.m.) a supramontanni
1602 m n.m.) se pak vyskytuje roztrousené¢ az ojedin€le do vysky 1300-1400 m
n.m., kde tvofi horni hranici lesa. V mezofytiku roste na chladnéjSich,
podmacenych lokalitach, v inverznich udolich, roklinach, na okrajich raselinist’.
V Krkonosich vytvari klimaxové porosty s pfimeési jefabu ptaciho, v montannim
stupni smisené porosty s bukem, jedli a klenem. V podhtii (stupeni submontanni)
je piimési v bu€inach. V mezofytiku se rovnéz vyskytuje jako pfimes ve stinnych
udolich, ale mize byt dominantni dfevinou na pramenisStich a podél lesnich
vodoteci, na okrajich raselinist ¢i v podmacenych jedlovych smr€inach. Nejnize
v Ceské republice, a nejspis i ve stfedni Evropg, se roste v Labskych piskovcich
v klimaticky inverznich soutéskach v nadmoiské vysce 140 m n.m. Na vétSiné
tizemi CR je jeho vyskyt nesouvisly, extrazonalni, pouze na menging uzemi
v supramontannim a ¢asteCné i v montannim stupni pfirozené tvori v souvislé,
zonalni porosty. V poslednich 200 letech doSlo k vyznamnému druhotnému
roz§ifeni smrku do mist pfirozenych jedlobucin, bucin a pozdé€ji i doubrav, kdy
zastoupeni smrku uméle vzrostlo cca petinasobné — prirozené zastoupeni smrku se
pohybuje mimé nad 11 procenty (Musil, 2007). Sou€asnym trendem je vSak
snizovani zastoupeni smrku; zatimco v roce 2000 zaujimal smrk 54,1 % z celkové
plochy porostni pady, v roce 2020 to bylo 48,8 % a tento trend bude nadale
pokracovat vzhledem k tomu, ze jeho vyuziti v ramci umélé obnovy kontinualné
klesa; ze 43,3 % v roce 2000 az na 30 % v roce 2020. (Zprava o stavu lesa a lesniho
hospodafstvi Ceské republiky v roce 2020, 2021) Doporugené zastoupeni smrku
v nasich lesich je 36,5 % (Musil, 2007).

Smrk je nékterymi autory povazovan za svétlomilnou drevinu, ktera v mladi snasi
zastin (Madéra, 2001), jinymi za polostinnou az stinnou dievinu (Musil, 2007).
Tvoti semknuté porosty, které siln€ zastinuji pidni povrch. Je narocny na padni
vlhkost a snasi i trvalé zamokfeni. Na teplo a sucho je citlivy, jeho rust pak stagnuje
a strom snadno podléha skiidcim (Chmelafr, 1981). Pro zdarny rist vyzaduje rocni
srazky alespoit v minimalni vy§i 800 mm (Musil, 2007). Zavazné Skody
kalamitniho rozsahu jsou v poslednich nékolika letech na nasem uzemi plisobeny

zejména lykozroutem smrkovym (Ips typographus) doprovazenym lykozroutem
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lesklym (Pityogenes chalcographus) a lykozroutem severskym (Ips duplicatus)
(Zprava o stavu lesa a lesniho hospodaistvi Ceské republiky v roce 2020, 2021).
Smrk neni naro¢ny na pudni sloZeni. Na vapencich byva vytlacovan bukem. Svym
spadem pudu okyseluje a muze zpusobit podzolizaci zejména na chudych pudach.
Diky plochému kofenovému systému dokaze rust i na velmi mélkych padach, ma
vsak sklon k vyvratim. Smrk $patné snasi znecisténé ovzdusi (viz thyn smrkovych
porosti v Krusnych horach). Neni narocny na klima a snasi i velmi nizké teploty,
$kodi mu v3ak snih a vitr (Chmelat, 1981); v CR mu vyhovuje kratka vegetaéni
perioda a kratké chladné 1éto. Pro sviij rist a realizaci celého reprodukcniho cyklu
mu postacuje vegetacni doba v délce 2-2,5 mésice (Musil, 2007). Vud¢i dievinou
je prirozené€ v 8. lesnim vegetaCnim stupni (smrkovy vegetacni stupei), ktery je
charakterizovan vegeta¢ni dobou v délce 60-100 dnti, prumérnou teplotou vzduchu
2,5-4 °C, primérnymi rocnimi srazkami 1200-1550 mm a nadmoiskou vyskou
1050-1350 m n. m. (Pikula, 2003). Jedinci rostouci v mirné&j§ich polohach
s dlouhou vegeta¢ni dobou jsou ohrozeni rozvojem cervené hniloby (Chmelar,
1981). Cervena hniloba je ptsobena difevokaznou houbou Heterobasidion
annosum, ktera do porostu pronika Sifenim spor vzduSnou cestou na dlouhé
vzdalenosti. Spory Casto kolonizuji fezné plochy pafezt, mycelium houby se pak
§ifi prostfednictvim kotfenovych dotykd a kofenovych sristi porostem. Napadeni
kofenovnikem ma za nasledek snizeni pfirtstu a vyvraty v kofenech i oddenkové
Casti, ve dieve pak v kone¢né fazi infekce ptuisobi bilou vostinovitou hnilobu, a to

az do 5-12 m vysky kmene (Cerny, 1989).

3.1.3 Hospodaisky vyznam smrku ztepilého

Drevo smrku ztepilého je lehké a pevné a je to strom velmi rychle rostouci —
rychlost ristu dosahuje az 0,6 m za rok. Z téchto divodi je nasi nejvyznamngé;jsi a
nejhojnéji péstovanou hospodarskou dievinou. Je vyuzivan velmi univerzalné jako
zdroj stavebniho dfivi, feziva, celulozy, rovnéz jako vanocCni stromek a téz
v zahradnictvi a krajinafstvi — existuje na 160 kultivara tohoto druhu (Bitner, 2012).
Kultivary smrku nachéazeji uplatnéni v parkovych upravach i v zahradach, napft.
kultivar Argentea, ktery ma stiibrné ¢i stiibrnoSedé zabarveni jehlic, Emsland —
sloupovity habitus s tmavozelenymi jehlicemi ¢i Procumbens — poléhavy ket

nepravidelného vzrustu s hustymi vétvemi (VreStiak, 1994). Dievo smrku se
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pouziva téz jako palivo ¢i rezonancni dfevo pro vyrobu hudebnich nastroju.
Historicky mél vyznam jako zdroj pryskyfice pro vyrobu kalafuny, terpentynu a
bednarské smuly, a v lidovém lécitelstvi byl zjeho mladych vyhonu pfipravovan

odvar s vysokym obsahem vitaminu C k 1é¢bé kurdéji.

Vzhledem ke svému hospodaiskému vyznamu je smrk v soucasné dob¢ druhotné
roz§ifen i na mnoha nevhodnych stanovistich, kde je ale nachylnéjsi k podlehnuti
Sktildcim, jako je karovec a mniska (Madéra, 2001). Smrk je u nas péstovan
v §irokém rozpéti od luznich lesi az po osmy vyskovy stupern, Casto ve
stejnovekych monokulturach, které vzdy znamenaji vyssi stupeni ohrozeni porostu,
a to 1 ve vySkovém optimu smrku, tj. v 5.-8. lesnim vegetacnim stupni (Slodicak,
2007). Klimatické podminky ve smyslu nerovnomémé rozlozenych srazek a
kontinualn€ rostoucich teplot pfinesly v poslednich letech vyrazné ohrozeni a
rozklad smrkovych porosti na uzemi CR kalamitnich rozméra. Z tohoto hlediska
byl kritickym rok 2015, kdy pramérny ro¢ni uhrn srazek ¢inil pouhych 79 % oproti
normalu, pouhych 532 mm, a zaroveii primér ro¢nich teplot dosahl hodnoty 9,4 °C,
coz bylo 1,9 °C nad normalem (Hydrologicka ro¢enka Ceské republiky ..., 2016).
Rast teplot je pak pozorovan dlouhodobé, a na nasem tUzemi se jedna primeérné
zvyseni 0,24 °C/10 let. Nasledkem vyssich teplot je vys§i vypar, ktery i pii
zachovani standardnich srazkovych thmi ohrozuje vegetaci nardstem pudniho
vlahového deficitu (Cesky hydrometeorologicky ustav, 2015). V roce 2020 bylo u
nas celkové vytézeno 35,75 m® surového dfivi, z toho 95 % ¢inila nahodila tézba a
73 % piimo nahodila té€zba zptuisobena hmyzem, pievazné podkornim hmyzem na
smrku. Utokim podkorniho hmyzu nedafi predchazet instalaci feromonovych
lapaci a stromovych lapaki. Zména klimatu pfinasi nejen expanzi podkorniho
hmyzu, ale vé€tSi pusobeni bofivého vétru, na néjz je smrk rovnéz citlivy.
V poslednich letech je proto snaha o snizeni zastoupeni smrku v nasich lesich, viz
kapitola 3.1.2 (Zprava o stavu lesa a lesniho hospodaistvi Ceské republiky v roce

2020, 2021).
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3.2 Anatomie a funkce floému

3.2.1 Charakteristika vybranych struktur rostlinnych bunék a pletiv

Tento odstavec si neklade za cil zevrubny popis funk¢énich struktur rostlinné buriky,
popf. rostlinnych pletiv. V ramci popisu anatomie a funkce floému, jeho plnéni a
vyprazdnovani 1 pfiblizeni teorii toku latek floémem, vSak budou v této praci
zminény nékteré bunécné struktury. Zde je prehled vybranych termint a jejich

definice:

Apoplast — prostory v rostlinném téle vné protoplastu, tj. mezi plazmalemou a

bunécnou sténou a mezibunécné prostory (Lux, 2017).

Cytoplazma — veSkery obsah rostlinné buiky uvnitf plazmatické membrany
s vyjimkou jadra. Obsahuje soustavu membran - tzv. endomembranovy systém,
bunécné organely (ribozomy, plastidy, mitochondrie, vakuoly), plazmatickou
membranu (plazmalemu), cytoskelet a cytozol — kapalinu, kterd vytvaii tekuté

prostfedi bunky.

Plazmalema — cytoplazmaticka membrana ohranicujici obsah buiky — cytoplazmu
s organelami. Ptiléha z vnitini strany k bunécné sténé. Je selektivné propustna pro

razné latky, jimz umoziuje vstupovat do buriky ¢i ji opoustét.

Plazmodezma — kanalek v bunécné sténé vystlany plazmalemou, ktery propojuje
sousedni buriky a umoziiuje transport malych molekul (do relativni molekulové

hmotnosti 700-1000).

Protoplast — cely zivy obsah buriky uvniti bunécné stény. Je tvofen cytoplazmou a

jadrem. tj. jadro, bunécné organely a vnitini bunééné membrany (Prochazka, 1998).

Sitkova policka — propojeni jednotlivych sitkovych elementi prostfednictvim
perforaci bunécné stény. Sitkova policka vznikaji z plazmodezem na protilehlych
koncich sitkovych ¢lankd. Vzniklymi pory prochazi plazmalema. Velikost port

umoziuje pruchod molekul.

Symplast — protoplasty vSech rostlinnych bunék propojené plazmodezmami;

kontinuélni propojeni celého rostlinného téla (Lux, 2017).
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Vakuola — cast vnitfniho prostoru rostlinné buriky oddélena od svého okoli
membranou (tonoplastem). Slouzi jako zasobarna vody a variabilniho Sirokého
spektra latek (rezervnich proteint, pigmentt, alkaloidd. Podili se téz na bunééném
traveni a izoluje a rozklada odpadni latky. Membrana ohranicujici vakuolu se

nazyva tonoplast (Prochazka, 1998).

3.2.2 Anatomie a funkce floému obecné

Cévni systémy rostlin se vyvinuly v souvislosti s pfechodem rostlin z vodniho
prostedi na sous. V prabéhu evoluce se rostlinné télo diferenciovalo na jednotlivé
organy — koteny, stonek, fotoasimilacni aparat a dalsi (De Schepper, 2013). Potieba
spojeni mezi témito specializovanymi organy vedla k rozvoji dvou vodivych
systému; floému a xylému. Xylém je siti mrtvych bunék, které vedou vodu a
mineralni latky od kofent k listim (Knoblauch, 2012). Floém se dé€li na vodivou a
nevodivou ¢ast. Vodiva cast je tvorena zivymi buiikkami, vede a distribuuje
asimilaty v téle rostliny. Nevodiva Cast je tvotfena jiz starSimi buiikami, u nichz
doslo ke ztraté vodivosti, tento floém si vSak nadale uchovava radu dilezitych
funkci. (R. Pace, 2020). Zprostfedkovavanim dopravy asimilatd do celého téla
rostliny floém plni zasadni funkci v jeji vyzivé a rastu. Kromé toho je vyznamna i
jeho signalni funkce — preprava signalnich molekul télem rostliny, viz kapitola
3.3.1, a dale funkce obranna a zasobni, viz nize (Dinant, 2010). Floém vznika
¢innosti laterarniho meristému — kambia, které se rozprostira po obvodu kmene, a
déli se dvéma sméry; dostredivé za vzniku xylému a odstiedivé za vzniku floému.
Zivotnost floému je nizka — pouze jedno az dvé vegetatni obdobi, a kazdym rokem
je proto produkovana nova vrstva floému, zatimco stara odumira (Amoroso, 2017).
RozliSujeme floém jarni a pozdni. Vyvoj jarniho floému je fizen pievazné
endogenné a jeho struktura je velmi stabilni, bez vétsiho vlivu klimatickych
vykyvl. Sklada se za 3-5 vrstev bun€k, z nichz 1-2 vrstvy jsou buriky prezimujici
z ptedchozi sezony. Struktura pozdniho floému je promeénlivejsi a vyviji se v Sifce
2-12 bunécnych vrstev (Gricar, 2021). Fakt, ze pocCet bunek floému je oproti xylému
daleko méné ovlivnén klimatickymi faktory, doklada jeho vétsi vyznam pro preziti
stromu. Z klimatickych faktora je pak pozorovan pozitivni vliv vyssich tnorovych
teplot (Gricar, 2014). Amoroso (2017) uvadi, ze oproti xylému se floém zacina u

smrku ztepilého tvofit o 3-5 tydnd dfive. V nepfiznivych podminkach nebo pfi
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snizené vitalit€ stromu se pak nemusi vytvofit xylémovy letokruh vibec, novou
vrstvu floému vSak strom produkuje vzdy, nebot na ni zavisi jeho pfeziti

v nastavajici sezoné (Amoroso, 2017).

Tkéané floému a xylému jsou v rostliné vedeny paralelné podél delivé tkané —
kambia. Obé tkané jsou vzajemné funkcné propojeny (Epron, 2019). Probiha mezi
nimi vymena vody a rozpusténych latek - tzv. radialni transport. Mezi xylémem a
floémem se takto mohou pohybovat ionty a molekuly vody, sacharidd, vapniku,
hot¢iku, dusiku, aminokyselin a dalSich latek, pfiCemz nékteré latky se pohybuyji
obousmérné (napft. cukry, voda), jiné pfevazné ve smeéru z floému do xylému a dalsi
z xylému do floému (napf. aminokyseliny) (Aubry, 2019). V listové zilnatin€ se
nachazi v jednom cévnim svazku jedna céva xylému a pod ni jedna az dvé cévy

floému (Prochazka, 1998).

Zakladnimi slozkami floému jsou sitkové elementy, privodni buiky a buiky
floémového parenchymu. Funkéni sitkové elementy jsou tvofeny zivymi buiikami
protahlého tvaru. U krytosemennych jsou propojeny sitkovymi policky, (viz
kapitola 3.2.3, kterymi probih4 asimila¢ni proudéni. Komplex téchto podélné
propojenych sitkovych elementi se nazyva sitkovice. U nahosemennych neni

struktura sitkovych policek tak zietelné vyvinuta (Prochazka, 1998).

Sitkové buriky jarniho floému jsou vétsi a jejich hlavni funkci je vedeni floémové
Stavy. Sitkové buriky pozdniho floému jsou uz§i a pritomnost axialniho
parenchymu (viz nize) v pozdnim floému naznacuje, ze hlavni funkce pozdniho
floému je odlisna od jarniho — tento floém je zodpoveédny predevsim za ukladani
zasobnich latek (Gri¢ar, 2021). Pruvodni bunky tvofi se sitkovymi elementy Gzce
provazany komplex (Cs-pb komplex), jehoz funkci je nakladéani a vykladani floému,
dalkovy transport asimilatd a dalSich rozpusténych latek a kontrola nad povahou
latek vstupujich do a vystupujich z ¢s-pb komplexu (Oparka, 1999). V prubéhu
evoluce doslo ke specializaci sitkovych elementd pro jejich vodivou funkci. Tato
specializace obnasi programovanou destrukci nékterych bunécnych organel;
vyvinuté sitkové elementy postradaji naptiklad vakuolu, cytoskelet a ribozomy.
Snizuje se také pocet mitochondrii, pficemz zbyvajici mitochondrie jsou dilatované

a otazka jejich funkcnosti teprve musi byt zodpovézena. V sitkovych elementech
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ale zistava plazmaticka membrana a endoplazmatické retikulum. Rozpad jadra se
li$i u krytosemennych a nahosemennych a zmifiuji ho v kapitole 3.2.3. Vzhledem
ke znacnému prizpusobeni sitkovych elementl jejich vodivé funkci a souvisejici
ztraté organel je jednou z dulezitych funkci pravodnich bunék je produkce
potiebnych bunécnych metaboliti (naptiklad vétsiny, ne-li vSech proteini) a jejich
ptisun do sitkovych bunék (Van Bel, 2000). RozliSujeme tfi druhy pravodnich
bungk: fadné, transferové a intermedialni. Radné doprovodné buiiky se ucastni
apoplastického plnéni floému. Maji hustou cytoplazmu a jen velmi malo
plazmodezmat, protoze symplastické spojeni s okolim by narusovalo apoplasticky
prubéh plnéni floému (bézné doprovodné buriky musi byt vaci svému okoli
Lutésnéné). Doprovodné buriky transferové rovnéz maji jen malo plazmodezmat a
podileji se na apoplastickém plnéni floému. Naproti tomu buiiky intermedialni
(zprosttedkujici) disponuji hustou a rozvétvenou siti plazmodezmat. Mohou mit
hustou cytoplazmu, obsahuji velké mnozstvi drobnych vakuol a jsou vétsi nez jiné

typy doprovodnych bunék. Floém je jimi plnén symplasticky (Slewinski, 2013).

Floémovy parenchym rozdélujeme na axialni a paprskovy. Jednou z jeho funkci je
funkce zasobni — uchovava vodu 1 asimilaty (Gric¢ar, 2015). Paprskovy parenchym
zprostredkovava komunikaci mezi floémem a xylémem — vzajemnou vymeénu vody
i asimilatt (Jyske, 2015). Velmi vyznamné obranné funkci axialniho parenchymu

je v této praci vénovana samostatna podkapitola.

3.2.3 Specifika floému krytosemennych a nahosemennych rostlin

Vyvojové mladsi krytosemenné rostliny maji oproti nahosemennym vyvinutéjsi,
specializovanéjsi typ bunék vodivych pletiv umoznujici efektivnéjsi tok asimilatu.
Sitkové elementy krytosemennych rostlin se nazyvaji sitkové ¢lanky a jsou podélné
propojeny perforovanymi sitkovymi poli¢ky. Sitkové elementy nahosemennych se
nazyvaji sitkové bunky. Mista jejich propojeni — sitkové plosky, maji oproti
krytosemennym mensi perforaci. Sitkové plosky jsou umistény na laterarnich
sténach a seSikmenych koncich stén sitkovych bunék (Prochézka, 1998).
Primitivnéjsi stavbu vodivych elementti nahosemennych doklada i fakt, ze zatimco
sitkova policka sitkovych c¢lankd krytosemennych jsou propojena Sir§imi a
hojnéjsimi plazmodezmami, které se svym zvétSenym prumérem lisi od

plazmodezem zajistujicich lateralni spojeni mezi sousedicimi burikami, sitkové
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buriky nahosemennych maji plazmodezmy velikostné nerozlisSené. I ty se vSak
mohou v koncovych ¢astech vyskytovat hojnéji nez v boCnich castech buriky.
Vyziva sitkovych clankti u krytosemennych je zajisténa specializovanymi
parenchymatickymi buikami — tzv. privodnimi buiikami. U nahosemennych tyto
bunky nazyvame Strasburgerovy (popf. albuminové) buriky. Zatimco pravodni
buniky vznikaji délenim jedné a téz matefské buriky, u nahosemennych toto
pravidlem neni. Funkce Strasburgerovych bunék je vSak obdobou bunék
pruvodnich. Rozdily mezi témito taxonomickymi skupinami najdeme téz
v usporadani axiadlntho parenchymu;, u nahosemennych je uspofadan
v soustfednych, stfidajicich se vrstvach, u krytosemennych se usporadani téchto
bunék objevuje v mnoha variacich — napt. v pasech, centricky po obvodu sitkovych

¢lankt nebo rozptylené (R. Pace, 2020).

Sitkové clanky krytosemennych zcela postradaji jadro, zatimco sitkové buriky
nahosemennych zbytky jadra obsahuji (Van Bel, 2000). Liesche (2015) uvadi
zasadni rozdily v anatomii floému krytosemennych a nahosemennych dievin, které
maji vliv 1 na jejich funkci. Sitkové elementy nahosemennych jsou oproti
krytosemennym delSi a tenci. Dale, zatimco axialni propojeni sitkovych elementt
u krytosemennych je tvofeno §iroce otevienymi plazmodezmami sitové desky, u
nahosemennych jsou plazmodezmy uzsi. Rozdilna anatomie je pficinou vy$siho
hydraulického odporu v nahosemennych, coz zptusobuje vyrazné pomalejsi pohyb
floémové stavy. Zatimco ve vzorku 20 krytosemennych stromt byla naméfena
pramérna rychlost pohybu stavy 56,3 cm/hod, u 26 nahosemennych to bylo 21,9
cm/hod (konkrétné u Picea abies byla namétena rychlost 18,3 cm/hod) (Liesche,
2015). Sitkové elementy nahosemennych se také lisi tvarem prafezu; u
krytosemennych rostlin je kruhovy, u nahosemennych obdélnikovy. Nahosemenné
maji nizsi efektivni polomér sitkovych elementt, v dasledku cehoz je jejich

vodivost oproti krytosemennym rovnéz nizsi (JENSEN, 2012).

3.2.4 Role floému v obrannych reakcich smrku ztepilého

V souvislosti s globalni klimatickou zménou, vyznamnymi epizodami sucha a
rozvojem kurovcovych kalamit, které vedou az k rozpadu smrkovych porosta,
nabyva na vyznamu porozumeéni obrannym reakcim jehlicnani vic¢i napadeni

biotickymi Ciniteli, zejména kiirovcem. Obranné reakce predstavuji Sirokou skalu
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mechanismu rozloZenych v ¢ase i prostoru a majicich rizny charakter. RozlisSujeme
obranu konstitutivni, kterou muzeme charakterizovat jako trvalou pfipravenost
stromu branit se napadeni, a dale obranu indukovanou, ktera se rozviji jako reakce
na napadeni stromu, jeho poranéni a vstup patogenu do jeho pletiv. Dale muzeme
rozlisit obranu mechanickou (napt. fyzikalni vlastnosti kiry, kamenné buiky,
krystaly stavelanu vapenatého) a chemickou (sekundarnimi metabolity)
(Franceschi, 2005). Floém smrku ztepilého se sklada ze sitkovych bungk,
albuminovych bunek, paprskového parenchymu s pryskyficnymi kanalky,
axialniho floémového parenchymu a misty se vyskytujicimi bloky silnosténnych
kamennych bun¢k (Franceschi, 1998). Floém vytvari nekterymi z t€mito struktur
mnohacetnou obranu charakteru konstitutivniho i indukovaného, mechanického i

chemického.

Pryskyricné kanalky maji vyznam v konstitutivni 1 indukované, v mechanické i
chemické obranné reakci. Kromé kanalkt, které se ve floému nachazeji vzdy
v radialni formé¢, jsou tvofeny paprskovym parenchymem, ktery je obklopuje.
Nékteré z nich zabihaji az do bélového dieva. V reakci na napadeni se ve floému
nékterych jehli¢nant zacinaji tvofit i axialni traumatické pryskyficné kanalky, u
rodu Pinanaceae ovSem tyto vznikaji pouze v xylému. Pro chemickou obranu
prostiednictvim pryskyfice je podstatny obsah terpent — pfevazn€ monoterpent
(C1o0) a diterpenti (C2o), a dale seskviterpend. Jejich uvolnénim dojde k vyplachnuti
rany, maji odpuzujici ucinek a kirovce mohou téz fyzicky zachytit a zneskodnit.
Paradoxné vSak tento mechanismus obranné reakce zalozeny na vylucovani
pryskyfice, ktery je pro Pinaceae typicky, vyuziva kirovec ve svij prospéch;
slouceniny obsazené v pryskyfici mu slouzi jako prekurzor pro syntézu agregacnich
feromonu, které mu umoziuji vést na napadeny strom masivni utok, coz je pro
uspesnou strategii utoku klicové (Schaller, 2008) Ve floému jednotlivé ¢ ve
shlucich rozptylené kamenné buiky, které vznikaji ze starnoucich bunék axialniho
parenchymu, poskytuji ¢astecnou mechanickou bariéru proti pronikéani biotickych
§kiidcd. Zcela zasadni roli v obrané konstitutivni i indukované hraji buriky
axialniho parenchymu (pro svij vakuolarni obsah jsou téz nazyvany
polyfenolickym parenchymem — dale PP buiky). Tyto buriky syntetizuji a ve

svych vakuolach ukladaji fenolické slouCeniny, které maji antifungalni a hmyz
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odpuzyjici Gcinky a snizuji schopnost hmyzu stravit rostlinné pletivo. PP burky
uchovavaji tyto slouCeniny stabilng, coz tvoii konstitutivni slozku jejich obrany.
Zaroveni vSak reaguji na napadeni syntézou dalSich fenolickych sloucenin, které se
typoveé mohou lisit od téch konstitutivné produkovanych a vykazuji vétsi toxicitu
pro invazivni organismy, a vtomto piipadé jiz jde o obranu indukovanou
(Franceschi, 2005). Prekurzorem pro syntézu vétSiny sekundarnich fenolickych
slouCenin je fenylalanin, dulezitymi enzymy pro syntézu fenoll jsou napriklad
chalkon a stilben syntazy. Pfesna povaha fenolickych sloucenin v PP burikach zatim
neni znama, do soucasnosti se podafilo identifikovat pouze jednodussi z nich —
stilbeny a flavonoidy (Vega, 2015). Pfitomnost fenolickych latek ve vakuole se
projevuje zlutou fluorescenci pifi nasviceni modrym svétlem a rovnéz je potvrzuje
pfitomnost stézejniho enzymu podilejiciho se na syntéze fenoli — fenylalaninu
amonné lyazy. Charakter vakuolarniho obsahu se méni v zavislosti na ro¢nim
obdobi; v prubéhu jara a léta klesa jeho hustota, uprostied 1éta dosahuje svétlého
zabarveni a homogenniho vzhledu, na podzim probiha jeho zahustovani a v dobé
vegetacniho klidu je husté zbarveny a zrnity. Jeho charakter se rovnéz méni v reakci

na utok (Schaller, 2008).
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Obrdzek ¢. 1 — Schéma chemické stavby sloucenin podilejicich se na obrannych reakcich smrku
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flavonoidy (Vega, 2015).
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Podle vakuolarniho obsahu bylo rozliseno nekolik typa PP bunék. Na zaklad¢ jejich
Cetnosti, rozmisténi a typu lze predikovat, zda strom bude k napadeni invazivnim
organismem vnimavy, ¢ zda projevi vétsi rezistenci (kterd je ovSem vzdy
limitovana silou Utoku). Odolnéjsi zkoumané klony mély ve vakuolach PP bunek
fenolické slouCeniny odlisného vzhledu, ktery ziejmé indikuje nizsi molekulovou
hmotnost (nebo slabsi polymerizaci) oproti obsahu vakuol vnimavéjsich klont.
Rozdil v Cetnosti PP bunék byl nasledujici: u vnimavych klont byly PP buiky
usporadany vzdy v jedné fadé vzdy po deviti fadach sitkovych bunék. U klona
odolnych byly PP uspotfadany ve dvou fadach, a k tomu jesté jednotlivé rozptyleny
mezi sitkovymi elementy. Vyjadfeno poctem PP buné€k na plochu floému,
rezistentni klony mély primeérné 210 PP bunék/ mm? floému a citlivé klony 150 PP
bun&k/ mm? floému. V reakci na zranéni dochazi ve floému k déleni paprskovych
bunek, coz je ziejmé prvnim krokem tvorby traumatickych pryskyfi¢nych kanalka.
Dale dochazi ke ctyfnasobnému zvétSeni PP bunek a zméné polyfenolického
obsahu jejich vakuol. Tyto reakce jsou signifikantné vyrazné&jsi u rezistentnich
klont. V nékterych vakuolach PP bunék se vyskytuji téz krystaly Stavelanu
vapenatého, ktery tvori dalsi slozku konstitutivni mechanické obrany stromu
(Franceschi, 1998). PP buiiky se dale podileji na tvorbé peridermu kolem napadené
oblasti, coz je dlouhodoba obranna reakce, pomoci niz strom danou oblast izoluje
a opravuje poSkozena pletiva (Franceschi, 2005). Zajist'uji téz prenos signall, které
aktivuji obrannou reakci, mezi PP buiikami a paprskovymi butikami. Obsahuji
zasobni latky; Skrobova zrna a lipidy, jejichz funkci neni jen tvoreni energetickych
rezerv, ale téz jsou vyuzivany pii syntéze chemickych sloucCenin v ramci
indukované obrany. Diky této pestré Skale obrannych mechanismt jsou PP bunky
povazovany za hlavni misto konstitutivni i indukované obrany (Schaller, 2008). Je
pozoruhodné, Ze mira schopnosti indukované obrany hraje roli ve volbé ktirovce,
zda dany strom hromadné napadne. Jinymi slovy, kdrovec je schopen odolnost
stromu rozpoznat, a to dokonce diive, nez se indukovana obranna reakce stromu na
napadeni muze plné€ rozvinout (Schiebe, 2012). Zatimco napiiklad v zmény
v genové transkripci probihaji v fadu minut az hodin po utoku, trva vytvoreni
funkc¢nich traumatickych pryskyfi¢nych kanalki a peridermu rany nékolik tydnt

(Vega, 2015). Pii napadeni je strom nejprve kolonizovan jednim ¢i nékolika jedinci,
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ktefi prostfednictvim agregacnich feromont prilakaji stovky az tisice brouki béhem
nékolika hodin ¢i dnd, pficemz sila Gtoku je pro jeho uspésnost stézejni. V pripadé
nékterych jedinct Picea abies viak bylo pozorovano, ze ¢ast z téchto prakopnikt
utoku bylo utopeno v pryskyfici a zbytek strom po nékolika dnech opustilo, aktivita
brouku tedy nepfesla do privolani dalSich jedinct jejich druhu, ale od pokracovani
utoku bylo upusténo. Tyto rezistentni stromy se vyznacovaly signifikantné siln&jsi
indukovanou reakci na poranéni (ktera se ovSem plné€ rozvinula az v fadu tydnu).
Konkrétné u nich oproti jedincim, ktefi byli vystaveni a podlehli hromadnému
utoku kuarovce, byly vramci indukované obrany zaznamenany zejména vyssi
hladiny monoterpent, diterpenti, seskviterpent a 4 z 20 sledovanych fenolickych
sloucenin (myricetin, estragol, laricitrin a neznamy derivat koniferylalkoholu), a
dale cetnéjSi tvorba traumatickych pryskyficnych kanalki o vétsi velikosti.
Mechanismus, jimz kiirovec rozpozna a voli strom se slabsi indukovanou obranou
a zanechava utoku na jedince s obranou silnou, vSak nebyl doposud prokazan

(Schiebe, 2012).

3.3 Asimilaéni tok

3.3.1 Slozeni floémové stavy

Floémova stéava je tvorena Sirokym spektrem organickych a anorganickych latek.
Prevazna vétsina téchto latek se vyskytuje v obdobnych koncentracich i1 v okolnich
burikach (Oparka, 1999). Floémova stava méa mirné zasadity charakter pohybuyjici
se v hodnotach 7,3 — 8,5 pH. Nejhojnéji zastoupenymi latkami jsou sacharidy,
aminokyseliny a ionty drasliku. Tyto tfi latky jsou zaroven osmoticky aktivni a hraji
tak dilezitou roli v osmoticky podminéném transportu latek floémem na dlouhé
vzdalenosti, viz kapitola 3.3.2. Z cukri se ve floémové §taveé nachazi hlavné
sacharoza, oligosacharidy (rafindza, stachyoza, verbaskoza, ajugoza) a
polyalkoholy (manitol, sorbitol). Oligosacharidy se vyskytuji u rostlinnych druhdg,
které plni floém aktivné symplasticky, polyalkoholy u téch, které maji plnéni
apoplastické ¢i pasivné symplastické, viz kapitola 3.3.2. Dusik je floémem
transportovan pievazné ve formé aminokyselin, pfipadné i1 dusinani.
Aminokyseliny jsou zastoupeny v Siroké Skale a riznych pomérech v zavislosti na
druhu rostliny. Z dalSich organickych sloucenin 1ze zminit pfitomnost polyamini a

organickych  kyselin (naptf. kyselina jablecnd, jantarovda, citronova).
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Z anorganickych iontd je zastoupen v prvni fadé draslik, ktery hraje roli ve vzniku
osmotického tlaku, podili se tedy funkéné na toku $§t'avy floémem. Pritomny fosfat,
bikarbonat, malat a dalsi anionty se podileji na regulaci pH floémové §tavy. Dale
se vyskytuje naptiklad fosfor, hot¢ik, sodik, stopové prvky (zelezo, méd’, mangan,
zinek, bor, molybden), vitaminy (thiamin, kyselina askorbova). Volné ionty
vapniku se podileji na signalizacni funkci floému a jejich obsah ve §taveé vyznamné
stoupa jako reakce na poranéni rostliny. Stava dale obsahuje pestrou $kalu
sekundarnich metabolitd, jejichz druh a obsah se lisi v zavislosti na druhu rostliny.
Jsou pfitomny téz fytohormony, napf. auxin, cytokininy, gibereliny, kyselina
abcisova a dalsi. Stava obsahuje $kalu proteint, z nichz n&které se podileji na
dalkové signalizaci, dal§i (enzymy) maji vyznam pro antioxida¢ni obranné reakce
a redoxni regulaci. Funkci P-proteini je pak zabranit Uniku floémové Stavy
s cennymi asimilaty pfi poranéni tim, ze okamzité a vratné zablokuji sitkové
elementy (Dinant, 2010). Floémova stava prenasi téz tii druhy RNA; virové RNA,
endogenni bunééné mRNA a malé nekddujici RNA. Prostfednictvim virovych
RNA se v ptipadé napadeni rostliny virem patogeny §ifi celym télem rostliny.
Endogenni bunécné mRNA pravdépodobné slouzi jako signalni molekuly na
dlouhé vzdalenosti, které ovlivituji bunécné deleni v cilovych tkanich, a tim 1 vyvoj
rostliny. Malé nekddujici RNA jsou ziejmé rovnéz signalnimi molekulami,
zpusobujici umlCovani genu, coz je forma obrannych reakci napf. proti mnozeni

vira v téle rostliny (Kehr, 2007).

Obsah jednotlivych organickych a anorganickych latek obsazenych ve floémové
§taveé je dynamicky a méni se v zavislosti na mnoha faktorech: teplota, perioda den-
noc, ontologické stadium rostliny, dostupnost dusiku a vody, poranéni rostlin,

napadeni rostliny patogennimi ¢initeli (Dinant, 2010).

3.3.2 Pohyb latek floémem

Floémova §tava se pohybuje z mist zdroju, kterymi jsou plné€ rozvinuté,
fotosyntetizujici listy, k sinkiim; heterotrofnim organtim rostliny, kam floém
dodava ziviny pro vyuzivané pro rust, dychani ¢i skladovani, a také signalni
molekuly, které fidi vyvoj rostliny (Liesche, 2017). Ne vSechny sinky jsou pfitom
zasobeny stejnym zdrojem — Stava se pohybuje v rostlinném téle po drahach

zvanych ortostichy, které propojuji zdrojové organy (listy) umisténé na stonku ve
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svislych fadach nad sebou. Projevem toku S§tavy v ortostichach je napftiklad
pozorovani Sifeni virové infekce v téle rostliny, kdy kolonizace probiha od mista
vstupu infekce pravé podél dané ortostichy (Dinant, 2010). Mechanismus pohybu
latek floémem mlzeme rozdélit na tii zakladni faze: plnéni floému (loading),
transport a vyprazdiiovani floému (unloading) (Liesche, 2017). Kromé& plnéni
v misté zdroje a vyprazdniovani s misté sinku je floém vyprazdiiovan, a dokonce i
plnén i podél celé své délky. Toto prubézné vyprazdinovani floému slouzi k rastu
kmene. Opétovné plnéni pak zifejmé hraje roli v udrzovani potiebného tlaku ve

floému (Epron, 2019).

K pInéni floému dochézi v misté zdroje, tedy tam, kde se nachazeji volné, lokalné
nespotfebovavané asimilaty. Jsou rozliSovany tfi typy plnéni floému: apoplastické,
pasivni symplastické a aktivni symplastické (polymerova past). Apoplasticky typ
plnéni je aktivnim procesem, ktery probiha pies plazmatickou membranu
prostifednictvim transportérti sachardzy s vyuzitim protonové pumpy. Na tomto
typu plnéni se podileji doprovodné buriky radné a transferové a typicky je nizky
vyskyt plazmodezem — doprovodné burtiky jsou symplasticky téméft izolovany od

sousednich, aby nedochéazelo ke ztratam sachardzy do okoli (Slewinski, 2013).
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Obrdzek ¢ 2 — Schematické zndzornéni tiech typu plnéni floému. A) Aktivni apoplasticky —
molekuly sacharozy asimilované v buiikich mezofylu (MC) difunduji do bunék floémového
parenchymu (PPC) a odtud jsou transportéry sachardzy v plazmatické membrané prenaseny do
doprovodnych bunék (SECCC), komplex &s-pb je symplasticky izolovan. B) Polymerova past —
molekuly sacharozy vstupuji z buniky floémového parenchymu do intermedialni doprovodné buriky
sacharidii, které vzhledem ke své velikosti nemohou plazmodezmami projit zpét do parenchymatické
bunky, hromadi se v doprovodné buiice a vstupuji do sitkovych elementii. C) Pasivni symplastické
plnéni — parenchymatické buriky obsahuji velké mnozstvi molekul sacharozy, kterd vstupuje do
komplexu ¢s-pb cetnymi plazmodezmami mechanismem koncentracniho spadu bez spotieby energie
(Liesche, 2017).

26



Dalsi typ plnéni; zachycovani polymert neboli polymerova past, vyuziva tzv.
intermedialni doprovodné buriky. Do nich difunduje pres plazmodezmy molekula
sacharozy a zde dochazi k syntéze na vétsi molekuly rafindzy nebo stachyo6zy. Tyto
molekuly jsou vét§i nez sachardza a velikost plazmodezem ve sméru zdroje jim
neumoziuje navrat do listového mezofylu, dochazi k hromadéni téchto molekul
v komplexu ¢s-pb, odkud jsou floémem transportovany na dlouhé vzdalenosti.
Tento typ plnéni je aktivni; energie je spotfebovavana na syntézu slozitéjSich
molekul ze sachardzy. Treti typ, pasivni symplastické plnéni, je typické pro dieviny
vCetné vysokych stromi. Tento typ plnéni pfedpoklada udrzovani vysokych
koncentraci sacharozy v mezofylu asimilacnich organd. Sachar6za pak vstupuje
difuzi do ¢s-pb komplexu cetnymi plazmodezmami bez vyuziti metabolické
energie, hnaci silou je zde rozdil koncentraci rozpusténych latek. Kromé sacharozy
jde Casto 1 o cukerné alkoholy. Mechanismus pasivniho plnéni floému je vyvojoveé

star$i a primitivnéjsi (De Schepper, 2013).

Vseobecné pfijimanou teorii o transport liatek floémem na dlouhé vzdalenosti je
Miinchova teorie tlakového toku z roku 1930. Princip pohybu latek spociva
v rozdilu tlakti ve floému v oblasti zdroje a v oblasti sinku. U zdroje, kde je floém
plnén, vznika timto plnénim vyssi osmoticky potencial, a proto je do floému v této
oblasti nasavana voda z blizkych xylémovych tkani. Tim roste v daném misté tlak,
ktery posouva stavu floémem do mist s mensim tlakem. Misty s menSim tlakem
jsou oblasti sinkt, kde je floém vyprazdiiovan a osmoticky potencial a nasledné i
tlak zde klesa, protoze prebytecna voda se zde navraci do xylému. Dosavadni
vyzkumy podporuji Miinchovu teorii, zistavaji vSak nékteré otazky ¢i
nesrovnalosti, na néz reaguji hypotézy dopliujici tuto zakladni teorii (Knoblauch,
2016). Matematické modely tlakového toku latek ukazaly, ze Miinchova teorie
uspokojivé vysvétluje tok latek v bylinach. Problémem je vSak transport ve
drevinach, kde transport probiha na daleko vétsi vzdalenosti, a tudiz také potebny
tlak v potrubnim systému by mél byt vyssi. Ve skutecnosti je to pravé naopak; tlak
vyvijeny ve vysokych stromech je nizsi nez v bylinach a neni dostatecny, aby
ptekonal odpor floému v sitkovych elementech. Na tento rozpor reaguje tzv. teorie
relé. Ta predpoklada ve floému existenci menSich funkénich jednotek (relé), mezi

nimiz jsou rozpusténé latky aktivné transportovany. Tato teorie neni jednoznacné
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pfijimana a bude tfeba ovéfit jeji platnost. Dalsi teorii je koncept floému jako
vysokotlaké trubice, kde tlak je rovnomémé rozlozen po celé délce floému a
neslouzi primarné k posunu floémové st'avy, ale ma spise funkci ochrannou (rychlé
utésnéni floému bunénymi ulomky v ptipadé poranéni). Podle této teorie je
koncentrace rozpusténych latek udrzovana v jednotné hladiné v celé délce floému.
Roli zde hraje tlakovy rozdil mezi floémem a okolnimi tkanémi, do nichz jsou latky
rovnomeérné€ uvolfiovany proto, ze tlak v nich je nizsi. Jakmile jsou rozpusténé latky
z floému odvadény, at’ uz kdekoli, jejich koncentrace ve floému klesa, a to je
signalem pro dalsi plnéni floému v mistech zdroji (Turgeon, 2010). Jinym pokusem
vysvétlit pohyb latek floémem pifi nizkém tlaku ve vysokych dfevinach je
,kanalovy model“ (Canal Transport Model). Ten predpoklada, ze pres sitkové
elementy neprochazi veskera floémova §tava, ale pouze latky v ni rozpusténé
s minimem tohoto rozpoustédla. Tento princip snizuje pozadavky na vysi tlaku ve
floému, protoze objem piepravovanych latek je daleko nizsi. Uvnitt sitkového
elementu se pak latky pohybuji prostfednictvim recirkulacniho toku z jednoho
konce na druhy. Tento model umoziiuje teoreticky tok latek pfi tlaku, ktery

viceméné neroste se vzdalenosti transportu (Johnson, 2013).

K vyprazdiovani floému dochazi v mistech sinku, a to tfemi zpasoby —
apoplasticky, symplasticky nebo pfevazné symplasticky s apoplastickym krokem.
Tyto tfi zpasoby se v rostlinach nachazeji soucasné a jejich vyskyt se odviji od toho,
do jakého organu je floém vyprazdiiovan; napfiklad prechod latek do meristému je
symplasticky, v kofenech apoplasticky a u vyvijejicich se semen symplasticky s
apoplastickym krokem. Apoplastickym vyprazdiiovanim opousti floém piiblizné
60-70 % asimilatd (Milne, 2018). Ty mohou prochazet plazmatickou membranou
tfemi riznymi mechanismy; pasivni difuzi, zprostfedkovanou difuzi nebo aktivné
za spotreby energie. Symplastické vyprazdiiovani probihd zejména hromadnym

tokem (Liesche, 2017).
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Obrdazek ¢ 3 — Typy vyprazdriovdni floému. A) Apoplasticky — asimildaty opoustéji komplex ¢s-pb
(SECCC) sachardzovymi transportéry umistéenymi v plazmatické membrdané, komplex Cs-pb je
symplasticky izolovan. B) Symplasticky — k vyprazdiovani floému dochdzi hromadnym tokem pres
cetmé plazmodezmy. C) Symplasticky s apoplastickym krokem — molekuly sacharozy vstupuji
hromadnym tokem symplasticky do bunék floémového parenchymu. Odtud jsou prenaseny
prostiednictvim transportéri sachardzy do apoplazmy semen a ndsledné z apoplazmy do
endospermu i embrya opét prostrednictvim transportérii (Liesche, 2017).
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4 Metodika

4.1 Metodika odbéru vzorki lyka

Vzorky byly ziskany na experimentalnim pracovisti projektu Extemit v Kostelci
nad Cernymi lesy v blizkosti obce Skalice. Zajmovy porost s dominantnim
zastoupenim smrku ve véku 90 let s pfimési DB, BK a MD se nachazi ve tretim,
tedy dubobukovém LVS. Vzorky lyka byly odebrany ze smrka zosmi sekci
v relativnich vzdéalenostech pokryvajicich rovnomérné podélnou osu kmene. Kazdy
odebrany vyifez byl oméfen ze tfech stran, protoze tloustka lyka byla velmi
promeénliva po obvodu. Vytezy pochéazely pouze ze zapadni strany kmene, a kromé
pruméru kmene byla méfena i vzdalenost od paty kmene. Celkem bylo oméfeno 10
stromt a z kazdého bylo odebrano 8 sekci. Sekce 8 ale byla ze statistického

hodnoceni odstranéna z divodu nulového rozptylu a pruméru hodnot 0.

Piehled umisténi sekci na kmenech stromu:

Sekce 1. ....................... 2 metry vysky stromu

Sekece 5. ... pod prvni zelenou vétvi

Sekce 3. ... uprostied mezi sekcemi I. a V.

Sekce 2. ...................... uprostied mezi sekcemi 1. a IIL

Sekced. ...................... uprostied mezi sekcemi III. a V.

Sekce 6. ... nad prvnim preslenem se zelenymi vétvemi
Sekce 7. ... uprostied mezi sekci V. a vrcholem

Sekce 8. ...................... uprostied mezi sekci V. a VIL

4.2 Metodika pripravy mikroskopickych preparati

Mikroskopické pofizovani snimkt bylo zahajeno pfipravou preparatd. Odebrané,
skalpelem nafezané vzorky byly zality pryskyfici, kterd vznikla smichanim trech
ingredienci; a) Benzyldimethylaminu (BDMA) —jde o €irou, svétle zlutou kapalinu
s aminovych zépachem, pouzivanou jako iniciator pfi vyrobé epoxidovych
pryskyfic b) pryskyfici a ¢) vytvrzovacem pryskyfice (resin hardener). Vzorky byly
vlozeny do silikonové formy a ponechany ke ztuhnuti v troubé pti 60 °C po dobu
24 hodin. Nasledné byly vzorky vlozeny do mikrotomu. Pryskyfice se ovSem

lamala, a navic tim vzorek lyka vyrazn€ zmeénil tvar. Vzorky zamrazené v dusiku
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pti — 180 °C rovnéz nebylo mozné fezat na mikrotomu, nebot pletivo se zménilo na
vyrazné pruzngj$i material a pfed nozem uhybalo. ReSenim bylo naloZeni do
fixa¢niho roztoku (90% etanolu, 5%formaldehydu a 5% kyseliny octové) a potizeni
tenkych vzorkll pod zvétSovacim sklem s vyuzitim jednostranné ziletky pro
mikroskopii. Obrazy byly pofizeny na mikroskopu Leica DVM6 (Microsystems
GmbH, Wetzlar, Germany), méfeni objektd bylo umoznéno modulem v ramci

softwaru uréeného k ovladani mikroskopu.

Digitalni mikroskop Leica DMVS8 byl pro pofizeni snimkii zvolen z nékolika
divodi. Oproti béznému optickému mikroskopu digitalni mikroskop nema okular,
ale prenasi mezilehly obraz, vznikajici v ohnisku objektivu, digitalni kamerou na
monitor v realném Case. Zobrazeni na monitoru umoziuje méfeni elementt
preparatu a ukladani ziskanych dat pfimo v pocitaci, coz usnadiluje dokumentaci
vysledkt. Nabizi moznost vyssiho rozliSeni a pofizované snimky dosahuji vyssi
kvality. Soucasti mikroskopu je integrované prstencové a koaxialni svétlo, které

umoziuje osvétleni v ose objektivu.

%ag R1143
scientific  Araldite CY212 Premix Kit - Hard

Contents:
5 x R1143A 52g CY212 Resin
5 x R1143B 48g CY212 Hardener

1 x R1143C 5 x 2.5m| BDMA
(Benzyldimethylamine)

Agar Sclentific Ltd Unit 7, M11 Business L Lane, Stansted, Essex CM24 8GF, UK
T: +44 (0)1279 813519 F. +44 (0)1279 815108 Emﬁldﬂm.m W. agarscientific.com

Obrdzek ¢ 4 — Set pro pripravu pryskyfice k zaliti vzorku.
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Obrazek ¢. 5 - Silikonovd forma

Obrazek ¢&. 6 - Mikrotom
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Obrdzek ¢ 7 — Fotografie floému porizend digitdlnim mikroskopem Leica s prvky lyka méienymi
PpFimo v ramci mikroskopovdni

4.3 Statistické zhodnoceni

V ramci statistického hodnoceni (Statistica, TIBCO Software Inc.) tloustky lyka ve
vertikalnim profilu kmene byla vyuzita jedna regresni analyza, jejimz cilem bylo
prokazat vztah mezi sekci kmene a tloustkou lyka.

Kromeé multivariantni regrese byly vyuzity GLM modely, prostfednictvim kterych
mély byt zohlednény dalsi faktory, které tloustku lyka ovliviiuji (napt. vzdalenost
od paty kmene).

Dale byly hodnoceny statisticky vyznamné rozdily mezi jednotlivymi sekcemi ve

vertikalnim profilu kmene s vyuzitim jednofaktorové ANOVY.
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S Vysledky

5.1 Analyza vztahu mezi tlou$t’kou lyka a vysvétlujicimi proménnymi

V ramci praktické Casti prace byla méfena tloustka lyka deseti vybranych stromt
v sedmi (resp. osmi, ale osma sekce byla nasledné vyfazena) riznych relativné
stanovenych vyskovych sekcich kmene a analyzovéana zavislost tloustky lyka na
nékolika vysvétlujicich proménnych; praiméru kmene, relativné stanovené sekci,
vzdalenosti odbérového mista od paty stromu a interakci mezi témito dvéma

proménnymi. Analyza pracovala s velikosti vybé&ru 140 namétenych hodnot.

Regresni analyza vztahu mezi primérem kmene a tloustkou lyka prokazala, ze
prumér kmene méfeny od paty kmene hraje vyznamnou roli v odhadu tloustky
lyka, ale adjustovany koeficient determinance neni piili§ vysoky; R? = 0,103,

pouzity model tedy vysvétluje 10 % variability tloustky lyka.

Dependent tlouitka lvka Mulciple R = 331469371 F = 17,03381
R2=_ 10587217 df = 1,138
No. gf gcases: 140 adjusted R2= 10342187 p = ,000063
Standard srror, Qf SREIRAGRL—851769780
Intercept: 2,054246750 JStd.Error: 2781167 <t 138) = 7,3863 p = ,0000

(s430ifigank b* are bighlishted in zsd)

Obrdzek & 8 — Vystup regresni analyzy vitahu priméru kmene a tloust’ky lyka

Zavislost tloustky lyka na priméru kmene znazorriuje graf ¢. 1. Muzeme
konstatovat statisticky vyznamny vztah pfimé ameéry, kdy s ristem tloustky kmene
o 1 cm roste tloustka lyka primérmeé o 0,331 mm (regresni koeficient udavajici
sklon kfivky), pficemz intercept je roven 2,05 mm a tato kfivka zavislosti
vysvétlujici spojité proménné se pohybuje v 95% konfidencnim intervalu

znazornéném pieruSovanou carou.
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tloustka lyka mm = 2,0542+0,04167x; 0.95 Conf.Int

tloustka lyka mm

10 1I5 2I0 2‘5 3I0 3‘5 4‘0 45
Pramér kmene cm

Graf ¢ 1 — Zdvislost tloust’ky lyka na prioméru kmene

Dal§im vystupem bylo vyhodnoceni analyzovanych dat s vyuzitim

generalizovaného linearniho modelu. Cilem této analyzy bylo objasnit vliv dalSich

faktor na tloustku Iyka, konkrétné vliv vzdalenosti od paty kmene, interakce mezi

prumérem kmene a touto vzdalenosti, a opét samotnym primérem kmene. Hodnoty

na vystupu jsou zachyceny v tabulce ¢. 1.

Tabulka ¢. 1 — GLM model, test 3 vysvétlujicich proménnych

SS|  Df MS Fi p
Intercept 0,67098 1| 0,67098| 1,03352| 0,311138
Pramér kmene cm 10,20180 110,20180| 15,71401| 0,000118
\/zdalenost od paty kmene m 1,92442 1| 1,92442| 296422 0,087399
m‘gggr kmene”Vzdalenost od paty 0,01699| 1 0,01699 0,02617 0,871720
Error 88,29351| 136| 0,64922

SS ... sum of squares, Df ... degrees of freedom, MS ... mean square, F ... F value, P ... p value

Z hodnot v tabulce je patrné, ze jedinym statisticky vyznamnym faktorem
ovliviigjicim tloustku lyka, je ze tfech ovéfovanych faktord je praveé prumér kmene,
kde byla zavislost prokazana opét s vysokou pravdépodobnosti (1-p)*100, tj.
99,9 % s vysvétlenou variabilitou rovnou 10,2 %, coz potvrzuje vysledky predchozi

regresni analyzy.
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Treti pouzity test, LSD post-hoc test, byl pouzit se zamérem analyzovat zavislost

tloustky lyka na jednotlivych sekcich vertikalniho profilu kmene.

Tabulka ¢. 2 — LSD test zavislosti loust’ky Iyka na jednotlivych sekcich

1 0,335514| 0,088805 0,478176[ 0,903414] 0,855569| 0,001749
2| 0,335514 0,455948| 0,798870] 0,278497| 0,434319] 0,027562
3] 0,088805 0,455948 0,317662| 0,068610] 0,127918] 0,141172
4 0,478176] 0,798870] 0,317662 0,406434| 0,597772] 0,014261
5 0,903414] 0,278497] 0,068610 0,406434 0,761639] 0,001177
6| 0,855569 0,434319] 0,127918] 0,597772| 0,761639 0,003106)
7] 0,001749 0,027562] 0,141172| 0,014261| 0,001177| 0,003106

Tabulka ¢. 2 obsahuje p hodnoty pfi vzajemném porovnani pramérnych tlousték

lyka mezi vS§emi jednotlivymi sekcemi. Z tabulky vyplyva, Ze statisticky vyznamny

jerozdil v tloust'ce lyka v sedmé sekci (tuéné zvyraznéné hodnoty), a to oproti vSem

sekcim s vyjimkou sekce €. 3.

Graf ¢. 2 — Prumérna tloust’ka Iyka v jednotlivych sekcich

Tloustka lyka ve vertikdlnim profilu kmene

sekce
-

’Mean

I Mean+0,95 Conf. Interval

L

2,0 22 24 26 28 3,0 32 34

tloustka lyka mm
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38 40

V grafu ¢. 2 vidime, tyto prumérné hodnoty tloustky lyka zacinaji v sekci 1., tj. ve

vysce dvou metra od paty kmene, na 3,4 mm, pak az do sekce 3. tloustka Iyka klesa

(sekce je umisténa v poloviné kmenové Casti stromu bez vétvi), pak opét stoupa a
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kulminuje v sekci €. 5., vsekci ¢. 6 opét klesa a totalniho minima v ramci
testovanych sekci dosahuje v sekci €. 7, coz je stied korunové Casti stromu. Z
pohledu mozného napadeni podkornim hmyzem je zajimava skutecnost, ze lyko je
nejmohutnéjsi pravé pod prvni zelenou vétvi, kde také dochazi pod presleny Casto
k zavrtani hmyzu. Na bazi kmene dosahuje lyko stejného praméru, ale borka je
mnohem mohutnéjsi a pravdépodobnost, ze bude hmyz zality pryskyfici jednim z

Cetnych pryskyficnych kanalka jesté v borce, je vysoka.

5.2 Mikroskopické rezy floémem, velikost a usporadani PP bunék

V ramci praktické Casti prace bylo dale pofizeno mnozstvi mikroskopickych
snimkt pficnych a tangencialnich fezii floémem a u vybranych snimka byly
oméfeny vnitini anatomické struktury — s nejvetsi pravdépodobnosti se jednalo o
shluky ¢i provazce PP bunek. V ptfipadé usporadani PP bunék do provazci byla
meétena jejich délka, ktera byla velmi variabilni; pohybovala se od 72 do 2293 pum.
U PP bunék usporadanych do shlukd byla mérena §itka a délka téchto shlukd,
pfi¢emz Sitka se pohybovala v rozmezi 186-1155 um, délka pak dosahovala hodnot

326-3731 pm.

V lyku byly nalezeny vSechny elementy uvadéné v literature, tedy sitkové buriky,
albuminové bunky, pryskyficné kanalky, floémovy parenchym, a jako
nejvyrazngjsi struktury se pak jevily burky s tmavé okrovym obsahem, které
vypliiovaly nejCastéji cely vnitfek bunék a které se staly objektem naseho zajmu.
Podle dostupné literatury (Vega, 2015) by se meélo jednat o tzv. polyphenolic
parenchyma cells (PP cells neboli PP buiiky), ale definitivné by mély povahu bun¢k
urCit az histochemické analyzy za pouziti vanilinu. Nebyly nalezeny nebo
identifikovany kamenné buriky a sklerenchymaticka vldkna. Méfeni anatomickych
elementt se s ohledem na komplikovanost tvorby fezu ukazalo jako problematické,
proto bylo pfistoupeno k méfeni pouze tloustky lyka ve vertikalnim profilu a
meéfeni PP bunék v ramci mikroskopickych preparata. Vzhledem k tomu, Ze jsou
témér vSechny struktury v lyku zivé buriky, ani zaliti do fixa¢niho roztoku nefesi
problematiku deformovani bunék ve sméru tlaku fezaciho nastroje. Méteni

takovych objektt je pak vylouceno nebo je zatizeno obrovskou chybou.
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Obrdzek ¢ 9 — Radidlni fez floémem. Na snimku floému jsou dobre patrné barevné odlisené

(tmavsi) PP buiiky s fenolickym vakuolarnim obsahem.

Obrdzek ¢ 10 — Tangencidlni Fez floémem s podélnym uspordddanim PP bunék
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Obrdzek ¢. 11 — Radidlni Fez floémem s patrnymi zbytku kiiry. (Pravy dolni roh snimku).

Obrdzek ¢ 12 — Kambium, tangencidlni Fez
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:

Obrdzek ¢ 13 — Oméieny detail shluku PP bunék. Rozméry 489x1588 um. Tangencidini rez.

Obrdzek ¢ 14 — Radidlni ez floémem. PP buiiky jsou uspordddany do provazcii relativné
vyrovnanych délek v rozmezi 352-636 um.
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Obrdzek ¢&. 15 — Shluk PP bunék extrémnich rozméri. (V ramci provedenych méreni); 1155x3731
m. Tangenciadlni vez.

Obrdazek ¢ 16 — Tangencidlni Fez floémem s méienym shlukem i provazcem PP bunék. Délka
provazce 698 um, rozméry shluku 186x418 um. Na snimku je mimoradné dobve patrnd bunécnd
stavba pletiva floému.
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6 Diskuse

6.1 Zavislost tloust’ky floému na vysvétlujicich proménnych

Statistickou analyzou byla prokazana zavislost tloustky floému na priméru kmene.
Tato zavislost vysvétluje piiblizn€ 10 % variability tloustky floému, kdy
s prumérem kmene meéfeném u paty stromu roste i tloustka lyka, pfiCemz u
ostatnich pouzitych proménnych (sekce, vzdalenost od paty, interakce vzdalenosti
od paty a pruméru kmene) nebyl prokazan statisticky vyznamny vliv. Otazkou tedy
zustava onéch 90 % variability tloustky lyka. Do budoucna se nabizi zkoumani
vlivu dalSich moznych faktort, které nebylo predmétem této prace, napriklad vliv
oslunéni, pedologickych pomért, dostupnosti vody, konkuren¢nich poméra ¢i
genotypu jedince. Prostor k lepSimu porozuméni zakonitostem rastu lyka nabizi i
jeho proménlivost po obvodu, napf. v zavislosti na orientaci viuci svétovym stranam
¢i konkurenci.

Zmétené tloustky lyka u na jednotlivych sekcich, kdy nejvyssi hodnoty byly
zaznamenany pod prvni zelenou vétvi, tedy v mistech, kde strom zaroveri byva
Casto napaden podkornim hmyzem, naznacily moznou spojitost mezi tloustkou
lyka vtéto Casti kmene a preferencemi hmyzu napadnout strom pravé zde.
Zaznamenany trend vyvoje tloustky lyka v zavislosti na sekcich vSak nebyl v tomto
bodé¢ prokazan jako statisticky vyznamny, a bylo by proto potfeba platnost tohoto

poznatku hloubéji ovéfit prostfednictvim vice meteni a nasledné analyzy hodnot.

6.2 Porizeni mikroskopické obrazové dokumentace a zméreni nékterych
anatomickych elementu floému

Pofizeni obrazové dokumentace se ukdzalo byt vyzvou, jak vyfeSit nékteré
technické problémy a najit funkcni postup pripravy preparati k mikroskopovani.
Po nékolika neuspéSnych pokusech (pfiprava preparatu zalitim do pryskyfice a
suSenim v troub€, pfiprava zamrazenim v dusiku) se podafilo tento technicky
problém piekonat nalozenim vzorkd do fixaniho roztoku a nasledné roziezani
jednostrannou ziletkou pro mikroskopii. Pfestoze tento postup se ukazal funk¢nim,
je otazkou, zda je postupem nejvhodnéjSim a za Gvahu by stalo ovéfit napiiklad
metodu fezani na mikrotomu za pomoci upevnéni vzorku v bezové dusi. Je vSak

potteba, aby vzorek byl ve fixa¢nim Cinidle, jinak velmi rychle vysycha.
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Pti néasledném pofizovani snimkd a oméfovani anatomickych subtilnich struktur
floému se volba digitdlniho mikroskopu jevi byt vhodnou az nezbytnou, nebot
oproti mikroskopu optickému umoziiuje vétsi zvétSeni, vyssi kvalitu obrazu a
meéfeni objekti pfimo pii mikroskopovani. Vyhodna je 1 moznost ulozeni
naméfenych dat pfimo pfi méfeni do PC, coz snizuje pracnost postupu, casovou

narocnost a pravdépodobnost chyby.
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7 Zavér

ReSersni ¢ast prace piiblizuje smrk ztepily jako dfevinu mimotadného
hospodaiského vyznamu a dotyka se i souCasnych problémi s péstovanim
smrkovych porosti. Shrnuje anatomické charakteristiky floému a pfinasi vhled do
odlisnosti krytosemennych a nahosemennych rostlin. Pfinasi aktualni poznatky o
transportu latek floémem na dlouhé vzdalenosti. Zde je stadle platnd Miinchova
teorie, ktera vSak beze zbytku nedokaze vysvétlit nékteré aspekty transportu, na coz
reaguje nékolik dalSich teorii, o kterych prace rovnéz pojednava (teorie relé,
koncept floému jako vysokotlaké trubice a kanadlovy model) a jejichz platnost jesté
bude tfeba ovéfit. Neopominutelnym tématem se ukéazala byt role floému
v obrannych reakcich smrku ztepilého, které je v souc¢asné dobé vénovana velka
pozornost a jejiz poznani muze hrat dalezitou roli v péstovani odolnych smrkovych
porostt, které by dokazaly 1épe odolavat utokim podkorniho hmyzu, jimiz jsou

porosty i v souvislosti s klimatickou zménou ohrozovany.

Prakticka Cast zahrnovala analyzu zavislosti tlouStky floému na nékolika
vybranych faktorech a pofizeni fezi floému a naslednému zachyceni jeho struktury
digitalnim mikroskopem se souasnym zméfenim nékterych anatomickych struktur
lyka. Bylo prokazano, ze tloustka lyka roste s primérem kmene u paty stromu. Vliv
dalsich ovéfovanych faktort se naopak viceméné nepotvrdil. Pfi zkoumani zmén
tloustky lyka v podélném profilu kmene (v relativné stanovenych sekcich) byl
shledan statisticky vyznamny rozdil pouze v urovni kmene v poloviné jeho
korunové casti, kde dochédzi k vyznamnému poklesu tloustky floému. Kiivka
prubéhu tloustky dale naznacila, Zze nejvysSich hodnot lyko dosahuje v misté
nasazeni koruny stromu, coz nastolilo otazku souvislosti s lokalizaci utoku
podkorniho hmyzu, kterym je pravé toto misto voleno pro zavrtani se do stromu.

Zodpovézeni této otazky vsak jiz prekracuje zaber této prace.

V ramci praktické casti dale bylo pofizeny mikroskopické snimky floému a
zmeéteny nekteré vnitini anatomické struktury, konkrétné shluky a provazce bunék
polyfenolického parenchymu. V tomto bod¢ se velkou vyzvou ukazalo byt nalezeni
vhodné technologie pfipravy vzorku k mikroskopovani. Po nékolika neuspesnych

pokusech se feSenim ukazalo byt nalozeni vzorkt do fixacniho roztoku a nasledné
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roziezani jednostrannou ziletkou. Pozorovani bunék floémového polyfenolického
parenchymu ukézalo, ze tyto buiiky se ve floémové tkani vyskytuji jako provazce

¢i shluky, pficemz velikost té€chto struktur je velice variabilni.

Nase poznani o anatomii a funkci floému se v uplynulych letech velmi prohloubilo,
presto vSak mnohé otazky zistavaji. Nakolik funkéni jsou rezidualni organely,
napiiklad dilatované mitochondrie, v sitkovych elementech? Jaka je prfesna povaha
fenolickych sloucenin v PP burikach? Jakym mechanismem karovec identifikuje
stromy se silngjsi obrannou reakci? Ktera z teorii dalkového transportu navazujici
na Miinchovu teorii je spravna? Mozna zadna z nich? Floém tak nabizi §iroké pole

pro dalsi zkoumani.

45



8 Bibliografie

AMOROSO, Mariano M., Lori D. DANIELS, Patrick J. BAKER a J. Julio CAMARERO, 2017.
Dendroecology: Tree-Ring Analyses Applied to Ecological Studies [online]. 1. Switzerland:
Springer [cit. 2021-10-02]. ISBN 978-3-319-61668-1. Dostupné z: 10.1007/978-3-319-
61669-8

AUBRY, Emilie, Sylvie DINANT, Francoise VILAINE, Catherine BELLINI a Rozenn LE HIR,
2019. Lateral Transport of Organic and Inorganic Solutes. Plants [online]. 8(1) [cit. 2021-
12-04]. ISSN 2223-7747. Dostupné z: doi:10.3390/plants8010020

BITNER, Richard L., 2012. Jehlicnany: kapesni atlas. Vyd. 1. Praha: Knizni klub. ISBN 978-
80-242-3139-6.

CERNY, Alois, 1989. Parazitické dFevokazné houby. 1. vyd. Praha: SZN. Lesnictvi,
myslivost a vodni hospodarstvi. ISBN 80-209-0090-x.

CESKY HYDROMETEOROLOGICKY USTAV, 2015. Zména klimatu [online]. Praha: Cesky
hydrometeorologicky Ustav [cit. 2022-03-24]. Dostupné z:
https://www.chmi.cz/historicka-data/pocasi/zmena-klimatu/zakladni-informace

DE SCHEPPER, Veerle, Tom DE SWAEF, Ingvar BAUWERAERTS a Kathy STEPPE, 2013.
Phloem transport: a review of mechanisms and controls. Journal of Experimental Botany
[online]. 64(16), 4839-4850 [cit. 2021-10-20]. ISSN 1460-2431. Dostupné z:
do0i:10.1093/jxb/ert302

DINANT, Sylvie, Jean-Louis BONNEMAIN, Christine GIROUSSE a Julia KEHR, 2010. Phloem
sap intricacy and interplay with aphid feeding. Comptes Rendus Biologies [online]. 333(6-
7), 504-515 [cit. 2021-10-23]. ISSN 16310691. Dostupné z:
doi:10.1016/j.crvi.2010.03.008

EPRON, Daniel, Masako DANNOURA, Teemu HOLTTA a Ram OREN, 2019. Introduction to
the invited issue on phloem function and dysfunction. Tree Physiology [online]. 39(2),
167-172 [cit. 2021-10-23]. ISSN 1758-4469. Dostupné z: doi:10.1093/treephys/tpz007

FRANCESCHI, Vincent R., Trygve KREKLING, Alan A. BERRYMAN a Erik CHRISTIANSEN,
1998. Specialized phloem parenchyma cells in Norway spruce (Pinaceae) bark are an
important site of defense reactions. American Journal of Botany [online]. 85(5), 601-615
[cit. 2021-10-24]. ISSN 00029122. Dostupné z: doi:10.2307/2446529

FRANCESCHI, Vincent R., Paal KROKENE, Erik CHRISTIANSEN a Trygve KREKLING, 2005.
Anatomical and chemical defenses of conifer bark against bark beetles and other pests.
New Phytologist [online]. 167(2), 353-376 [cit. 2021-12-10]. ISSN 0028-646X. Dostupné
z: d0i:10.1111/j.1469-8137.2005.01436.x

GRICAR, J., P. PRISLAN, V. GRYC, H. VAVR IK, M. DE LUIS a K. UFAR, 2014. Plastic and
locally adapted phenology in cambial seasonality and production of xylem and phloem
cells in Picea abies from temperate environments. Tree Physiology [online]. 34(8), 869-
881 [cit. 2021-10-24]. ISSN 0829-318X. Dostupné z: doi:10.1093/treephys/tpu026

GRICAR, Jozica, Katarina CUFAR, Klemen ELER, Vladimir GRYC, Hanu$ VAVRCIK, Martin
DE LUIS a Peter PRISLAN, 2021. Transition Dates from Earlywood to Latewood and Early

46


https://www.chmi.cz/historicka-data/pocasi/zmena-klimatu/zakladni-informace

Phloem to Late Phloem in Norway Spruce. Forests [online]. 12(3) [cit. 2021-10-24]. ISSN
1999-4907. Dostupné z: doi:10.3390/f12030331

GRICAR, Jozica, Peter PRISLAN, Martin DE LUIS, Vladimir GRYC, Jana HACUROVA, Hanu$
VAVRCIK a Katarina CUFAR, 2015. Plasticity in variation of xylem and phloem cell
characteristics of Norway spruce under different local conditions. Frontiers in Plant
Science [online]. 6 [cit. 2021-10-24]. ISSN 1664-462X. Dostupné z:
doi:10.3389/fpls.2015.00730

Hydrologickd rocenka Ceské republiky ...: Hydrological yearbook of the Czech Republic ..,
2016. Praha: Cesky hydrometeorologicky UGstav. ISBN 978-80-87577-66-0. ISSN 2533-
6312.

CHMELAR, Jindfich, 1981. Dendrologie s ekologii lesnich dfevin. 1. vyd. Praha: Statni
pedagogické nakladatelstvi.

JENSEN, KARE HARTVIG, JOHANNES LIESCHE, TOMAS BOHR a ALEXANDER SCHULZ, 2012.
Universality of phloem transport in seed plants. Plant, Cell & Environment [online].
35(6), 1065-1076 [cit. 2021-10-23]. ISSN 01407791. Dostupné z: doi:10.1111/j.1365-
3040.2011.02472.x

JOHNSON, RJ a MJ CANNY, 2013. Phloem Translocation of Organic Compounds: A
Possible Mechanism to Assist Osmotically-Generated Pressure Flow in Tall Trees.
Independent researcher [online]. Oxford, UK [cit. 2021-10-21]. Dostupné z: doi:DOI:
10.14294/WATER.2012.9

KEHR, J. a A. BUHTZ, 2007. Long distance transport and movement of RNA through the
phloem. Journal of Experimental Botany [online]. 59(1), 85-92 [cit. 2021-10-23]. ISSN
0022-0957. Dostupné z: doi:10.1093/jxb/erm176

KNOBLAUCH, Michael, Jan KNOBLAUCH, Daniel L MULLENDORE et al., 2016. Testing the
Miinch hypothesis of long distance phloem transport in plants. ELife [online]. 5 [cit.
2021-10-21]. ISSN 2050-084X. Dostupné z: doi:10.7554/elLife.15341

KNOBLAUCH, Michael a Karl OPARKA, 2012. The structure of the phloem - still more
guestions than answers. The Plant Journal [online]. 70(1), 147-156 [cit. 2021-12-05].
ISSN 09607412. Dostupné z: doi:10.1111/j.1365-313X.2012.04931.x

LIESCHE, J., C. WINDT, T. BOHR, A. SCHULZ a K. H. JENSEN, 2015. Slower phloem
transport in gymnosperm trees can be attributed to higher sieve element resistance.
Tree Physiology [online]. 35(4), 376-386 [cit. 2021-10-23]. ISSN 0829-318X. Dostupné z:
doi:10.1093/treephys/tpv020

LIESCHE, Johannes a John PATRICK, 2017. An update on phloem transport: a simple bulk
flow under complex regulation. F1000Research [online]. 6 [cit. 2021-10-22]. ISSN 2046-
1402. Dostupné z: doi:10.12688/f1000research.12577.1

LUX, Alexander, Milan BALAZ, Marie KUMMEROVA, Ale§ SOUKUP, Olga VOTRUBOVA,
Jun ABE, Shigenori MORITA a Thomas ROST, 2017. Obrazovy privodce anatomii rostlin:
Visual guide to plant anatomy. Vydani 1. Praha: Academia. Ziva pfiroda. ISBN 978-80-
200-2620-0.

47



MADERA, Petr a Lubo$ URADNICEK, 2001. Dreviny Ceské republiky. Pisek: Matice
lesnicka. ISBN 80-86271-09-9.

MUSIL, Ivan a Jan HAMERNIK, 2007. Jehli¢naté dreviny: pfehled nahosemennych i
vytrusnych drevin : lesnickd dendrologie 1. Vyd. 1. Praha: Academia. ISBN 978-80-200-
1567-9.

OPARKA, Karl J. a Robert TURGEON, 1999. Sieve Elements and Companion Cells—Traffic
Control Centers of the Phloem. The Plant Cell [online]. 11(4), 739-750 [cit. 2021-12-06].
ISSN 1040-4651. Dostupné z: doi:10.1105/tpc.11.4.739

PIKULA, lifi, 2003. Stromové a kefové dreviny lesii a volné krajiny Ceské republiky. \lyd. 1.
Brno: CERM. ISBN 80-7204-280-7.

PROCHAZKA, Stanislav, 1998. Fyziologie rostlin. \lyd. 1. Praha: Academia. ISBN 80-200-
0586-2.

R. PACE, Marcelo, 2020. Phloem: Cell Types, Structure, and Commercial Uses.
GONZALEZ, Ana, Maria RODRIGUEZ a Nihal GOREN SAgLAM, ed. Plant Science -
Structure, Anatomy and Physiology in Plants Cultured in Vivo and in Vitro [online].
IntechOpen [cit. 2022-04-05]. ISBN 978-1-78984-746-8. Dostupné z:
doi:10.5772/intechopen.88162

SCHALLER, Andreas, 2008. Induced plant resistance to herbivory. [Berlin]: Springer. ISBN
978-1-4020-8181-1.

SCHIEBE, Christian, Almuth HAMMERBACHER, G6éran BIRGERSSON et al., 2012.
Inducibility of chemical defenses in Norway spruce bark is correlated with unsuccessful
mass attacks by the spruce bark beetle. Oecologia [online]. 170(1), 183-198 [cit. 2022-
03-25]. ISSN 0029-8549. Dostupné z: doi:10.1007/s00442-012-2298-8

SLEWINSKI, Thomas L., Cankui ZHANG a Robert TURGEON, 2013. Structural and
functional heterogeneity in phloem loading and transport. Frontiers in Plant Science
[online]. 4 [cit. 2021-10-20]. ISSN 1664-462X. Dostupné z: doi:10.3389/fpls.2013.00244

SLODICAK, Marian a Jifi NOVAK, 2007. Rést, struktura a statickd stabilita smrkovych
porosti s riiznym reZzimem vychovy: Growth, structure and static stability of norway
spruce stands with different thinning regime. Vyd. 1. Kostelec nad Cernymi lesy: Lesnicka
prace. Folia forestalia Bohemica. ISBN 978-80-863-86-91-1.

TURGEON, Robert, 2010. The Puzzle of Phloem Pressure. Plant Physiology [online].
154(2), 578-581 [cit. 2021-10-21]. ISSN 0032-0889. Dostupné z:
doi:10.1104/pp.110.161679

VAN BEL, Aart J. E. a Michael KNOBLAUCH, 2000. Sieve element and companion cell: the
story of the comatose patient and the hyperactive nurse. Functional Plant Biology
[online]. 27(6) [cit. 2022-03-29]. ISSN 1445-4408. Dostupné z: doi:10.1071/PP99172

VEGA, Fernando E. a Richard W. HOFSTETTER, ed., 2015. Bark Beetles: biology and
ecology of native and invasive species. London: Academic Press. ISBN 978-0-12-417156-
5.

48



VRESTIAK, Pavol a Zdenék OSVALD, 1994. Viechno o jehli¢nanech. Ces. vyd. Praha:
Slovart. ISBN 80-85871-35-1.

Zprdva o stavu lesa a lesniho hospoddfstvi Ceské republiky v roce 2020, 2021. Praha:
Ministerstvo zemédélstvi v nakladatelstvi Lesnicka prace. ISBN 978-80-7434-625-5.

49



