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Prirozeny vyvoj horskych léspo rozsahlych disturbancich

The natural development of mountain forests a#tegd disturbances

“Priroda je stéle otelené kniha a jen
Vv ni opravdu stoji za téist”

Antonio Gaudi y Cornet

Abstrakt: V porostech horskych smrkovych tesia Gzemi NP Sumava byla zkouméana
dynamika pirozené obnovy po velkoplosné disturbanci. Jedrsdoo porosty odufelé
vlivem pasobeni lykoZrouta smrkového. Vyzkum probihal naetieglochach 50 x 50 m
v porostechterstw oduntelych a dale na deviti plochach 40 x 40 m, ktenénadli jiz pred
vice nez deseti lety. Na zakladzmen paietnosti obnovy a jejich charakteristik byl
vyhodnocen vliv disturbanci na obnovu lesa a vlikrostanovisé vyskytu jediné na jejich
uchyceni, odrstani a pezivani. V porostech se nachazelo dostEtemnozstvi firozeni
obnovy, ktera se nejvice vyskytovala na mikrost#iotiejici dcevo a pata stromu. Mortalita
zmlazeni se liSila podle vySkygku i mikrostanovi&t jedindi. S rostouci vyskou klesala.
U zmlazeni do 10 cm byla v prvnim roce po odemi porostu mezikmi mortalita 66 % na
Trojmezné a 35 % naiBzniku. U zmlazeni nad 10 cm tegahovala 10 %. Nejt8i ztraty
byly u jednoletych semetiéi, kde doslo k Ubytku az o 95 %. Nejlép@Zvali jedinci na
starém tlejicim tew, zejména na pahylech, kde byla hustota zmlazepiétsé Banka
zmlazeni v porostech deset let po odleimi tvdila 34 %. Nejvice se tito jedinci nachazeli na
tlejicim drew. Vysledky poukazuji na vyznam tlejicihdesta pro Usgsnou obnovu lespo
velkoploSnych disturbancich. Zajije pitomnost banky zmlazeni j€Stpred rozpadem
porosfi a urychluje tim tak obnovu pordsta zarduje kontinuitu vyvoje lesa v ifpac
naruseni.

Kli ¢ova slova:piirozena obnova, mortalita zmlazeni, mikrostanéwsskytu, lykoZrout
smrkovy

Abstract: The dynamic of natural regeneration after largeudignces was studied in
mountain spruce forest in NP Sumava. This stanei$ bécause of bark beetle outbreak. The
research was carried out on ten plots 50 x 50 newly dead forest and on nine plots 40 x 40
m in forest more than ten years after mother sthadack. Base on changes in regeneration
density and their characteristics the influencedsturbances on forest regeneration and
particularly the influence of microsite on regerienaestablishment, growth and survival was
evaluated. There were a sufficient amount of reggima growing on microsite dead wood
and tree foot. The mortality differed accordingégeneration height, age and microsite. With
growing height of individuals the mortality decreds For regeneration up to 10 cm in the
first year after mother stand die back was the ahmortality 66 % in Trojmezn& and 35 %
in Bieznik area. For regeneration above 10 cm didn¢exkd 0 %. The largest decline was
for one-year seedlings (up to 95 %). The best sahaf regeneration was on decaying wood,
especially on stumps, where the regeneration dewsis highest. The advanced regeneration
in forest stands ten years after die back accounte8¥4 %. Most of these individuals grew on
dead wood. The results highlight the importanceledd wood for successful regeneration
after large disturbances. Provides the preseneglwdnced regeneration before breaking up,
speeds up the forest recovery and ensures thenaaptiof forest development in case of
disturbance.

Key words: natural regeneration, regeneration mortality, osite, bark beetle
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Clenéni prace

Tato prace se sklada z dvou hlavniélti — z literarniho rozboru problematiky a viastni
vysledii. Po Uvodni kapitole nasleduje literarni reSer§®@zborem problematiky obnovy
horskych smrkovych lés Na literarni rozbor navazuje metodikaisba analyzy dat. fEti
kapitolu tvai cile prace a nasledny seznam pouzité literatuiiesarni reSersSi a metodice
prace. Druh&ast je zah4jena kapitoldu 6, kde jsou shrnuty vysledky celé prace. Vysledky
jsou prezentovany formowdeckychélanki, z nichz dva jiz byly publikovany v odbornych
periodikach a dva jsou ve fo¥mmanuskriptu. Prvnilanek pod ndzvem ,Stav a vyvoj
piirozené obnovy fed a jeden rok po odueni stromového patra v horském smrkovém lese
na Trojmezné v Narodnim parku Sumavaingsi prvni vysledky ze sledovani dynamiky
piirozeného zmlazeni na loka&lifTrojmeznd. Druhyclanek ,The regeneration pattern of
mountain spruce forest ten years following stamda@ng disturbance in Bohemian® shrnuje
stav porost a obnovy vice nez deset let po odani matéského porostu v lesich v okoli
Brezniku. Oiraz je kladen na vyznam banky zmlazeritgmmné v porostu je&t pred
rozpadem na jeho nasledujici vyvofeli ¢clanek ,Dynamika firozené obnovy horskych ks
bezprostedre po odunieni matéskych porost vlivem pisobeni lykozrouta smrkového*
shrnuje sledovani dynamiky obnovg¢hem fi let na lokali¢ Bieznik. Hlavnim tématem
tohoto @ispivku je mortalita zmlazeni a faktory, které ji owliyji. Ctvrty ¢lanek ,Natural
development and regeneration of a Central Europeanntain spruce forest” popisuje
historicky vyvoj a charakter pordsina Trojmezné, v kterych probihal vyzkum dynamiky
zmlazeni po disturbanci.



1. UvOD

Horské smrkoveé lesy plo&rzaujimaji jen malé procento Uzemi naSeho stdast® patfi
k vyznamnym ekosystéim a jejich vyznam neni moZzné podogat. Tyto lesy vysSich
horskych poloh maji iedevSim funkci ochrannout @z jsou na Uzemi narodnich pari
nikoliv. Evropské horské smrkoveé lesy se vyvijefézkych horskych firodnich podminkéach
S nizkymi teplotami, silnymidtry a zn&nym mnozstvim sthovych srazek. Druhové slozeni
téchto porosi je velmi jednoduché, hlavnitgvinou je smrk ztepilyRicea abiep s malou
piimési jerabu ptaiho (Sorbus aucuparia Pro tento typ lesa jsou disturband¢edstavované
silnymi wétry a napadenim hmyzem relatéasté (Holeksa & Cybulski 2001, Kulakowski &
Bebi 2004). Tato naruSeni jsouirpzenou sotasti lesnich ekosystém(Frelich 2002),
vyznamé ovliviuji jejich dynamiku a strukturu (Fischer et al. 20&ulakowski & Bebi
2004, Holeksa et al. 2007) a umia@ vytvoreni podminek pro nastup nové generace lesa
(Kulakowski & Bebi 2004). Intenzita, frekvence agtorove usp@dani rezimu disturbanci
v lese znéné ovliviiuje dynamiku obnovy (Coates 2000, Takahashi eéxGdl1).

Za mortalituP. abiesv horskych lesich je zodp&ino mnoho faktar. NejdilezitéjSi jsou
vitr a snih zpsobujici vyvraceni a zlomy kménDalSimi gi¢inami amrti jsou houbové
patogeny a gradace podkorniho hmyzu, které vedimunkovani stojicich sousi (Zielonka
2006b). Oilezitym faktorem zpisobujicim odumirani straimje vedle &chto biologickych
faktori kompetice o sétlo (Holeksa 2001). VSechny tyto faktory vSaktSmou vedou
k odunteni jen jednotlivych strothnebo menSich skupinek. K odtani velkych¢ésti nebo
celych porost dochazi po velkych disturbancich. Nejvyznajain rozsahlé disturbance
vyskytujici se na Uzemi naSi republiky a oilijici vyvoj naSich les predstavuji ¥trné
smrs§€ a gemnozeni lykoZrouta smrkového (Dobrovolny & Brazai03, Svoboda et al.
2010). Posledni studie ukazuji, Ze siln&iad vétry nejsou vyjimeénou udalosti a jejich
relativre ¢asty vyskyt (i na GzemiR) je dokumentovan minimé&irv poslednich 500 letech
(Dobrovolny & Brazdil 2003). Naposledy zasahl nasemi vroce 2007 orkan Kyrill
a v poslednich letech dochazi také velrasto k pemnozeni lykozrouta smrkového nejen
v horskych lesich naSi republiky. Je tedy velmivdépodobné, Ze podobné disturbance se
budou vyskytovat i nadale a lesni porosty jimi buddiky dlouhé periad jejich vyvoje,
opakovas ovliviiovany (Kulakowski & Bebi 2004).

Moderni ekosystémovy management vychazi z nazerakdasystémy nejsou statické, ale

Ze zngna je jejich pirozenou a neodditelnou sowasti (Kulakowski & Bebi 2004).



Spou&tcim mechanizmem pro tyto nihlé &my v ekosystému jsou prévdistrubance
(Frelich 2002), které ovliwiji strukturu a skladbu lesnich porinst

LykoZrout smrkovy a smrk ztepily maji dlouhou spoleu historii vyvoje. Koadaptace,
jako vysledek interakci mezi broukem a jeho hdstite jsou patrné ve fyziologii obou driuh
Tento brouk se ve smrkovych porostech vyskytuggnb v tzv. zakladnim stavu, kdy
zpravidla nedochazi k vyti&ni ohnisek Ziru a odumira jertkolik mélo jediné. Ke
kurovcove gradaci dochaztivhodnych klimatickych podminkach (tepla a sucéi@) nebo
pii oslabeni porost jinymi druhy naruSeni. Disturbance v podopremnozeni lykozrouta
smrkového jsoucasto spojeny s jinymi disturbancemi (Kulakowski &ebfen 2002,
Kulakowski et al. 2003). U nas doché#&aisto k jeho femnozeni po naruseni poriosilnymi
VEtry.

Kratkodoba a dlouhodoba dynamik&emnozeni lykozrouta smrkového a jeho role ve
vytvareni novych porost po disturbancich fize byt vysétlena pomoci systéimresistence
a resilience k disturbancim. Resistence je schamys$ému odolavat zZgnam i naruseni.
Resilience, jeden z nejtbzit¢jSich aspekt ekologie disturbanci, je schopnost ekologickych
systéni vratit se ke strukfie a funkcim ped disturbanci na zakladzpitnych vazeb po
disturbanci. Kvantifikace &kové struktury, zmlazeni v podrostu a srovnani dwéhskladby
pied a po disturbanci fie prozradit, zda porost byl poZnén trvale nebo jen dasré a
reorganizuje se po disturbanci (Drever et al. 2006)

B&hem rekolika poslednich desetileti odiigio na Gzemi NP Sumava a Bavorsky les
neékolik tisic hektali vlivem premnoZeni lykoZrouta smrkového (H&2004). V roce 2007
zasahl nasi republiku orkan Kyrill, ktery péihimnoho porost nejen na Uzemi parku. Tyto
disturbance vyvolaly vazné diskuze aigpbech lesnického hospddai na Gzemi narodnich
parki (JonasSova 2001, Zemek & Hhean 2001) a zarovienam poskytly unikatni moznost
pozorovani firozené obnovy a vyvoje lesniho ekysostému kratwengruSeni. Tato prace
piindSi z&¥ry o fungovani a dynamice horského smrkového |&sareiili jsme se na
sledovani vyvoje obnovy na jednotlivych mikrostaistich, kde nas zajimalaigmlevsim
pocetnost a mortalita jediricv prvnich letech po odufani matéského porostu a jaké faktory

tyto vlastnosti ovliviuji.



2. LITERARNI RESERSE

2.1.Disturbance

Disturbanci ozn&ujeme pechodnou udalost, kterd naruSuje zpisobuje mortalitu
jednoho nebo vice jediicTim vznika prostor pro nastup nové generace é&tejmebo jiného
druhu. Disturbance jsou jednou z hlavnié¢fip dynamickeé variability lesa. Vznikaji vlivem
piirodnich faktoi nebo ¢innosti ¢lovéka. Rirodni disturbance ispivaji k fiznorodosti
krajiny a druhové diveraitekosystém (Kulakowski & Bebi 2004). Ekosystémy totiZ nejsou
statické, ale jsou adaptovany k obnoveni nasleidpfigrirodni disturbanci a tyto z&ny jsou
jejich neodmyslitelnou s@asti systému (Kulakowski & Bebi 2004). Lesni poyose¢ ftizni
v jejich citlivosti  k disturbancim, ktera je ovligna jejich lokalitou a porostni
charakteristikou. Proto po naruSeni porostu vznik@norodd mozaika nasenych
a nenaruSenych pordst Tato mozaika struktury a skladby ovliyje odolnost poroét
k naslednym disturbancim (Kulakowski & Bebi 2004).

Rozsahla naruseni vedou k ob#&gednotlivych ekosystéina utvéeji charakteristiky
porosfi, ovliviji jejich druhovou skladbu a strukturu. Tyto viestti jsou kléové v jejich
vyvoji po naruSeni (Franklin et al. 2002). Disturba zfisobuji uvolgni zapoje a obee¢n
hraji dilezitou roli @i tvorb¢ a uspsadani spoléenstev. Pro dynamiku lesa jsou vyznamné
disturbance fdy, které podporuji kteni a zvySuji bohatost drail{Mayer et al. 2004). #
rozsahlych disturbancich &gobenych femnozZzenim podkorniho hmyzu k naruSerityp
nedoch&zi. Proces obnovy je tak ztizen a o to zé&asly na bance zmlazentifpmné

Vv porostu je&t pired oduniienim.

2.2.P¥rirozena obnova

Predpokladem trvalosti a dynamické vyvazenosfrquniho spoléenstva je firozena
obnova. Ta mize probihat jen v mistech, kde se podminky prootgmbces vytvieji
oduntenim nebo rozpadem jednotlivych sloZzek starsi geeelesa (Korgel991. Po kazdéem
takovém naruSenirpodni cendzy nasleduje jeji regenerace (Michal3l98ato schopnost
porosti samovolg se obnovovat umaije kontinuitu le§ v prostoru icase (Grassi et al.
2004).

Prirozena obnova v horskych oblastech se wyujga mnoha specifiky. \Veéthto

podminkach se jedna o velmi pomaly proces (Schdargeb 2002, Wohlgemuth et al. 2002).
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Diky rozdilnym podminkdm jsou v horskych lesichkeelrozdily v péetnosti zmlazeni
(Wohlgemuth et al. 2002). Proces obnovy je zdZatdn nefiznivymi vlivy klimatu
a dlouhou dobou semennych let (Sera et al. 200@yiabilita pa@etnosti zmlazeni je

zpiusobena obrovskym mnozstvim faktpkteré ji ovliviiuji.

2.2.1. Mikrostanovisté vyskytu prirozené obnovy

Rychlost a mnozstvifpozené obnovy po disturbanci zavisi na mnoha poléadh
(Wohlgemuth et al. 2002).&¢#né disturbance vyt¥amezery v zapoji a nova mikrostanowist
pro obnovu (Clinton & Baker 2000, Palmer et al. @00lanova 2000). V procesu vzchazeni
a prezivani semert&t smrku ztepilého hraji mikrostanovistni podminkynviedtleZitou roli
(Ohlson & Zackrisson 1992, Hofgaard 1993, Hornbetgal. 1997, Simard et al. 1998,
JonasSova & Prach 2004, Hunziker & Brang 2005, Krgufemid & Bugmann 2005).
Mikrostanovis¢ popisuje prosedi s jedingnymi znaky, podminkami nebo vlastnostmi, ve
kterém se dany jedinec vyskytuje. Sklada se z iigjblo okoli semen nebo semé&k#aa jeho
hlavnimi slozkami je mikroreliéf, humusova vrstvar&zemni vegetace (Hanssen 2003, Diaci
et al. 2005). Hznivost mikrostanoviS ovliviiuje mnoho biotickych i abiotickych faktior
(Kuuluvainen & Kalmari 2003) a jejich vyznam obeécroste se zvySujici se nadfekou
vySkou (Kupferschmid & Bugmann 2005).

Semendéky jehlicnani se nejradji uchycuji na specifickych substratech na velmi
raznorodé lesni ¢ (Brang et al. 2003, Mori et al. 2004, Baier et2007). Smrk je diky
velikosti jeho semen vice nd@my na typ substratu nez jiné druhy stéofKnapp and Smith
1982 in Green et al. 1999)aRné stanovistni faktory vyznamovliviiuji rozmiséni obnovy
smrku (Baier et al. 2007), tudiz prostorové rozémiszmlazeni neni nahodné a jedinci se
shlukuji na piznivych stanovistich (Mori et al 2004, Baier et 2007). Mezi jednotlivymi
druhy mikrostanovi§ jsou rozdily v jejich fznivosti pro fizné faze vyvoje zmlazeni.
N¢kterd jsou vice vhodna pro uchyceni obnovy, jind jjich pezivani a asgny fst.
Biometrické vlastnosti zmlazeni se mezi jednotlivytypy mikrostanovi§ vyzname |iSi
(Kathke & Bruelheide 2010).

2.2.2. Vyvoj pf¥irozené obnovy po velkoplosnych disturbancich

Na Uzemi Evropy bylo mezi lety 1950 — 2000 varpéru kazdor@né poniceno
35 mil n? dieva fiznymi druhy disturbanci. Poskozeni pofiostylo nefastji zpisobeno
vétrnymi bodemi (53 %), dale pozary (16 %), bifi cinitelé se podileli 16 %, z toho
polovina byla zpsobena lykoZzroutem smrkovym (Schelhaas et al. 2008)0zemi sedni
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Evropy jsou nejastjSimi druhy disturbancidtrné bode a gemnozZeni podkorniho hmyzu.
LykoZrout smrkovy Ips typographusje povaZzovan za nejv&§8iho Skidce dosplych
hospodéskych smrkovych poro&t predevSimPicea abies,v celé Eurasii (Grodzki et al.
2006, Wermelinger 2004). Mohlo by se zdat, Zze taémuSeni se objevuji v poslednich
stoletich stal@astji (Dobrovolny & Brazdil 2003). Podledgkterych autoill je to zgisobeno
zmeénou klimatu, ktera ovliuje disturbance v lesich (Schelhaas et al. 2008ashva &
Prach 2004)Casgjsi vyskyt disturbanci v evropskych lesicliza byt také zfisoben zninou
managementu v lesich, ktery se snazi byt stale arientovan na firodke blizké
obhospod&vani leg. DalSim faktorem, ktery mohl #pobit zvySeni frekvence a intenzity
naruSeni je druhova atkova skladba les Napiklad na pdatku 19. stoleti se na naSem
Uzemi vyskytovala velk#&ast porost v mladem wku kolem 20 let. Tyto porosty dody
a v sodasnosti tvei porosty starSi 80 let 28 % plochy veSkeré lesmiypna nasem Gzemi
(UHUL, Zelena zprava 2010). Starsi stromy a celéogty jsou nachyisi na msobeni
nejrizngjSich naruseni, které mohouimebit odumirani leésna rozsahlych plochach. DalSim
vyswtlenim nuize byt to, Ze zidvejSich dob nemamergsné aasté zaznamy a tudiz zvySeni
frekvence vyskytu disturbancitie byt zfisobena zvySenougsnosti jejich zaznaim

Mezi dwma nefastjSimi druhy disturbanci u nas jsou rozdily ve vyviasa po
naruSeni. V zavislosti na typu naruSeni se zasoieého deva neéni nahle, jako je tomu
v pripad rozsahlych disturbanci fip vichiici, nebo pomalu a néetrzit pii gradaci
podkorniho hmyzu (Zielonka 2006a). U disturbaniiysni vétry dochazi k vyvraceni straim
a naruSeniymdy. Oduntelé stromy jsou néastji ve forme¢ lezicich kmen, které se rychleji
rozkladaji, nez je tomu u stojicich sousi, kte@vpzuji u pemnozeni podkorniho hmyzu. K
piitomnosti tlejiciho teva jako vhodného mikrostanowisiochazi tak u &rnych naruSeni
mnohem dive, doba rozkladu neni prodlouZzena o dobu stam$esa semegy se mohou
diive uchycovat a Uspre odristat na tlejicim bW, které slouzi jako bezpeé stanovist
(Kuuluvainen & Kalmari 2003, Motta et al. 2006, $oda et al. 2010).

Po disturbancich se vyskytuji rozdily v uchycovamistu, vyvoji, pFezivani
a reproduknich charakteristikach jedidia populaci. Znovu osidleni stanavjé vysledkem
kombinace #kolika faktor, jako je opad semen, schopnost mikrostan®wzathytit semena
a schopnost jednotlivych rostlinnych dfuhuchytit se a idst v podminkach daného
mikrostanovid (Simon et al. 2011). Ugpnost obnovy se lisi také podle typu disturbance.
Disturbance, které komplaetmenti lesni idu, umouji bance zmlazeni fgjomné v porostu
jese pred naruSenim, ziskat konkuten vyhodu a dale se ro#8vat do no¥ pristupného

prostoru (Metslaid et al. 2007). Vibe vytv&eji riznoroda mikrostanovi§ta podporuji
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rozmanitost drutn bylin, na druhou stranu limituji velikost populas&omi a prostorové
rozmiseni jednotlivych druli dievin (Simon et al. 2011). Dochazfi mich k naruSeni joly
atim i k snizeni pokryvnosti vegetace, ktera koujeupirozené obno¥ pii jejim vyvoji
(Wohlgemuth et al. 2002). Vyvraty @gobuji obracenijmnich horizoni, coz vede ke ziéme
chemizmu pdy a hydrologie (Samonil et al. 2009). Vyvracerfros Vytvai
charakteristicky reliéf s vyvyseninami a prohlgbm na povrchu lesnitaly (Samonil et al.
2009) a vznikla vyvratigtjsou giznivymi stanovisti pro obnovu smrku (Simon et2011).
Po naruSenijgdy se mohou uchycovat i jiné druhy stripnkteré takové naruSeni pebuji

k jejich uchyceni (nap Betula pendulaHeurich 2009). Na druhou stranu dochazi brzy po
vichticich k dominanci trav, vysokych bylin a roddubus spp které redukuji Sance
semendki na uchyceni aist (Wohlgemuth et al. 2002).

Pri premnozeni podkorniho hmyzuistavaji souse stat i po dobskolik desitek let
(Holeksa 1998). Stojici souSe owliyji mnoZzstvi swtelného zéeni dopadajiciho na povrch
lesni mdy, poskytuji stin pro zmlazeni, které nejlépetsth pra¥ pii cast&ném zastiéni
(Cunningham et al. 2006a), a dale brani velkémuwajozvysoké vegetace. LykoZrout
smrkovy je povazovan za &tivy druh,fidici obnovu smrkovych pordstprodukci sousi a
bohatou #znorodost v zapoji porostu a pomaha k olingiirozeného charakteru lesa
(Martikainen et al. 1999, JonaSova & Prach 2004).

2.2.3. Faktory ovliviiujici p¥irozenou obnovu

Procesy regenerace jsou vysoce nahodnym jevem diydesa a jsou ovliovany
mnoha faktory, kteréigsobi sodasré a vzajems se ovliviwuji. Faktory ovliviujici piirozenou
obnovu smrku lze roztit do dvou hlavnich skupin. Prvnigrstavuji abiotické faktory, kam
pati nagiklad klima, teplota, vihkost, srazky,&ho, vitr, koncentrace chemickych priviatd.
Druhou skupinu tvid biotické faktory, souvisejici s Zivymi organisnkam mizeme z#adit
konkurergni boje, gradace hmyzu, predace, atd.
rozSrovani semen, kieni a raného vyvoje semeka (Mori et al. 2004). Obee¢nse udava,
Ze pro uaspdSnou pirozenou obnovu smrku musi byt sty tti hlavni podminky: zdroj
semen, vhodnéiprodni podminky a mikrostanovéstyskytu (JonaSova & Prach 2004). S tim
souvisi mnoho dalSich faktor Vyznamnost jednotlivych faktér pro obnovu se podle
raiznych autol liSi. Mezi jejich obrovské mnoZstvi oviivjicich kliceni, uchyceni, ust
a prezivani, resp. mortalitu zmlazeni, jsou udavanyiubaini dynamika strorin (Rammig et

al. 2006), charakter semenné banky (Mayer et &14R0syvoj vegetace (Mayer et al. 2004,
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Rammig et al. 2006),ffiomnost a mnoZstvi banky zmlazeni (Brang 1998s§ret al. 2003,
Rammig et al. 2006), charakteristika n¥akg/ch porost, historie vyvoje porost(Sterba et al.
1997), okus z&ti (Ott et al. 1997, Sterba et al. 1997, Cunninghenal. 2006b, Hanssen
2003), s¥telné podminky (Mayer et al. 2004), faktory soupides vihkosti, alelopatie,
dostupnost Zivin (Hanssen 2003), mraz a snih (V&e®&odrazsky 2003, Cunningham et al.
2006b), vnitrodruhova kompetice (JonaSova & Prafh42 a kompetice okolni vegetace
(Canham et al. 1990, Grassi & Bagnaresi 2001). IKislaparametmm pati velikost, sklon,
orientace a nadniska vysSka oblasti, podlozi aiga a pitomnostc¢i nedostatek zbylych
dosglych stronmii jako zdrofi novych semen (Rammig et al. 2006). VSechny fakpiisobi
na obnovu lesa soasré a ovliviwlji jeji rozmiséni, stav, charakteristiky, druhové sloZeni,

rast a @irast a tim i celkovy charakter budouciho porostu.

Prirodni podminky

Mezi hlavni girodni podminky ovliviujici obnovu porost pati klima, teplota, vihkost,
srazky, nadmiska vyska, bonita a charakter stanavistorské oblasti se vyztiaji drsnym
klimatem, nizkymi teplotami, vysokou &wovou pokryvkou a visledku toho kratSi
veget&ni dobou ovliwujici rast jedind béhem faze obnovy (Ott et al. 1997, Brang et al.
2001).

S rostouci nadniskou vySkou se prodluzuje interval semennych lés& mnozstvi
obnovy a zvySuje se vyznam tlejicihaeda jako vhodného stanowiStpro obnovu.
Nadmdska vySka ma také vliv na hustotu odrostlého snm#kovzmlazeni, ktera s rostouci
vySkou klesa pravdiky nizSim teplotdmily, delSi dob trvani sghové pokryvky a $tSimu
posSkozovani vlivem pohybu &mu (Streit et al. 2009).

Vyznamny vliv na obnovu smrku ¥dhto oblastech ma fo¢h jarniho pdasi a tani sfhu
(Cunningham et al. 2006a). #&h vihkostnich podminek na povrchuibe byt kritickou
piekazkou pro uchyceni obnovy (Vandenberghe et 8620

Disturbance mohou z#nit dosavadni klimatické podminky v porostu (Ramreigal.
2006, Heurich 2009). Jejichipobenim mze dojit ke zminam, jako jsou vysoké teploty,
extréemni zimy nebo sucha léta. VSechny tytoé&myn mohou sil@ ovlivnit systém
regeneraénich proces.

Kritickym obdobim je kiéeni a pezivani semergau (Brang 1998). Najit souvislost mezi
aspsnosti uchycovani smrku a charakterentgso jednotlivych sezon neni jednoduché
a nizné studie (Hanssen 2002, De Chantal et al. 2083i)8sv za¥rech, které klimatické

parametry jsou na danych stanovistich a u daniebirdty stzejni.
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Charakter a struktura mas&ého porostu

V jednotlivych porostech je jeden #aldzitych zdroji variability prostedi charakter
stromového patra, ktery préstinictvim zapojové vrstvyipmo fidi dalSi vyznamné faktory
ovliviujici pfirozené zmlazeni a to zejména intenzitétsmeho zéeni a jiné mikroklimatické
prvky ve spodnich vrstvach pod zapojem porostu (@anet al. 1994, Diaci et al. 2005,
Paluch 2005). Pomoci 2m v mnozstvi a chemickém sloZeni srdZzek, charakiembanky
(Staelens et al. 2002) ailemoveého systému (Hinsinger et al. 2003) mohou strowiiviiovat
pudni vihkost, aciditu fdy, hloubku humusové vrstvy a obsah uhlikutddg(Liski 1995).
Tento vliv velkou ngrou zavisi na fyzikalnich a chemickych vlastnostpithy, véku porostu,
strukture a druhové skladtporosti (Paluch 2005).

Prostorova distribuce dosgch stronii ovliviiuje prostorovée rozmi&ti banky zmlazeni
a stronmii v nizSich vrstvach (Paluch 2005). Dale s&ilavliviiuje pokryv vegetace a jeji
druhové sloZeni. Mista s vy3Si hustotou velkyclonsir jsou charakterizovdna mensim
pokryvem vegetace, ét8i frekvenci vyskytu druh vegetace rostoucich na vlhkych
stanovistich a p@trgjSi obnovou zejména stinomilnych dtuliPaluch 2005).  Struktura
porosti pred disturbanci hrajeitezitou roli ve vyvoji porost po disturbanci (Cooper-Ellis et
al. 1999). Diky vliim matéského porostu sefipozend obnova shlukuje nd&ilpodnych
mistech (Jehl 2001, Baier et al. 2007, Heurich 20P9stups se hustota jediricv téchto
hlouwcich zvySuje. Malé hlaiky semen&kii rostou spolu, vzajengnse podporuji, vyt si

vlastni mikroklima, zastimi a pozdji si zatnou vzajema konkurovat (Heurich 2009).

Dostupnost semen

Obzvlast obnova horskych Iés je limitovana pedevsim kkenim a pezivanim
semendka (Brang 1998), ale také zasobou semen a dostuprimsthnych mikrostanovigpro
kliceni (Kuoch 1965 in Rammig et al. 2006). Dostatekese hraje dlezitou roli v rychlosti
obnovy lesa (Rammig et al. 2006). Shlukovani seii€n& okoli matéskych stroni je
mimo jinych vlivii zpisobeno opadem semen. Smrk ztepily ma lehk& semezspjici se
vétrem, avSak ve srovnani s mnoha listnatymi drubap{nBetula a Alnug jsou relativig
velkad a §ii se do limitované vzdalenosti od plodicich stiomto do vzdalenosti jedné az
dvou vySek maiského stromu (Hesselman 1938 in Hanssen 2003jn Sduhlasi zjighi
Schmidt-Vogt 1986-1990 in JonaSova & Prach 200dréktivadi $eni semen smrku v okoli
50 m od matiskeho stromu. Ne@tSi hustota spadanych semen je ale v nejblizSinti oko
plodicich strom (Hanssen 2003). Semena, ktera dopadajiétiich vzdalenosti, majictsi

podil prazdnych semen a plnd semena maji tendgriclekti a tim maji nizsi kvalitu
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(Hanssen 2003). Vzdalenost k nfat@mu stromu ma tedy vyznamny vliv nac¢emost

a kvalitu semen (Hesselman 1938 in Hanssen 2068) iena hustotu obnovy (Schénenberger
2002). Ri rozsahlych disturbancich hrajéldzitou roli vzdalenost k dogf@mu porostu, ktery
je potencialnim zdrojem novych semen (Schonenb&@@?), mnozstvi dopadnutych semen
pak klesa s rostouci vzdalenosti od zbylych pér@isissig et al. 1995).

Dulezitym faktorem pro asgnou obnovu je frekvence semennych let (Hanssef, 200
Heurich 2009). Obzvlastv horskych lesich je to jeden z nejvyznajsich faktod limitujici
obnovu. Intenzita fruktifikace a zrani semen jeivowina teplotami ve vegeataim obdobi.

Z tohoto divodu se srostouci nadiiséou vySkou interval semennych let prodluzuje
a v nadich horskych oblastech se pohybuje vrozrBedi4 let (Serda et al. 2000). Diky
dlouhému intervalu nedochazi k souvislé okindwrskych led, ale novi jedinci jsou
dophovani narazovit. Semenné roky tak oviiwji vékovou strukturu obnovy (Zielonka
2006Db).

Kliceni semen je nejvice ovlitno teplotou a vlhkosti. Optimélni teplota prockfii
semen smrku je 20 °C, pokud klesne pod 15 °C, tgnmita ki€eni zpomalena (Ohlson &
Zackrisson 1992). Kteni je inhibovano letnimiffsusky a negativni vliv na tento proces maji
také houby a hmyz (Nilsson et al. 2002).

Zda se, Ze u smrku je velkd korelace mezi vysokodykci semen a gradaci lykoZrouta
smrkového (Heurich 2009). Stejnéilpdné klimatické podminky jsou pro vyvoj semen
i broukil. Lykozrout smrkovy napada stromy odist20 let, ale smrky jsou schopny plodit jiz

daleko dive, tudiz neni ohroZena obnova lesa (Heurich 2009)

Swtlo

Swtlo a teplo jsou dalSimi hlavnimi limitujicimi fakty zmlazeni v horskych sginach
(Holeksa et al. 2007). #t zmlazeni se zpomaluje se stoupajici nadkou vysSkou (Vacek
1981) a zvy3ujicim se zastiim (Zielonka 2006b). Usgnost juvenilnich stadii zmlazeni
zavisi na mnoha profmnych (Holeksa 1998, Simard et al. 1998, Diaci 2002 vykleni
jsou hlavnim selalnim faktorem klimatické faktory, jako je vlhkost,ysychavost
a konkurence bylinného patra, proto dostupnostlaw ranych fazich vyvoje nemusi mit
rozhodujici vliv (Paluch 2005). Teprve ve vysSimkw obnovy je hlavnim faktorem
ovliviujicim prezivani aidst zmlazeni sstlo (Szwagrzyk & Szewczyk 2001). MnoZstvi
dopadajiciho sstla na povrch pdy a tim i stupg kliceni a druhova skladba obnovy je
ovlivnéno zapojem horniho stromového patra (Mayer et &042 nebo clognim

konkurergnich jediné stejného ¥ku (Baier et al. 2007). $tlo je dilezité pro fist a pro
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morfologii koruny, letorogt a jehléi smrku ztepilého (Metslaid et al. 2007) a oilije
teplotu mdy (Brang 1998). Charakteristiky koruny, letofosa jehlic mohou odrazet
piizptsobeni jeding swtelnym podminkam (Metslaid et al. 2007).

Pritomnost zapoje ma vyznamny vliv na sentdayasmrku (Streit et al. 2009). Smrk je
v mladi povazovan za stin tolerujidedinu, tudiz se iize uchytit i pod uzaenym zapojem,
avSak nevhodné s&telné podminky mohou byt limitujicim faktorenmastu pro starsi jedince
obnovy. Mladé smrky i@Zivaji v zastinu, ale pro nastartovafistu potebuji vice sutla
(Ammer 1998), navic semeatky potrebuji vice swtla, pokud rostou v néfznivych
stanovistnich podminkach (Heurich 2009).¢ghto divodi je pritomnost mezer v zapoiji
a nesouvislost zapoje nutna pro naslednydrsp ffist smrku (Holeksa & Cybulski 2001,
Diaci et al. 2005, Metslaid et al. 2005).

Zmlazeni nejlépe roste pod mirnym zapojem, protoie prostedi zmituje klimatické
extrémy (JonaSova & Prach 2004) a zatopeskytuje dostatmé mnoZstvi sitelného zéeni
pro fotosyntézu a teplotuady (Cunningham et al. 2006a). Jedinci poziiveaguji na
shizeni zapoje zigodu vysSi dostupnostifipného i difuzniho zi@ni (Cunningham et al.
2006a). Fimé slunéni z&eni otepluje ktenovou zonu semeéldl, coz stimuluje
fotosyntézu, absorpci vody a Zivin (Mellader et2004) a tim zvySujetist (Cunningham et
al. 2006a).

Ekologické procesy v lesnim ekosystému jsduropert spojeny s dynamikou mezer
v zapoji stromoveho patrardevsim diky vlivu na dostupnostétia hraje dynamika mezer
duleZitou roli v obno¥ porosti. Mezery pozitivé ovliviiuji hustotu zmlazeni ve srovnani
s uzavenym zpojem (Brang 1998). Jejich vznikn@si jak pozitivni, tak negativni efekty na
obnovu. Vznikem mezery dojde ke zvySeni dopadaic&eni a mnoZstvi dopadajicich
srazek, ale na druhé stiak velkym vykyvim stanovistnich podminek, extrémnim teplotam,
vysychavostti naopak zamaleni (JonasSova & Prach 2004, Cunningham et al. 20d&¢ezi
vSak na velikosti vzniklé mezery, ktera owlije uchycovani,ist a geZivani nejen zmlazeni,
ale i vegetace (Bullock et al. 1995). Mezery bdtymit pozitivni efekt na uchyceni (Nilsson
et al. 2002, Vandenberghe et al. 2006¢zpvani a st zmlazeni (Prach et al. 1996, Davis et
al. 1999, Meiners & Handel 2000). VSeob&anaji semengky vétSi schopnost igzivat ve
velkych mezerach (Vandenberghe et al. 200&SiVmezery maji &Si dostupnost s¥la a
jsou obech susSi a teplejSi diky zvySenému adpani, a semegky si mére konkuruji
o vodu a ziviny v fidé (Vandenberghe et al. 2006). Pozitivni efekt zvgSdastupnosti sila
miZe ¢asem klesat zidvodu nadnirného fistu okolni vegetace (Vandenberghe et al. 2006
V malych mezerach jsou zmy v druhovém sloZeni vegetace po disturbanci vediabé
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(Cooper-Ellis et al. 1999, Palmer et al. 2000), &Sich mezer v zapoji vSak dochazi
k dramatickym zréndm rostlinnych spotenstev (Peterson & Pickett 1995).

Po velkoplosnych disturbancich dochazi k téoneelkych mezer v zapoji nebo az
k rozpadu celych porast AvSak i tvorba malych mezer podporuj@ér@zenou obnovu (Streit
et al. 2009). Jejich vznikehem vyvoje lesa umaiije uchyceni atist banky zmlazeni, ktera
ma pozdji vyznam pi rozpadu celych porost Zmeény ve struktile tak maji dlouhotrvajici

vliv na vyvoj a uspSnost semert&t po uvolréni (Metslaid et al. 2007).

Kompetice

Kompetice je zakladni ekologicky proces regulugopula&ni dynamiku, pezivani, ést
a koexistenci druln (Szwagrzyk and Szewczyk 2001)i Bbsenci rozsahlych disturbanci je
kompetice povazovana za Zivotni mechanisidi€i zmény a vyvoj druli a je zodpo¥dna
za vytv&eni porostni struktury (Gray & He 2009). KompetiméZe pobihat mezi jedinci
téhoz druhu, kdy se jedna o vnitrodruhovou kompetiebo mezi jedincituznych druli
(mezidruhova kompetice). V obotiipadech si jedinci konkuruji o zdroje nezbytné «énsu
Zivotu, jako je swtlo, Ziviny a voda. Konkurami boje maji za nasledek snizeistu jedince,
ktery miZze vést az k jeho Uplnému odteni. Pokud jedinci rostou v hustych skupinkach,
dochazi mezi jedinci k samogeakni praw diky €mto bojim o zdroje (primaré swtlo)
a jejich vysledkem je pravidelna prostorova strukfporost (Gray & He 2009).

Pfi mezidruhové konkurenci bojuji semeékg o zdroje s okolni vegetaci. Velkou
mortalitu semenka zpisobuji zejména husté koberce trav a vysokych bigieré je rychle
preristaji (Hanssen 2003). Na druhou stranu diésptromy omezujitst a rozvoj pizemni

vegetace v porostu a v okrajovygdistech sitlin (Kuuluvainen & Kalmari 2003).

PosSkozeni zmlazeni

K poskozeni zmlazeni dochazidmechanicky, nebo biologicky. Stromy byvaji vyréazn
poSkozovany sthem, ktery zpsobuje ohybani stroim zlomy a deformace kmifk
(Ulbrichova et al. 2009). V porostech s odeflym matéskym porostem ma na strukturu
obnovy vliv poSkozeni terminalnich vyhbrstromi okusem sparkaté ke a poskozeni
padem jednotlivych sousi jejich vétvi. Streit et al. (2009) potvrzuji, Ze okus sddk z\&ii
je nefasgjsi pricinou poskozeni obnovy. Zv prednost® okusuje zmlazeni o vySce 10 —
30 cm (Schweiger & Sterba 1997Y)ij&elna intenzita réniho okusu z&i v horskych lesich
je odhadnuta na 12 — 14 % poSkozeného zmlazenér{Eiland Nigg 1987 in Streit et al.
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2009). Mladé stromky mohou byt také v maléienposSkozeny ohryzem hlodavci nebo
hmyzem. Hlodavci dale limituji obnovu predaci osikanssen 2003).

Vegetace
Rozlozeni a skladba vegetac&uje, zda se semetiy na daném stanovisti budou

vyskytovat, ¢i nikoli (Kuuluvainen 1994). Vegetace rostouci vzpestedni blizkosti
semendki ma nej¥tsSi vliv na uchyceni arpzivani semeréia (Hanssen 2003), soue
s nimi o vodu, sétlo a Ziviny (Cornett et al. 1998) akdy limituje Klicivost semen aust
semendékt alelopatii (Jaderlund et al. 1997)udR zmlazeni je dale negat¥rovliviiovan
zastigknim vegetaci (Cunningham et al. 2006b). Malé setfigngsou még schopné
konkurovat vice homogenni vegetaci, proto miagmni vegetace ngjisi vliv na nejmladsi
stadia smrkuRicea abiey a jejich gezivani (Kupferschmid et al. 2002). Obnova je¢8sp
pouze na fiznivych mikrostanovistich (Schonenberger, 20023tf€dd & Canham (1993)
prokézali, Ze vegetacedbe mit i nepimy vliv na gezZivani semer&u tim, Ze poskytuje
ochranny kryt pro malé byloZravé savce fkjgou konzumenty nawuchycenych semediai.
Porosty horskych smin jsou obec# proswtlengjSi nez porosty v nizSich polohach
a velkoucast povrchu kryje travni vegetace, ve které se zenlasmrku tér¥ nevyskytuje
(JonaSova 2001). lies konkurenci mezi vegetaci a zmlazenim jsgkiené druhy vegetace

piiznivé pro obnovu, mezigrpati nag. mechy (Jonasova & Prach 2004).

Mechy

Mechy jsou piznivym mikrostanovi&m pro obnovu smrku, zejména pro jeho
uchyceni a ktieni (JonasSova & Prach 2004). Jsou schopné absdrlaoradrzovat vodu
z atmosféry, proto vyt¥@ji vhodné vihkostni prasdi pro kiéeni a vznik obnovy. Mechy
jsou vyznamna stanové&pro uchyceni semeti&i smrku po vickici (Simard et al. 1998,
Wohlgemuth et al. 2002). N&zory nézmivost stanoviSs mechy seizni. JondSova & Prach
2004 uvadi mechy jako vhodna stanavigto kliceni semengka smrku. Na druhou stranu
Hornberg et al. (1997) pozorovali velkou mortaltemenékiu diky jejich utl@eni hustymi
porosty mechu.

Priznivost mech pro obnovu je rozdilna podle jednotlivych diiutsphagnum spp
aPolytrichum commungsou vhodnymi substraty, zatimco v porostdoitranium spp
aPleurozium schreberse vyskytuje jen malo semeiké (Hanssen 2003). NizSi vzchazeni
semendkt u chto druli je pravépodobré dano niZsi vihkosti, protoZze tyto mechy rostou
na susSich stanovistich (Ohlson & Zackrisson 1B@2ssen 2003). iezZitost raselinil jako
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vhodného substratu byla potvrzenagkalika studiich (Ohlson & Zackrisson 1992, Hérnberg
et al. 1997). AvSak raSeliniky jsou zndmé tim, #engstaji malé semexiky, ¢imz dochazi
k jejich uduSeni. Proto @ie byt pezivani semerlia v porostech Sphagnum spp.

v dlouhodobém horizontu nizké (Hanssen 2003).

Trdvy

Mikrostanovis¢ s dominanci trav jsou vSeobeécmpovazovana za né&gnivé pro
uchyceni atrst zmlazeni smrku (Hanssen 2003, JonaSova & Pra@h, Baier et al. 2007).
Pro obnovu nejsoutbec fizniva nenarusena spo@nstva vysokych bylin, nenaruSen&Av
a vihka stanovigta nenarusSena stanowi& dominanci trav (Bell et al. 2000, Wohlgemuth et
al. 2002). Steju tak nejsou vhodné rozsahlé oblasti zasaZenérigicthprotoZze véchto
oblastech dochazi postuprk dominanci trav a vysokych bylin, které redukdgnce
semendkt na vyklceni a asgsny st (Wohlgemuth et al. 2002).

V naSich horskych lesich jsou tatji rostoucimi druhy travAvenella flexuosa
aCalamagrostis villosaOba tyto druhy nejsou vhodné pro obnovu smrkimeéea pak pro
jeho uchyceni (JonadSova & Prach 2004). Travycasto vyskytuji v hustych kobercich
a zabrauji kliceni a fistu semengku (Hanssen 2003). ivodem je silna konkurence o viahu,
Ziviny a s¥tlo (Valkonen & Maguire 2005). Konkurence mezi @év a zmlazenim se
zamsiuje predevsim na procesy probihajici pod zemi (Nilssadrander 1999). Semetky
maji €Zkou konkurenci o vodu a Ziviny, kdyz se jejichfikiy snazi proniknout silnou
vrstvou kdemi trav (Hanssen 2003). AvSakiipsuchém psasi mohou byt vihké

mikroklimatické podminky uvnittravnatych drfh vyhodrgjSi nez exponovanéipy.

Bortivka

Vaccinium myrtillusje charakteristickym druhem agpodcem smrku v boreélnich
a subalpinskych jeldnatych lesich na kyselych stanovistich (Baier e2@D7).

Nekterymi autory je povaZzovana za konkurenta pro zema smrku (Brang 1998,
Bauer et al. 2008). Husta populace tway Ucinné brani kléeni a uchyceni obnovy
jehlicnani (Hanssen 2003). Ke konkurenci dochazi také podi,z&dy na obnovu ma
negativni vliv alelopatie (Pellisier 1993, Gall@94, Jaderlund et al. 1997). Také JonaSova
& Prach (2004) nalezli v tomto typu mikrostanowign velmi malo jeding obnovy. Naproti
tomu Moser (1965) in Kathke & Bruelheide (2010) abuje uvolgny pokryv Vaccinium
myrtillus za prospsny pro kléeni smrku. Baivka je také nejlepSim indikatorem silného
kyselého humusu, ktery jeékterymi autory povazovan za vhodné mikrostan@vigto
obnovu (Hanssen 2003, Baier et al. 2007).
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Hrabanka

Vhodnost hrabanky proijpozenou obnovu zavisi na jejich dalSich vlastraste
Obecr je povazovana za chudé stanayisibzvlast pokud se vyskytuje ve velkych vrstvach
(Hanssen 2003). ivodem je rychlé odgavani vody, riziko velmi vysokych teplot
v hrabance a moznost vlivu alelopatie rozkladentigeha vykliceni a fist obnovy (Pellisier
1993). Silna vrstva také znemmnge rychlé pronikani ki@ni semendki do mineralni pdy
(Brang 1998, Greene et al. 1999), ktera poskytige stabilni rezim vihkosti (Hanssen 2003).
Na druhou stranu v hrabance neni konkurence mezovau a ostatnimi druhy vegetace
a obsah Zivin ize byt vysSi viisledku rozkladu organickych latek. Hrabankacéssto
vyskytuje jen na velmi malé ploSce, tudiz zmlazeni rostouci mMze byt zastigno okolni
vegetaci rostouci v jeji blizkosti (Hanssen 200Bpfesto mnoho autérpovazuje hrabanku

viv s

2004, Valkonen & Maguire 2005, Baier et al. 2007).

Tlejici drevo
Prirozena obnova je Uzce spjataif@gmnosti mrtvého igva. Vyznam tlejicich klad

pro obnovu smrku je dokumentovana po celégtés(Brang 1998, Bauer 2002, Brang et al.
2003, Kuuluvainen & Kalmari 2003, Mori et al. 20@uer et al. 2008). Obzvl&stilezité

je pii obnow smrku v horskych lesich. Jeho vyznam roste s n&koa vyskou (JonaSova
2001). Rist smrku na tlejicimi@w se ukazal jako ugpny v rékolika oblastech smrkovych
horskych les stredni Evropy (Holeksa 1998, Jezek 2004, JonaSov&a&hP2004, Hunziker
& Brang 2005, Motta et al. 2006, Svoboda 2006, 2Q0&lonka 2006b, Baier et al. 2007,
JonasSova & Majkova 2007), stejitak i v borealnich lesich severni Evropy (Hofgab983,
Kuuluvainen et al. 1998, Lilja et al. 2006).

Smrkové zmlazeni se vyskytuje na tlejicibewd z nékolika divodi. Rozkladajici se
dievo je charakterizovano vyssi kapacitou vody nehendini fida (Zielonka 2006a).
Poskytuje vhodné podminky pro mykorhyzalni houbgz anize také podporovatist
semendki (Zielonka 2006a). Vedle toho, Ze tento substrathedny pro zakiereni, mize
také omezit nebo snizitgtrvavajici pohyb stu v zimnim obdobi a v jarnim obdokihem
tani skhu (Kupferschmid Albisetti et al. 2003). RozloZethgici dievo je také dlezité
z hlediska vyzivy mladych jedificsmrku. Biomasa smrkovych semék@ a obsah Zivin
v asimil&nich organech byly vyrazrnvyssi v gipact semendka rostoucich na tlejicimidwe
v porovnani s jinymi typy substfaiBaier et al. 2006, Baier et al. 2007). Dale sigako

bezpé€né mikrostanovi® zejména pokud v porostectiepladd vysoka pokryvnost jinych
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typt mikrostanovig, ktera jsou nevhodn& pro @&Spé kiteni a odistani semeré&t smrku
(Mori et al. 2004). Tlejici #kvo je specifickym mikrostanovigh, které izoluje obnovu od
konkurence rostlin rostoucich na povrchu (Zielor®6a). Pahyly, gazy a kmeny jsou
efektivni ochranou smrkového zmlazeni na prudkyaziceh (Kupferschmid Albisetti et al.
2003), slouzi jako ochrana proti pohybutsm pri odtavani (Baier et al. 2007).

Na kladach nizkého stuprrozkladu se vyskytuje obnovdidka (Zielonka 2006a).
Hustota zmlazeni se zvySuje se stiprrozkladu a velikosti klady (JonaSova & Prach 2004
Zielonka 2006a). Se stugm rozkladu roste také obsah dusiku (Zimmerman .ei295)

a zasoba vody, tudiz mrtv&edo hraje dlezitou roli i v dostupnosti vody, specidlma
suchych stanovistich (Baier et al. 2007). Na nejvazloZzenémigw hustota zmlazeni klesa.
Duvodem je pravépodobré zvysSujici se pokryvnost vegetace rostouci nactlgjide\e, ktera
si silre konkuruje se zmlazenim. Déale zde diky vysoké héstmlazeni dochazi ke z¢rae
mortalit jedindi, ktera je zfisobena vnitrodruhovou kompetici mezi jedinci,kteojuji
o lepSi Zivotni podminky (Kathke & Bruelheide 2010)

Mnozstvi tlejiciho @eva v porostech ovliwji disturbance. Jedna seedevsSim
o prudké ¥try, pozary, hmyz a patogenni houby. V zavislosi typu mortality zasoba
mrtvého deva se réni nahle, jako je tomu vifpadt rozsahlych disturbanci (pozar, vate),
nebo pomalu a négtrzitt. Vitr a snih zodpovidaji za vyvraty a zlomy kraigkteré vedou
k akumulaci mrtvéhoigva, ¥tSinou ve fornd lezicich kmen (Siitonen et al. 2000). V tomto
piipadt se kmeny ihned stavaji s@sti vrchni vrstvy lesi quly, coZz urychluje proces
rozkladu. V druhém ifjpact je mortalita zjsobena houbovymi patogeny a podkornim
hmyzem, které vedou ke vzniku stojicich sousi. Dhau vydrzet stat az 20 let nez padnou
na zem (Holeksa 1998, Siitonen 2001), coléZzenvyznama zpomalit rychlost rozkladu
(Zielonka 2006a).

Stredoevropsti &dci casto spojuji mnozstvi tlejiciharel/a s wkitou fazi vyvoje lesa
(Saniga & Schiitz 2001). Nejt&i objem mrtvéhoigva je obvykle v ranych stadiich sukcese
a stoupa s mortalitou stra@nsouvisejici s ¥kem stroni (Zielonka 2006b). Zde jettkzitym
faktorem zgisobujicim odumirani stroim kompetice o sitlo a dilezitou roli hraji
i biologické faktory, jako je hmyz a houby (HoleK2201).

Optimalni podminky pro kieni a naslednyist smrkového zmlazeni na tlejicirfed
jsou 30-60 let po oduiani stromu. Tato doba je nutna premenu cerstw spadnutého
stromu na vhodny substrat pro obnovu smrku v stihsitych podminkach (Zielonka 2006a).

Stojici smrkové sousSe se rozpadaji obvykle do 2@deodunteni (Holeksa 1998, Siitonen
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2001). K procesm rozkladu dochazi az po dotyku kniese zemi. Stojici souSe tak zpomaluji
proces rozkladu a dagvani tlejiciho &eva v porostech. Bmérna minimalni doba ptébna
k celkovému rozkladu kmé&nod jejich odumeni je minimalg 70-80 let a miZze byt
prodlouzena az na 100 let (Zielonka 2006b). V bofek lesich Svédska stanovil Hofgaard
(1993) dobu pdebnou ke kompletnimu rozpadu kndedokonce na 200 let.

S rozpadem porastzejmeéna stojicich sousi je diskutovan vliv opgdarebytka kary
a jehl¢i. Po odurmpeni stojicich strofn maze byt povrch pdy rychle zakryt velkym
mnozstvim jehlli a odloupnuté &y ze strond (Kupferschmid et al. 2002). Zbytkyaky
nemaji negativni vliv na kieni smrku. Nahroma&d4 kira a jehléi okolo souSi naopak vede
k akumulaci zivin v pdé a toto stanovist je pak piznivé pro obnovu smrku i ostatni
vegetace (Kupferschmid et al. 2002, Heurich 20@bnova smrku je ale vlivem opaduirk
a jehli zpomalena (Heurich 2001). Heurich (2001) prok&atkovou Kru a opad, jako
nejlepsi stanovistpro zmlazeni jEbu. Tento jev rive byt zfisoben tim, Ze semenagbu
jsou roz&tovana ptaky, kié sedaji na stojici souse.

Reliéef terénu

Reliéf terénu ma vliv na uchycovani semiida paetnost obnovy se podle toho na
raiznych mistech [iSi (Hofgaard 1993, Baier et al. D0OMezi konvexnim a konkavnim
tvarem mikroreliéfu jsou rozdily v mnoZstvi dopddgéjo za&eni, mocnosti sihu a mdni
vihkosti. Hanssen (2003) naSel vysokycgo obnovy v terénnich depresich, avsak jeji
piezivani bylo velmi nizké. Hlavnimidodem vysokého piou vyklicenych semerg&i jsou
pravéEpodobrg lepSi vihkostni podminky. Mortalita v terénnich pdesich niZze byt
zpiusobena zatopenim jedingHanssen 2003) a konkurenci s rychle rostoucirokagetaci
(Wohlgemuth et al. 2002).

Vhodnymi stanovisti pro obnovu jsou vyvySena migtaém pati i vyvraty stront
(Simon et al. 2011). Ta slouZi jak#epézky, zabnauji pohybu sthu @i odtavani, v jejich
okoli dochazi #ive k tani sshu a slouzi jako pasti semen, ktera sieSfreni o & zastavi
(Baier et al. 2007). Viledku vSechethto vlivii se v blizkosti terénnichigkazek vyskytuje
vice @irozené obnovy. Na vyvySenych mistech, ke kteryniipatalite vyvrati, maji
semendky vyhodu fed vegetaci, kterd na takovych stanovistich nerpsteoZe jsou chuda
a vysychava (Wohlgemuth et al. 2002). Vyznam vi&chto gekdzek pro obnovu stoupa na

prudkych svazich (Kupferschmid Albisetti et al. 3R0
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2.2.4. Banka zmlazeni

Bankou zmlazeni ozidajeme jedince frozené obnovy, ki se uchytli a pezivaji
pod zastinem maitského porostu. Tito jedinciiznych velikosti a st& pritomni v porostu
pied odunienim hlavniho stromového patra, maji nezastupitelygnam v obno¥ lesa
(Kupferschmid et al. 2002, Schdonenberger 2002, sbedsal. 2004). Jeji vyznam je jeS&tsi
v pripadech rozsahlych disturbanci, kdy doba, kter& @spozici pro obnovu porast je
relativre kratkd, protoze dosfe stromy slouzici jako zdroje reprodukho materialu tégt
kompletrg oduniely (Szwagrzyk & Szewczyk 2001) a potenciél proéawmlazeni je velmi
maly (Wohlgemuth et al. 2002). Semekwa jiz proSly citlivou fazi kléeni ged naruSenim
porosfi, a proto mohou po jejich oddeni rychle reagovat a nahradit takvpdni porost
(Peterson & Pickett 1995, Peterson 2000jitobhnost &chto jediné sniZzuje zavislost
obnoveni porost na klcovych procesech regenerace, jako je dostupnostrsermehazeni
semendékt a pomaly @ist malych seme&i v horskych podminkach (Schénenberger 2002).

Prizptisobeni se a dalSi vyvoj banky zmlazeni po distwibaavisi na viastnostech
lesniho prosedi ged disturbanci a na typu disturbance (Cooper-Etlial. 1999, Metslaid et
al. 2007). Banka zmlazeni je negativovliviovana hustym zapojem a okuseméitv
(Kupferschmid et al. 2002). Jeji mortalitu také 3wjg konkurence s vysokou vegetaci
(Comeau et al. 1993). Tato mortalita se snizugstouci vyskou jedinc

Picea abiege stinomilny druh, ktery fZe gezivat pod hustym zapojem dékph
stromi, avSak k usggnému #stu potebuje vice sitelného z#eni, kéemuz dochéazi po
vétSich¢i menSich naruSeni zapoje (Wohlgemuth et al. 208} nimi klicovymi faktory pro
preziti semenéku je kvalita substratu, ve kterém sem@idklici, a schopnost zajistit rosttin
dostatek vody (Kozlowski 2002). Jestlize je takovidanka najodé pod porostem vytuena,
pak brzy po naruSeni zapoje mohou jedinci reagowaienym vyskovym irastem, ktery je
mohutrgjSi, nez u no¥ klicicich semengka (Canham 1990). ZvySenfipistu nemusi nastat
ihned po uvolani. Nahly gisun velkého mnoZstvi &elného z&eni mize pisobit negativiy
na st semen&ia. Prizpusobeni smrku na uvaini trva Bhem nasledujicich 4-5 let
(Metslaid et al. 2007). Odezva celé rostliny i osik obnovy jehlic je pomalejSi u starSich

jedinai nez u mladSich (Metslaid et al. 2007).

2.2.5. Populaéni dynamika prirozené obnovy

Mortalita zmlazeni

Na prezivani semeréa ma vliv celérada faktoii. Nékteré z nich byly uvedeny vyse.

Tyto faktory pisobi v fiznych fazich vyvoje jediriczmlazeni odlis& Smrk si nevytvé
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dlouhodobou fidni semennou banku (Green et al. 1999), tudiZ zdreych semen je jen po
velmi kratkou dobu po disturbanci nebo musijipze vzdalegjSich dosplych porost,
protoZze dosglé stromy, slouzici jako zdroje reprodunkho materialu, tést kompletré
oduntely.

V prvni fazi Zivota jedince (kteni) ma na fezivani semerg&u nejwtsi vliv velikost
semen, kterd ma rozhodujici vliv v prvnich tydnéolota jedince, dokud si nevytkiopravé
listy (Green et al. 1999). V této fazi typ mikrast&iS€ nehraje Zadnou roli. Nejtsi
mortalita obnovy je v prvnim roce Zivota jedinzejména v prbéhu prvniho léta (Lassig et
al. 1995, Wohlgemuth et al. 2002). Mortalita jeomto obdobi obrovska (Granhus et al.
2008, Mori et al. 2004) a je apobena zejména vysychanim substratazifi semengu tedy
zavisi na kvalit substratu, v kterém Kii, a na jeho schopnosti zajistit rostlidostatek vody
(Kozlowski 2002). Fedevsim hrabanka a mechové patro rychle vysydKajiepsSi gezivani
jedinai je proto na mikrostanovistich mineralrida, humus a lezici kmeny ve vy3Sim stupni
rozkladu, kde je porovitost nizk& a vodéza pronikat volt prostednictvim vzlinani (Green
et al. 1999). Simard et al. (2003) zjistil nejvyp&zivani semertéa bchem prvni vegetai
sezony a nasledujici zimy na tlejicited@® a nejnizsi také v hrabance.

V dalSi fazi maji naifgzivani semer&a vyrazny vliv dalSi faktory, zejména&elné
pon¥ry, vnitrodruhova kompetice a konkurence ostatnidhkych rostlin, které vedou
k vysoké Uumrtnosti nejmladSich stadii smrku (Jomas& Prach 2004, Zatloukal 2000).
Nejmladsi jedinci maji neftSi prostorovou dasovou variabilitu (Clark et al. 1999). N&jsi
mortalita je pra¥ u nejmladSich jedinc tedy u jednoletych semetd. S rostouci vySkou
mortalita zmlazeni klesd (Hanssen 2003, Baier et2@07). Vysokd umrtnostigtrvava
u stadii smrku do 4 — 5 let (JonasSova & Prach 2@aloukal 2000, Simard et al. 2003).
Streit et al. (2009) zjistil u jediicdo vysSky 10 cm mortalitu 53 %, zbyvajicich 33 %pd&Ene
odrostlo a 14 % dstalo do vySky 10 cm. U&Sich jedind zaznamenal mortalitu 20 %.
Kupferschmid et al. (2002) zaznamenal v porostedtin®elych po napadeni lykoZroutem
mortalitu u girozeného smrkového zmlazenfhiem prvnich @i let 73 %. Pémérna rani
mortalita pak dosahovala 25 %.

Obdobi pezivani semertéi do doby dosazeni 10 cm je vice kritické nez \igdi
(Streit et al. 2009). Jadrem relatédvfunkéni budouci generace lesa jsou jedinci nad 20 cm
vySky (Gubka 2006). ¥Si semengky jsou még nachylné na sucho, lIépe konkuruji @tky
a Ziviny a maji ¥tSi Sanci pezit po poskozeni nap\ti (Hanssen 2003).

Pro malé semeiiky neni nezbytny vysoky obsah Zivin, aléegevsim vlhkost

(Kupferschmid et al. 2002). K problémm s nedostatkem Zivin dochézi az u starSich jédinc
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Nizka& dostupnost Zivin pibné pro usfsny fist jedindg je dokumentovana na tlejiciniede
(Kupferschmid & Bugmann 2005). Pokles hustoty zmfdzna tlejicim tewé zaznamenali
také (Szewczyk a Szwagrzyk 1996, Kathke & Bruelaei10). Tento pokles ihe byt
zpiasoben tim, Ze na stanovistich indukovanych vznikeezery v zapoji, jako jsou kmeny,
pahyly, kdenové talie, je velka hustota zmlazeni, které si s postupmystem zane
konkurovat a dochazi tak k vysoké mortalimlazeni vlivem samopfefovani (Kathke
& Bruelheide 2010). LepSitpZivani je pak zaznamenano na neporuseném powetnke
& Bruelheide 2010), lesnitplé (Szewczyk a Szwagrzyk 1996).

Rust a @irist zmlazeni

VySkovy @irast zmlazeni je nejvice ovlién jeho velikosti, dale zapojem porostu,
ktery reguluje mnozstvi dopadajicihoémineého z&eni na povrch, nadniskou vysSkou
oblasti, jarnim pibéhem tani séhu, dobou trvani simové pokryvky a pokryvnosti okolni
vegetace aiovin (Cunningham et al. 2006a). Tyto pr&mmé souvisi s mim vyskovym
piirastem, primarnim tstem hlavniho vrcholu a vrcholovychétvi a objemem koruny
semendki (Cunningham et al. 2006a). S rostouci naidkaou vySkou klesatst stront
v disledku negiznivého vlivu klimatu (Kupferschmid & Bugmann 200%/ysoka a trvala
snthova pokryvka na f& zvySuje dostupnost vody v ranén¢lét podporuje vySkovyist
(Cunningham et al. 2006a). S rostouci vyskou jednoste i vySkovy firust (Metslaid et al.
2007), ktery je nejvice stimulovan&kem (Kupferschmid & Bugmann 2005). Seména
|épe rostou v otéenych porostech nez v glzastignych (Mayer et al. 2004), avSak n&i
rast je pod mirnym zdpojem (Cunningham et al. 200p&a)toZe toto prosedi zmituje
klimatické extrémy a vykyvy, chrani jedincéed moznym suchem (Jonasova & Prach 2004)
a zarové poskytuje dostatmé mnozstvi sstelného zéeni pro fotosyntézu a teplotuigy.
Rostouci mnozstvi stla a teplota fpdy stimuluji fist (Cunningham et al. 2006a).

Diskutovan je vliv mikrostanovi§tna vyskovy #ist obnovy. Obeahje nist zmlazeni
ovlivnén komplexem interakci #gich prongnnych, zahrnujicich typ mikrostanowist
Kupferschmid & Bugmann (2005) zjistili obdobnytigist zmlazeni na vSech typech
mikrostanovi&t. Vyjimkou byly porosty v subalpinském stupni, kbgl nizky girast na
mikrostanovistich se frdvem. Tento pomaly vySkovyist mize byt zfisoben vysokou
hustotou zmlazeni na tomto mikrostanovisti a tinaysokymi konkuretnimi boji mezi
jedinci (Szewczyk & Szwagrzyk 1996, Kathke & Brusilhe 2010) nebo také nizkou

dostupnosti Zivin poZzadovanych pist (Harmon et al. 1986).
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3. CILE PRACE

Cilem dizertani prace je objasnit vyvoj fpozeného zmlazeni v horskych lesich
obnovu ovlivujici. V naSem fipadt se jednalo o oduiani smrkovych poroétvlivem

pusobeni lykozrouta smrkoveého. Konkrétnimi cili prfgeodpo¥dét nasledujici otazky:

o Jaky charakter maji matké porostydsre pied rozpadem a deset let po odam
stromového patra? Jaky je charakter obnovy v gpadlych porostech?

» Jaka je hustota stavajicihg@irpzeného zmlazeni a jeho charakteristiky (druhove
slozeni, vySkova struktura, mikrostanowidtyskytu) a jaké je druhové sloZeni
a pokryvnost vegetace v porostech v prvnich lepechdunteni?

» Jak se mni paetnost a charakter obnovy v prvnich letech po déaimmatéskych
porosfi? Jaka je jejich mortalita mezi jednotlivymi rokyéfani? Jak se émi
mortalita zmlazeni podle jednotlivych typmikrostanovig a podle ¥ku a vysky
zmlazeni?

o Jaky je podil banky zmlazeni, ktera se uchytila¢jgded oduniienim mateskych
porosfi, na sodasné obnavv porostech deset let po odteni matéského porostu.

* Ma typ mikrostanovi&t vliv na vyskovy pirast zmlazeni a jak se dmi vySkovy

prirast vlivem rozpadu horniho stromového patra?

Cile jsou podrobgji rozvedeny v jednotlivyckilankach kapitoly 6.
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4. METODIKA

Vyzkum prolghl na dvou typech vyzkumnych ploch zaloZzenych nenmiizNP Sumava.
Prvni skupinu tvti 10 trvale vyzkumnych ploch (TVP) 50 x 50 m, kténdy zaloZzeny d&sng
pied rozpadem maitskych porost vlivem pisobeni lykozrouta smrkového. Tyto plochy se
nachazeji na fiebeni mezi vrcholy Trojmeznd aristolicnik, dale v oblastech Pranten
Vitavy, Na Ztraceném, Javioslat a u Trampusovaikku. Pro zjednodusSeni se tyto TV&id
do dvou lokalit — Trojmezna (P3-P7) aeRnik (P10-P14). Druhou skupinudegstavuje
9 ¢tvercovych ploch 40 x 40 m, které se nachazeji alioBiezniku, v porostech, které
oduntely v 90. letech po napadeni lykoZroutem smrkovyiorni stromové patroéthto
porosti je komplet® oduntelé. Rozmisini ploch mizeme rozdiit na dw oblasti: Trojmezna

a Breznik.

4.1.Lokalita a p¥irodni podminky zdjmového uzemi

Trojmezna

Prvni studovana lokalita se nachazi ve druh€ mé@nodniho parku ponechané od roku
2007 v bezzadsahovém reZzimu. Porosty navazuji n&asoau prvni zénu Trojmezensky
prales. Vyzkumné plochy byly umésty v lesnich porostech na svahieliene mezi vrcholy
Tristolicnik a Trojmezna a nachazeji se v natbké vysce 1167-1275 m. Celkovymd thrn
srazek v této vysSce se pohybuje v rozmezi 1200-1M60 a pdmérna rani teplota je
piiblizné 4 °C (Kopdek et al. 2002). V lesnich porostech dominuje satekily (Picea abies
98 %), do 2 % je zastouperigb pt&i (Sorbus aucuparia

Trojmezna hora je sdéasti prahorni hercynské oblasti, geologicky podkiaoki
biotitické hrubozrnné Zuly. ®Ini typy odvozené ztohoto podkladu byly klasifikoy
pievazr jako ranker, podzol a kryptopodzol (Kde& et al. 2002).

Brreznik

Sledovana lokalita #&znik se nachazi v iuzemi vymezeném Luzenskym udodm
vychod a Modravskou a Roklanskou slati na z&pdddna se o rozsahlé bezzasahoveé Uzemi,
ve kterém doSlo vletech 1996-2000 k odam WtSiny stromového patra \widledku
napadeni lykoZroutem smrkovym a dalSim podkorninyZzem. Rozmezi nadmseké vysky
této oblasti je 1175-1280 m. Klima je zde dills pfimérnym mnozstvim srazek kolem 1500
mm za rok pi stejné pamerné rani teplog kolem 4 °C. Data byla sbirana jednak na trvalych

plochach M. JonaSové (JonaSova & Prach 2004) aajobeza delem sledovani dynamiky
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obnovy a vegetace v letech 1997 a 1998, jednakvadyth plochach zaloZzenych v ramci
grantového projektu GAR 206/99/1416: Diverzita a dynamika vegetace talnfch
organisnii ve smrkovych porostech Narodniho parku Sumava9P@®1). Dale zde byly
zalozeny pro sledovani dynamiky zmlazerevstw oduntelych porostech nové plochy (P10
— P14). Vykr téchto ploch nebyl nahodny, ale byly vybirany zam$ tak, aby pokryly

variabilitu v p@&etnosti zmlazeni.

Stanovistni podminky

Lesni porosty v obou oblastech jsouitny mozaikou horskych sifin. V oblasti Bezniku
se ¢astji vyskytuji edaficky podmi#né podméené smeiny. V lesnich porostech dominuje
smrk ztepily Picea abiey mér¢ je zastoupen jab pt&i (Sorbus aucuparia Rostlinna
spole&enstva jsou klasifikovanaigvazié jako ftinové sméiny (Calamagrostio villosae-
Piceetum)a papratkové sniiny (Athyrio alpestris-Piceetum)nebo podméené smginy
(Sphagno-PiceeturmBazzanio-Piceetujr(Neuh&duslova & Eltsov2003). Dominantni druhy
v bylinném pate odpovidaji diagnostickym drtim smrkovych les v Ceském masivu
(Chytry et al. 2002). Z pohledu lesnické typologs®u v oblasti Trojmezné zastoupeny
piedevsim Kyselé sriiny a Bukové smifiny (Vlhka, Kamenita a Chuda bkSM) papace
Podmé&ené klenové snimy. V oblasti Bezniku pevazuji Kyselé sndiny, méré ale gesto
vyznamm jsou zastoupeny Podiené a Podmi#@né chudé sminy, Vrchovistni smginy

a Podméené klenoveé snimy.

4.1.1. Historicky vyvoj zajmové oblasti

Zkoumané porosty na Trojmezné vznikly koncem 18lesit kdy toto Uzemi v roce 1870
zasahla riiva vichéice, nasledovanargmnozenim lykozrouta smrkového a asamnazbou
mezi roky 1874 az 1882.i€d timto naruSenim byly porosty klasifikovany jgk@lesovite,
starSi 140 let, s té&mh 100% zastoupenim smrku (Jelinek 1997ijoRa 3.). Porosty tedy
vznikly kombinaci fisobeni ¥tru, lykoZrouta a asatmai ©Zby (Svoboda & Zenahlikova
2009). Vyvoj porost v prvni polovire minulého stoleti probihal bez zasadnich lidskych
zasali. Z hlediska druhové skladbygvladal smrk, ojedidle byl zastoupen jé@b a liza
(Jelinek 1997). Od roku 1950 do roku 1989, kdyedé Gzemi ocitlo v zakdzaném hrarim
pasmu, byla intenzita lesnického hospedé minimalni. Od 90. let jsou porosty opakoyan
ovliviiovany néivym pasobenim ¥tra a lykozrouta smrkového, demuz gispélo i naruseni

porosti vystavbou cesty oztiavané jako ,Kalamitni svaznice“.iiPvyhlaseni NPS v roce
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1991 bylo toto Uzemi spolu s Trojmezenskym pralesewasti jedné rozséhlé prvni zony. Po
zmeéné zonace v roce 1995 byly studované porosty z tatoizdény vlenény a zahrnuty do
zony druhé. Podrolysi historicky vyvoj zajmové oblasti je popsan v ofueda &
Zenahlikovg2009).

V lednu 2007 zaséahl Gzemi NP&imy orkan Kyrill, ktery poskodil desitky hektar
porosfi nejen v okoli TVP. Poté doSlo KgmnozZeni lykoZrouta smrkového a postupnému
odumirani porost

Porostycerstw odunielé v oblasti Bezniku jsou rozdikjSiho pivodu, ale ¥tSina z nich
byla taktéz ped rokem 1862 starSi 120 letéRové zastoupeni pordst roce 1862 a jejich
poskozeni nasledné vigbe je zobrazeno vittoze 3. Vyrazg ponicena byla pouze plocha
P14. V sodasnosti jsou porosty ve stav praméru kolem 120 let v zGh bezzasahového
rezimu, ale v minulosti se zde prapddobrt téZilo, proto se v porostech nenachazisv

mnozstvi tlejiciho tkva.

4.2. Shér dat

Shkér dat prokshl na celkem 19 TVP, které jsou ra@kehy na d¥¢ skupiny. Prvni skupinu
tvori plochy zaloZené jeStpred odunienim porost vliivem napadeni lykozZrouta smrkového,
kterému pedchazela strnd smrg zpisobend orkanem Kyrill v roce 2007. Druhou skupinu
tvoii plochy, které odutiely v 90. letech po napadeni lykoZroutem smrkovipaita na vSech
plochach byla sbhirana za&alem zjiStni dynamiky obnovyd&sne po oduniieni matéského

porostu a zji&ni, jaky je stav obnovy s odstuperkalika let v jiz rozpadlych porostech.

1. Plochyderstw& napadené lykozroutem smrkovym

Skir dat byl proveden ve dvou oblastech NP Sumavéofia 1 a 2) celkem na deseti
plochach 50 x 50 m (Tab. 1). Prutyii plochy byly zaloZeny v oblasti Trojmezné jiz wdeh
2006 — 2007 a vyzkum dynamiky obnovy na nich zape roce 2008. DalSich Sest ploch
bylo zaloZzeno v roce 2009 v oblasti Prafnéfitavy, Trampusova #zku, Na Ztraceném
a Javai slag a Trojmezné v porosteaterstv napadenych lykozroutem smrkovym. Plochy
byly vybirany na zaklad podkladi managementovych map v porostechiexipokladem
bezzasahového hospddai a bylycerstw napadeny lykoZzroutem smrkovym.

Na plochach byli nejprveip zakladani ploch za#eni pomoci technologie FieldMap
vesSkéi jedinci stromového patra a z&fano lezici mrtvé igtvo. Kazda z ploch byla dale
roz&klena na si ¢tverai 5 x 5 m, ve které byla odhadnuta pokryvnost veggeta odéteno

mnoZstvi zmlazeni ve velikosti nad 0,2 m. Na zakl&ghto Udaj bylo na kazdé ploSe
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vybrano 5¢tveran tak, aby pokryvaly variabilitu v zastoupeni donmitrdho typu vegetace
a paitu zmlazeni. Pomoci deitych zngek na nich byla vy§ena permanentnitsplosek
0,5x 0,5 m (Obr. 3 v kap. 6.1). Tato ploska jeladRi jednotkou, v jejimz ramci probih&sb

dat o populani dynamice obnovy a ztnach mikrostanovis

Tab. 1: Seznam ploch, na nichZ byla sledovana dynamikazaniaPrvni 4 plochy byly zaloZeny v roce 2008,
dalSich 6 pak v roce 2009.

. ) _ Nadm. Shér dat

Cislo Nazev Lokalita vyska | 2008 | 2009 | 2010 2011
1 P3 Trojmezné 1275 X X X X
2 P4 Trojmezné 1227 X X X X
3 P5 Trojmezné 1200 X X X X
4 P6 Trojmezné 1167 X X X X
5 Prales 7 Trojmezna 1353 X X X
6 Trampus 10 U Trampusovéikku 1172 X X X
7 Prameny 11 Prameny Vlitavy 1217 X X X
8 Prameny 12 Prameny Vlitavy 1221 X X X
9 Na Ztraceném 13 Bznik 1119 X X X
10 Javei 14 Javdi sla’ 1097 X X X

V kazdé takové ploSce bylo zaznamenano veskerézemila u¢en jeho druh, vyska,

typ poskozeni (okus, ohryz, vydeni, jiné), misto poSkozeni (hlavni terminal¢tictermindl)
a ukeno mikrostanovist vyskytu. Podle fedchozi zkuSenosti byla rozliSovana nasledujici
mikrostanovi&: hrabanka, klada, pahyl, ife&, pata stromu, mech a jednotlivé druhy
vegetace. VSichni Zivi jedinci vy5Si nez 10 cm lgna&eni kovovym Stitkem s vyrazenym
¢islem. Bk byl odhadnut pomociipslen a jizev po peslenech u jedinicdo vysky 20 cm,
u kterych jsou jizvy poieslenech dafe znatelné a jeSihedochazi k velkym chybam odhadu
véku. Tento zfisob utovani wku byl owiovan pomoci odebranych vzérkminki a pouzit
i v jinych studiich (Zielonka 2006b, Ba et al. 2009). Byl zaznamenan také vyskyt jiz
oduntelého zmlazeni, u kterého byl¢en druh, vyska, &k a mikrostanovigt Tito jedinci
byli z plochy odstragni pro opakované zjif®vani mortality.

Dale byla na&tvercovych ploskach 0,5 x 0,5 m vizualmodhadnuta pokryvnost
(v procentech sipsnosti na 5 %) jednotlivych tsubstratu, celkova pokryvnost vegetace,
pokryvnost jednotlivych druhvegetace, tlejicihordva podle stuphrozkladu (stupe 1 az 5)
a podle typu (lezici kmen, pahyl, ipa, vyvrat = koenovy talf vyvratu) a hrabanky.
Pokryvnost hrabanky byla o&tena gimo na plochach pro kazdou ploskiekryv stanovis
nebyl bran v Gvahu. Drdim s vyrazg nizSi pokryvnosti nez 5 % byld&ifazena hodnota 1 %
¢i 0,1 %. Vizualni posouzeni stuprrozkladu stojiciho i lezZiciho tlejicihoreva bylo

provedeno pomoci klasifikace navrzené Maserem et (H79). Mechorosty nebyly
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rozliSovany na jednotlivé druhy; cévnaté rostliny ®zliSovaly podle druh Nazvoslovi
vegetace je podle Kubata et al. (2002). Na sledawatétverci byla zaznamenana také
pokryvnost obnazenych kamen

M¢reni obnovy na trvalych ploSkach bylo kazdowo zopakovano (2009, 2010, 2011).
Postupg byli ostitkovani vSichni jedinci vyskytujici se ploSkach. Pokryvnost vegetace
nebyla kazdorén¢ sledovana zivodu malych mezirgnich znén. Ode&et pokryvnosti byl

zopakovan v roce 2011.

2. Plochy deset let po oduemi hlavniho stromového patra

V oblasti Bezniku bylo zaloZzeno celkem 9 vyzkumnych ploch btkesti 40 x 40 m
pomoci technologie FieldMap;épploch v roce 2008 (P30 — P70) a dalSi 4 plochgce
2009 (P109, 209, 309, 409). Whbploch respektuje vihkostni gradient a gradiemmiostu
zmlazeni (1175 az 12387 jedinoa hektar). Plochy zaloZené v roce 2008 byly umjsha
jiz stavajici plochy 20 x 20 m, kde je dokumentavanena pdtu jedindi zmlazeni a vyvoj
bylinného patra vegetace od roku 1997 resp. 199&gbva & Prach 2004). Plochy zalozené
v roce 2009 byly vybrany tak, aby doplnilydg@dni a vihkostni gradient stavajicich ploch. Na
plochach byly zagteny polohy stojicich zivych stram stojicich souSi, stojicich palyl
(oduntely stojici kmen do vySe 1,3 m) a veSkerého zmliagedinci ve vysce 0 - 2 m) vyjma
1 — 2letych jeding&, u kterych se i@dpoklada vysoka mortalita. U kazdého Zivého stromu
bylo zaznamenano: druh,donér v prsni vySce (1,3 m) pomoci pasmaresposti na 0,5 cm
a vySka stromu pomoci laseru Impulse 200 LR. U isbySzaznamenan drutreliny, vySka
a stupé rozkladu podletyistupové Skaly podle stavu korunyiiy, kmenu, stup&hniloby.
Podle této stupnice Ize zhruba odhadnout stzuse:

1 —cerstva souseerstw opadané jehti nebo listi
2 — starSi souSe, be#rly, pacateeni faze rozkladu
3 — tvrda hniloba, pokgaly stupei rozkladu, souSe drzi pohrongad
4 — nejvysSi stugerozkladu, ndkka hniloba

Na plochach bylo zmapovano veSkeré zmlazeni. Ué&aZgedince byl zaznamenan
druh, vySka (po 5 cm), i&a koruny pomoci vyiiky s gesnosti na 5 cm a mikrostanowist
vyskytu. Mikrostanovigt bylo definovano podle dominantniho druhu vegetasigo pokryvu
v nejbliz8im okoli jedince obnovy. Byla rozliSowanasledujici mikrostanovéthrabanka,
klada, pahyl, paz, vyvrat, pata kmene a vegetace, ktera byla @elena na kategorii
mech, boiivka, ftina, metléka, kapradiny a bika. U mrtvéhareva bylo rozliSovano ¢

stupn stadia rozkladu pomoci klasifikace navrzené Maseskal. (1979).
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1 —cerstva klada

2 — klada starsi, tvrda, patesni stupé hniloby

3 — pokrailé stadium rozkladu, vysoky stupéniloby, drzici pohromad

4 — zn&ny stupé hniloby a rozkladu, &kka, rozpadajici s€asto porostla mechem, vegetaci
5 — s nejvySSim stupm rozkladu, v terénu jizékce patrné, nedrzici pohrongadétSinou
porostlé mechem, vegetaci

Stupnice pro rozklad stojicich stréna mrtvého teva (lezicich klad) jsou vzajern
kompatibilni, resp. jednotlivé stuprvyjadiuji obdobny stupe rozkladu, vyjma stuph5,
ktery neni pro stojici souSe relevantni. OdliSnedtiefinici jsou zavedeny pro usnadi
identifikace stup&rozkladu terénnimi pracovniky.

Vékova struktura zmlazeni byla odhadnuta podi&ppreslerni a jizev po peslenech
na vzorku 25 jedinc pro kazdou vyskovou kategorii strénf0 — 25 cm, 26 — 50 cm, 51 —
100 cm, 100 — 200 m, 200+ m) pro kazdou z devdcipl VeSkeré zmlazeni o vyScetsi
10 cm bylo oznéeno kovovymi Stitky pro dlouhodobé sledovani pognilalynamiky a pro
celé plochy byl od#en fytocenologicky snimek.

K ovéteni gresnosti ufovani v¥ku zmlazeni podle ptu presleri nebo jizev po
pieslenech bylo odebrano v okoli vyzkumnych ploctk&@zorki. U vybranych jedint byla
zmefena vysSka, spiben Wk pomoci pétu piesleri a nésleda byla uiznutac¢ast kmene
u paty stromu a sgten pa@et letokruli pomoci binokularni lupy. Tyto vysledky byly

porovnany.

4.3.Zpracovani dat

Porostni charakteristiky Zivych i odietlych porosi byly stanoveny z dat
nantienych FieldMapem a byly pro¢rvypcocteny zakladni statistické parametry oiper,
smeérodatna odchylka, median). Pro zobrazeni tlkageho rozdleni byly souSe rozdeny
do &id po 5 cm. Zmlazeni bylo roZéno do vySkovychitd po 10 cm.

Vysledna pokryvnost vegetace na plochach byla vghoedna ze zji8hé pokryvnosti
vegetace v jednotlivyckitvercich a ploskach. Pokryvnost jednotlivych drulegetace byla
spaitana z narrenych hodnot, které bylyppatitany pomoci procenta celkové pokryvnosti
vegetace. Pokryvnost byla odhadnuta pro nasledkgitdgorie: mechorosty, kapiarosty,
traviny, bofivka, ostatni byliny, obnazeny kamen, hrabanka,nsteo nabh, lezici kmen
a pahyl. Do kategorie kaptarosty byly zahrnuty druhgthyrium distentifoliuna Dryopterix
dilatata, do skupiny traviny druhyCalamagrostis villosa Avenella flexuosa Carex

canescensdo skupiny baivka VVaccinium myrtillus Mezi mechorosty p#ty vSechny druhy
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mechi a liSejniky, do skupiny bylin byly ¥azeny zbyvajici druhy vyskytujici se na plochach
(Oxalis acetosella Galium harcynicum Luzula sylvatica Homogyne alpina Trientalis
europaeaSoldanella montana

Ke zjiS€ni vlivu raiznych tym mikrostanovig na vyskyt obnovy néasgjsi dreviny
smrku byl pouzit test dobré shody, odpovidajicidigpe, Ze vyskyt zmlazeni je na daném
mikrostanovisti nezavislyyf-test). Byly porovnany natiené a dekavané hustoty zmlazeni
rostouciho natuznych typech mikrostanovisse zbyvajicicasti plochy. Testovany byly
nasledujici mikrostanovi&t lezici kmeny, pahyly, hrabanka, mechorosty, kdiprasty,
traviny a ostatni byliny. @&kavané hodnoty vyskytu byly sfieny podle porérné rozlohy
daného stanovi§tna ploSe. ProtoZze v jednotlivych druzich vegetaeevyskytoval nizky
pocet jedind@ zmlazeni, byly tyto druhyA(. distentifoliumD. dilatata, C. villosa A. flexuosa
C. canesceny/. myrtillus O. acetosellaG. harcynicumL. sylvatica H. alpina, T. europaea
S. montanapro dalsi analyzgpojeny do jednoho typu mikrostano¥istvegetace.

Mortalita zmlazeni mezi jednotlivymi roky &reni (2008-2009, 2009-2010, 2010-
2011) a mortalita mezi gatkem vyzkumu a rokem 2011 byla stanovena z rogchilpata
zmlazeni mezi danymi roky. Obdabrbyla stanovena mortalita na jednotlivych typech
mikrostanovig, kdy byly vypdteny rozdily mezi p&tem jedind na utitém typu
mikrostanovi&t mezi zkoumanymi roky. Statistickh vyznamnost rbzdiv mortalig
smrkovych semert&i mezi jednotlivymi kategoriemi mikrostanowidtyla testovana pomoci
neparametrického Kruskal-Wallis ANOVA testu a sfikovana pomoci mnohonasobného
porovnavani. Jako zavisla prémma byl pouzit p&et odunitelych jedinéd na daném
stanovisti. Vyznamnost byla testovana mezi jedwattii lety mgieni (2008-2009, 2009-2010,
2010-2011).

Déle byla stanovena mortalita podléku semenékt a to pro jedince doéku 8 let.
Hranice 8 let byla stanovena éawibdu vyskytu chyb v odétani p@tu presleri u starSich
jedinai a malého podilu zachycenych jedinpiislusného ¥ku u vySSich jedint kolem
20 cm vysky, ktera byla hranici pro @i@ni wku.

Veék zmlazeni byl stanoven na zaktadinearniho vztahu mezi ptem pesler
a patem letokruli u sebranych vzotk Pro o¥teni gesnosti byla spidena mira d¢snosti
téchto dvou veliin pomoci korel&niho koeficientu r. Resnost vztahu byla otestovana na
hladiné vyznamnostia = 0,05.

Doba od odurfeni matéského porostu se pohybovala v rozmezi 9 — 11 letepo
plochy. Tento ¥k, respektive vySka zmlazeni odpovidajici tomutuv byla pouzita ke

stanoveni podilu banky zmlazeni na celkovéritpamlazeni. Byl vypé&ten median vysky
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odpovidajici tomuto&ku pro kazdou plochu P109 — P409. U ploch P30 —rielgly neéreny
vySky jednotlivych pesleri, proto byl pouzit median z hodnot pro plochy PFe®9 podle
doby od odurfeni porostu.

Vztah mezi velikosti vySkoveéhotipastu a celkové vySky zmlazeni byl stanoven
pomoci linearni regrese. Vyskovyirist zmlazeni byl pozorovan v poslednich 15 letech. P
jednotlivé roky byl vypéten @irastovy index pomociistové funkcegimz byl ze vztahu
piirastu a jednotlivych let odstran vliv vySky zmlazeni. Rozdilnost vySkovéhiirpstu ged
a po odurfeni matéského porostu byla testovana pomoci testu ro¥drodsti dvou
regresnich fimek.

Ke stanoveni pib¢hu prav@podobnosti pezivani smrkového zmlazeni byl pouzit
zobecriny linearni model, kde byla testovana zavislostzfvani jedind@ na jeho vysce
a mikrostanovisti vyskytu. Typ rozkkni byl zvolen binomicky. K nalezeni spravného
modelu jsme postupovali metodou backward selekcatedgbrie mikrostanows byla
zjednoduSena metodou posteriornih@eWdni. Pikazny byl model s interakci mezi vySkou
zmlazeni a mikrostanovigh.

Pro stanoveni vnitordruhové konkurence na daném sybstratu byl vypten index
vhitrodruhové kompeticek podle nasledujiciho vzorcék = log(Zh/s), kde h; je vyska
piislusnych jeding ve étveretku, sje plocha mikrostanovi§tv danémc¢tveraeiku. OdliSnost
indexi kompetice mezi mikrostanovisti byla testovana napetrickym Kruskal — Wallis
testem a specifikovana pomoci mnohonasobného pavann

Vliv typu mikrostanovi& na vySkovy pirast zmlazeni mezi roky 2010 a 2011 byl
testovan pomoci Kruskal — Wallis testu pro vySk&aéegorie: 0 — 10 cm, 10 — 20 cm, 20 —
50 cm a 50 cm avySe. Do analyzy byla zahrnutaostia® hrabanka, mech, pahyl, lezici
kmen aAvenella flexuosaRozdilnost mezi konkrétnimi mikrostanovisti byp@rovnana

metodou mnohonasobného porovnani.

Pro statistické zpracovani dat byl pouZit prograati§ica (Verze 9), R for Windows
GUI (R 2.14.1) a pro zpracovani dat z FieldMapupgnzit ArcGIS 9.2.
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Abstract

We explored the state and development of naturgémneration of mountain spruce forests in the Sumava
National Park following recent bark beetle outbre@ke forest stands in the study area were eshedaliafter
destruction of the initial old-growth forest by tkembination of wind disturbance, bark beetle cedliy and
salvage logging activity at the end of the 19thtagn The goal of this paper was to present thaltggor the
first two years of natural regeneration dynamidbfaing spruce bark beetle outbreak in 2008. Treeaech was
conducted on four 0.25-ha plots surveyed earli®@0§22007) that were set up in the stands, whicle et
without human interventions for many decades. SitR®@5, the area has been part of the second zottee of
National Park. Moreover, the area of interest hasnbleft to a spontaneous development after thelsionm
Kyrill in 2007 and consequent bark beetlps(typographusoutbreak that caused an extensive dieback of the
forest stands. The aim of the study was to evaltiaestate and development of natural regeneratith
vegetation cover in the forest. Regeneration, \&met and microsite types were investigated on figaares
5x5 m established within four large 50x50 m plo¥thin each of the 5x5 m square, permanent netwbdells
with size 0.5x0.5 m was established in the fieldeSe cells were basic units for collecting datgpopulation
dynamics of regeneration. The following parametsese recorded for every individual of the regernierat
bank: species, height, microsite (litter, lying dogtumps, mosses, and species of vegetation)pisence of
dead individuals in the regeneration bank was edsorded. In addition, the total cover of vegetaticover of
individual species of vegetation, dead wood cowveaoeding to decomposition stage (stage 1-5) antyjis
(lying logs, stump, tip-up mound), and also liteaver were visually estimated. Norway spruBécéa abiey
was the dominant species of the regeneration haimén rowan $orbus aucuparijpwas represented only up to
3%. The spruce individuals were present on th@Watig microsites: lying logs, mosses, and litteneThumber
of regenerated individuals decreased with increabigight due to adverse conditions for its growithe most
individuals were represented in the lowest heidgass; mainly as one or two-year old seedlings.Q092 there
was a strong decrease in the number of seedlingpa@d to 2008. The largest mortality was obsefgedne-
year seedlings (96%); then mortality declined witbreasing height of regeneration. The densityesfdéings
below 10 cm decreased by 66% and the mortality la@®st on litter and mosses microsites. The efiéthe
microsite type on mortality of seedlings below 1 avas statistically significant. The mortality gbrace
individuals >10 cm was only 3.2%. There was no ifigant difference in the mortality among the misite
types for the spruce individuals large than >10 Bmring the two-year study conducted we have olexban
important effect of the structure of the tree lalgefore disturbance on the following stand develepmLight
conditions will improve with a decreasing canopyewoof the tree layer that will lead

to better development of tree regeneration as agefierbaceous vegetation.

Key words: natural regeneration, Picea abies, raites, regeneration mortality
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Uvob

V poslednich letech dochazi na Gzentedti Evropy Kastym a rozsahlym disturbancim
horskych le8, které jsou n€pstji zptisobené ¥trem a nasledovanégmnozenim lykozrouta
smrkoveého Ips typographus Tato naruseni vyznararovliviuji dynamiku a strukturu lés
(FIscHER et al. 2002; KLAKOWSKI & BEBI 2004; HOLEKSA et al. 2006). Posledni studie
ukazuji, Ze silné bové vétry nejsou vyjiménou udalosti a jejich relatientasty vyskyt (i na
uzemiCR) je dokumentovan minimé&inv poslednich 500 letech @BROVOLNY & BRAZDIL
2003). Je tedy velmi pravdodobné, Ze podobné disturbance se budou vyskyioedale
alesni porosty jimi budou, diky dlouhé pegofkjich vyvoje, opakovah ovliviiovany
(KuLakowskl & BEeBI 2004). Moderni ekosystémovy management vychazézom, Ze
ekosystémy nejsou statické, ale &y a nestabilita (nerovnovazny vyvoj) jsou podstatn
souwasti systérnn (KuLAkowskI & BEBI 2004). Nestabilitu fedstavuji disturbance, které jsou
piirozenou sotasti lesnich ekosystéma pgredstavuji jeden z hlavnich fakfomréujicich
dynamiku a strukturu lé&s(FRELICH 2002).

Predpokladem trvalosti a dynamické vyvazenosirganiho spoléenstva je firozena
obnova. Mize vSak probihat jen v mistech, kde se podminky tpndo proces vyti@ji
odunienim nebo rozpadem jednotlivych sloZzek starSi gemeelesa (KrRPE: 1991). Po
kazdém naruSenitipodni cendzy nasleduje jeji regeneracecfhdL 1983). Disturbance tedy
neohrozuji existenci lesa (KAkowskl & BEeBI 2004), naopak slouzi k obnoveni tes
a napomahaji jejich regeneraci.idpbuji uvolrni zapoje a obeénhraji dilezitou roli i
tvorbé a uspeadani rostlinnych spatenstev. NaruSenitudy podporuji kikeni a zvySuji
bohatost druth (MAYER et al. 2004).

Uspsna fiirozena obnova fize byt limitovana nevhodnymi podminkami procklii, ale
také nizkym pezivanim semeiii (GRANHUS et al. 2008). ReZivani a vyvoj semeniai je
ovliviiovan fadou pirozenych biotickych i abiotickych faktbr Mezi nejdilezit¢jSimi se
uvadi mraz, pohyb shu, poskozeni ¥ a konkurenceifzemni vegetace. Procesrpzené
obnovy v horskych polohdch daleéztje nepiznivy vliv klimatu a dlouhd perioda
semennych let. Vyvoj semefid je ovliviovan populani dynamikou stromového patra
(Korprga: 1991), ktera utuje paet plodnych strorin, frekvenci vyskytu semennych ripkstav
pudniho povrchu a zapoj, ktery ouiivje dostupnost stelného z#eni umoaujiciho lepsi
odnistani obnovy (BANG 1998; DAcl 2002;DE CHANTAL et al. 2003; BIER et al. 2007).
V rané fazi vyvoje je smrk povazovan za stin talamadruh, niZe tak dochazet k uchycovani

semendki pod zapojem matského porostu. fRomnost semenné banky a banky serdleina
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v porostech jest pred vznikem disturbance jeudlézita, coz potvrzuji i dalSi studie
(SCHONENBERGER2002; WOHLGEMUTH & KuLL 2002; RAMMIG et al. 2006;ILISSON et al.
2007). Tito jedinci iznorodych vysek a stigjsou Iépe schopni konkurovat vysoké vegetaci,
ktera se rychle rozviji po rozpadu horniho patraleBse obnova kolem nichie postupé
rozSiovat (QRAssI et al. 2004). Btomnost banky zmlazeni sniZzuje zavislost vznikwéno
generace stromového patra na zasadnich procesgemerace (RvmiG et al. 2006).
Zejmeéna sw¥telné pondry, vnitrodruhova konkurence i konkurence ostatmatkych rostlin
vedou k vysoké uamrtnosti nejmladSich generaci srddkd-5 let (ANASOVA & PRACH 2004).
V n¢kolika prvnich letech po vykieni semen&ku miaze byt jejich mortalita vysoka (NssoN
et al. 2002; ®ANHUS et al. 2008) a s rostouci vyskoudkem pak klesa (KWNSSEN2003).

Vyskyt obnovy je zavisly nejen na struktu matéského porostu, ale také na typu
substratu. Zavislost vyskytu zmlazeni na typu nskaoovist byla prokdzana v mnoha
studiich (FOFGAARD 1993; KUULUVAINEN & KALMARI 2003; HNASOVA 2004; BNER et al.
2007; HNASOVA & MATEIKOVA 2007; SYoBODA 2007). Déale byla potvrzena preference
tlejiciho deva (lezici kmeny, vyvraty, pahyly) @Rpa: 1989; KUULUVAINEN et al. 1998;
HOFGAARD 1993; HDLEKSA 1998; HNASOVA 2004; SY'OBODA 2005; ZELONKA 2006a; RIER
et al. 2007), které hrajeatZitou roli v dostupnosti vody (BeR et al. 2007), ochraobnovy
(SCHONENBERGER2002; KUPFERSCHMID2003; MATEJKOVA & JONASOVA 2004) a dynamice
Zivin (ILisson et al. 2007). DalSim faktorem owulinjicim obnovu je proces sukcese vegetace
(RAMMIG et al. 2006). Rozlozeni a skladba vegetaééarutovat, zda se semetiy budou
vyskytovat,¢i nikoli (KUULUVAINEN 1994). Nejvhod&Simi substraty pro uchyceni adéni
semendkt jsou mechorosty, které diovazou vihkost, hrabanka ANSSEN 2003) a tlejici
dievo (DNASOVA & PrRACH 2004). Jako nejlepsi stanovigiro odistani se udava hrabanka
(HANSSEN2003) a tlejici tevo (DNASOVA & PRACH 2004).

Na dynamiku obnovy isobi celafada vigjSich a vnitnich faktofi. Jaké faktory jsou to
v naSich podminkach, a jak konkrétma obnovu fisobi, se pokouSime zjistit v rdmci studie,
VvV niz na 4 trvalych vyzkumnych plochach (TVP) sledue obnovu lesaipd a po naruseni.
V této praci jsou prezentovany vysledky za prvra doky néteni — v roce napadeni porbst
lykoZroutem smrkovym (2008) a v prvnim roce po odemn (2009). Diky znalosti struktury
lesa ped jeho poSkozenim dheme pozorovat, jaky vliv m& struktura a stav porgged
naruSenim na jeho nasledujici vyvoj.

Cilem prace bylo vyhodnotit staviippzené obnovy a jeji dalSi vyvoj v horském
smrkovém lese ésre pired a po rozpadu horniho stromového patraastedlku Ziru

zpisobeného lykoZroutem smrkovym. &itile této prace byly: 1) zjistit get jedind@ pied
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naruSenim a z#my v pcaitech jedind béhem dalSiho vyvoje; 2) charakterizovatkevou
a vysSkovou strukturu zmlazeni; 3) zjistit jaké dyuhikrostanovig§ se v porostech vyskytuji,
jaka je jejich pokryvnost; 4) jak jednotliva miktasoviSt ovliviiuji obnovu; a 5) jaka je

mortalita zmlazeni v prvnich letech po rozpadu iis&tEho porostu.
METODIKA

Popis lokality a pFirodnich poméri

Skér dat byl proveden v jihovychodniasti Narodniho parku Sumava (NPS). Studovana
lokalita se nachazi ve druhé zamarodniho parku ponechané od roku 2007 v bezzaéaho
rezimu, kter4 navazuje na s@asnou prvni zonu Trojmezensky prales. Vyzkumnétpiduyly
umiseny v lesnich porostech na svahielhene mezi vrcholyflstolicnik a Trojmezna (48°47'
N, 13°49' E) a nachazeji se v nadsk& vysSce 1167-1275 m. Celkovymd uhrn srazek
v této vySce se pohybuje v rozmezi 1200-1400 mmiragona ra:ni teplota je fiblizn¢ 4 °C
(KoPACEK et al. 2002). V lesnich porostech dominuje smdpity (Picea abies98 %), do
2 % je zastoupen jj@b pt&i (Sorbus aucuparia Lesni fytocendza je twena pevazr
soubory lesnich typ (SLT) 7N, 8N, 7V a 8V (Lesni hospagay plan 2003-2012, Sprava
NPS; Typologicky systém Ustavu pro hospsttéau Gpravu les — UHUL, Riva 1991).
Rostlinna spokenstva jsou Klasifikovana jakdtinové sméiny (Calamagrostio villosae-
Piceetum)a papratkové smiiny (Athyrio alpestris-PiceetumjNEUHAUSLOVA & ELTSOVA
2003). Dominantni druhy v bylinném patodpovidaji diagnostickym drim smrkovych
lesi v Ceském masivu (@TRY et al. 2002). Trojmezna hora je séati prahorni hercynské
oblasti, geologicky podklad t¥bbiotitické hrubozrnné Zuly. ®ni typy odvozené z tohoto
podkladu byly klasifikovany ievazri jako ranker, podzol a kryptopodzol §KACEK et al.
2002).

Historicky vyvoj zajmové oblasti

Zkoumané porosty vznikly koncem 19. stoleti, kdjotdzemi v roce 1870 zasahlaina
vichtice, nasledovanar@mnozenim lykoZrouta smrkového a asan&zbou mezi roky 1874
az 1882. Red timto naruSenim byly porosty klasifikovany jaalesovité, starSi 140 let,
s téngi 100% zastoupenim smrkue(NEK 1997). Porosty tedy vznikly kombinacigobeni
vétru, lykoZrouta a asanai €Zby (S/OBODA & ZENAHLIKOVA 2009). Vyvoj porost v prvni
poloviné minulého stoleti probihal bez zasadnich lidsky@sali. Z hlediska druhové
skladby pevladal smrk, ojedidle byl zastoupen jéb a Biza (ELINEK 1997). Od roku 1950

48



do roku 1989, kdy se celé Uzemi ocitlo v zakazaréaninim pasmu, byla intenzita
lesnického hospodani minimalni. Od 90. let jsou porosty opakoyavliviiovany ntivym
pusobenim wtri a lykoZrouta smrkového, demuz pispélo i naruSeni porostvystavbou
cesty ozn&vané jako ,Kalamitni svaznice*iiPvyhlaSeni NPS v roce 1991 bylo toto tzemi
spolu s Trojmezenskym pralesem &aati jedné rozsahlé prvni zony. Poémnzonace v roce
1995 byly studované porosty ztéto prvni zonylegeny a zahrnuty do zoény druhé.
Podrobrjsi historicky vyvoj zajmové oblasti popsaW@0DA & ZENAHLIKOVA (2009).

V lednu 2007 zaséahl uzemi NP&imy orkan Kyrill, ktery poskodil desitky hekiar
porosfi nejen v okoli TVP. Poté doSlo KgmnozZeni lykoZrouta smrkového a postupnému

odumirani porost

Shér dat

Data byla sbirana na existujicich TVP zaloZenytdtach 2006—2007 a uméstych v lesnich
porostech na svahu podebenem mezi vrcholy fistolicnik a Trojmezna hora. Jedna se
o ¢tyii TVP (P3—P6) o rozloze 0,25 ha (50x50 m), kterBy lohetailre zmapovany (stromové
patro, tlejici devo, zmlazeni, vegetace) technologii FieldMap (wWildmap.cz). Obecné
charakteristiky ploch 50x50 m z&eni v letech 2006-2007 jsou uvedeny v Tabulce 1
(podrobnosti 80BODA & ZENAHLIKOVA 2009). Kazda z ploch byla roddna na si ¢tveraa

5x5 m, v niZ byla odhadnuta pokryvnost vegetace d&ede mnoZzstvi zmlazeni {8BODA &

ZENAHLIKOVA 2009).

Tabulka 1. Obecné charakteristiky ploch 50x50 m (z prageE®DA & ZENAHLIKOVA 2009).
Table 1.Basic characteristics of the plots of 50x50 mr{frfB/OBODA & ZENAHLIKOVA 2009).

Plocha / Plot P3 P4 P5 P6
Nadmdska vyska (m n.m.) / 1275 1227 1200 1167
Altitude (m a.s.l.)

Poet zn_/y_ch strori na 1 ha/ 732 480 364 624
Nr. of living trees per 1 ha

Paset sousi nad 1,3 m vysky na 1 ha/

Nr. of dead trees at 1,3 m height per 1 ha 848 548 216 492
Objem leziciho tlejicihotéva /

Volume of lying decaying wood (hiha) 60,2 66 127.9 136
Zapoj/

Canopy density (%) 69,3 63,4 58,4 81
Smrkové zmlazeni (vySky 0,21-2,5 m) /

Spruce regeneration (heigths of 0.21-2.5 m) (ind)ha 2964 5512 12788 21 608
Zmlazeni jéabu (vySky 0,21-2,5 m) /

Rowan regeneration (heigths of 0.21-2.5 m) (ind)hd 636 152 616 2952

Na zaklad téchto Udaj bylo v roce 2008 na kazdé ploSe vybrangverai pro nasledujici
vyzkum tak, aby pokryvaly variabilitu v ptu jedindi zmlazeni a zastoupeni dominantniho

typu vegetace. Jednotlivétverce byly vybirany zasmné podle vyskytu dostat@ého
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mnozstvi zmlazeniiznych vySkovychiid. Na kazdém zgi ctverai byla vyznd&ena trvala
sit’ ploSek 0,%0,5 m stabilizovana pomoci kovovych jehel. TatcSgépje zakladni jednotkou,
VvV jejimz rdmci probihd sb dat o populéni dynamice obnovy a zZinmach mikrostanovi
(Obr. 1).

Plocha
Ctverec
Ly
Z
/ 5m
Ploska

50m

Obr. 1. Schéma usgédani trvalych vyzkumnych ploch (50x50 m) réleshych na 100tverail (5x5 m),

z kterych bylo vzdy vybrano &verai dale rozdlenych na 100 ploSek 0,5%0,5 m.

Fig. 1. Scheme of arrangement of permanent research @050 m) divided into 100 squares (5x5 m), of
which five squares were selected, and each was\sded into 100 patches 0.5x0.5 m.

V kazdé ploSce bylo vroce 2008 zaznamenano veSkemtazeni, u &hoz byly
zjistovany: druh, vyska, mikrostanowstvyskytu (hrabanka, leZici kmen, pahyl igm
mechorosty a jednotlivé druhy vegetacekk\byl odhadnut pomociipsleri a jizev po
pieslenech u jediricdo vySky 20 cm, u kterych jsou jizvy pdeglenech dale znatelné
a jeSt nedochazi k velkym chybam odhadtky. Tento zgsob utovani ¥ku byl owrovan
pomoci odebranych vzaikkminki a pouZit i v jinych studiich (ELONKA 2006b; B\CE et al.
2009). Byl zaznamenan také vyskyt jiz odetého zmlazeni, u kterého bylcen druh,
vysSka, ¥k a mikrostanovigt Tito jedinci byli z plochy odstrami pro opakované zji®vani
mortality. P@et odunitelych jedindé v roce 2008 zahrnuje jedince oditaté i rekolik let zpst,
mortalitu za jeden rok udava ¢ nalezenych oduielych jediné v roce 2009. Nebyli jsme
v8ak schopni nalézt vSechny odiahé jedince, fedevSim malé, jedno- az dvouleté
semendky, které se velmi¢Zce hledaji a rychle rozpadaji. Charakteristiky taldy zmlazeni
mezi roky 2008 a 2009 pomoci ¢ nalezenych odufelych jediné byly proto
vyhodnoceny pro zmlazeni vy3si nez 10 cm. Dale hglétvercovych ploskach 0,5x0,5 m
vizualné odhadnuta pokryvnost (v procentechiegmosti na 5 %) jednotlivych tisubstratu,
celkova pokryvnost vegetace, pokryvnost jednotlivtuhi vegetace, tlejicihotdva podle
stupré rozkladu (stupée 1 az 5) a podle typu (lezici kmen, pahyligza vyvrat = kéenovy
talii vyvratu) a hrabankyPokryvnost hrabanky byla o#tena gimo na plochach pro kazdou
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ploSku, gekryv stanovig nebyl bran v Gvahu. Drulm s vyrazg nizSi pokryvnosti nez 5 %
byla gitazena hodnota 1 0,1 %.

Vizualni posouzeni stupnrozkladu stojiciho i leziciho tlejiciharela bylo provedeno
pomoci klasifikace navrzené AAerem et al. (1979). Mechorosty nebyly rozliSovany na
jednotlivé druhy; cévnaté rostliny se rozliSovalydfe druli. N&zvoslovi vegetace je podle
KUBATA et al. (2002). Na sledovanéttverci byla zaznamenana také pokryvnost obnazenych
kamert.

Toto mefeni obnovy bylo zopakovano v roce 2009 ve stgjnércové siti na ploSkach
0,5x0,5 m jako vroce 2008. Néwyl navic zaznamendn druh poskozeni (okus, ohryz,
vytlu¢eni, jiné) a misto poSkozeni (hlavni termindlgridaderminal), vSichni jedinci &Si nez
10 cm byli ozn&eni pomoci dratku kovovym Stitkem pro dalSi sleddyédnotlivych jeding
acislo stitku bylo zaznamenano. Bude tak moznéistigh letech sledovat individualni vyvoj
jedinai, zachytit gesuny mezi vySkovymifidami, stagnaciistu a mortalitu v uitych
vySkovych tidach.

Zpracovani dat

Vysledna pokryvnost vegetace na ploSe byla vyhoeimaze zjigné pokryvnosti vegetace
v jednotlivych¢tvercich a ploSkach. Pokryvnost jednotlivych drutegetace byla spgdana
z nangrenych hodnot, které bylyfppaitany pomoci procenta celkové pokryvnosti vegetace.
Pokryvnost byla odhadnuta pro nasledujici kategamechorosty, kaptéorosty, traviny,
borivka, ostatni byliny, obnazeny kamen, hrabankapstaonakh, lezici kmen a pahyl. Do
kategorie kaprdiorosty byly zahrnuty druhgthyrium distentifoliuna Dryopterix dilatata do
skupiny traviny druhyCalamagrostis villosgAvenella flexuosaCarex canescenslo skupiny
borivka Vaccinium myrtillus Mezi mechorosty p#ity vSechny druhy mecdha liSejniky, do
skupiny bylin byly z&azeny zbyvajici druhy vyskytujici se na plochaCixdlis acetosella
Galium harcynicum Luzula sylvatica Homogyne alpinaTrientalis europaeaSoldanella
montana.

Ke zjis&ni vlivu raiznych tygi mikrostanovig na vyskyt obnovy néastjsi dieviny smrku
byl pouzit test dobré shody, odpovidajici hypotéze, vyskyt zmlazeni je na daném
mikrostanovisti nezavislyyf-test). Byly porovnany natiené a dekavané hustoty zmlazeni
rostouciho natznych typech mikrostanoviSse zbyvajicicasti plochy. Testovany byly
nasledujici mikrostanovi&t lezici kmeny, pahyly, hrabanka, mechorosty, kdiprasty,
traviny a ostatni byliny. @kavané hodnoty vyskytu byly sfieny podle porérné rozlohy

daného stanovi§tna ploSe. Protoze v jednotlivych druzich vegetaeevyskytoval nizky
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pocet jeding zmlazeni, byly tyto druhyA. distentifoliumD. dilatata C. villosa A. flexuosa
C. canescend/. myrtillus O. acetosellaG. harcynicumL. sylvatica H. alpina T. europaea
S. montanajpro dalSi analyzgpojeny do jednoho typu mikrostano¥istvegetace.

Zavislost ¥ku zmlazeni na jeho vySce (u zmlazeni do vySkyr@Dlayla ovtena pomoci
korelani analyzy, byly vypéteny hodnoty korekanich koeficientd.

Mortalita zmlazeni mezi roky 2008 a 2009 byla réaliana pro dv vyskové kategorie
smrkového zmlazeni — zmlazeni do vySky 10 cteff®) a zmlazeni nad 10 cm vysky.

VysSe mortality smrkového zmlazeni do vySky 10 dvhvi) byla odvozena z nasledujici
rovnice:
M<10 = N2oos — N20og + S009 — M>10 ; KdeNzgog @ N2gog jSOU pdty vSech Zivych jedintcv roce
2008, resp. 2009009 je paiet Zivych jednoletych jediric v roce 2009 aMsip pocet
nalezenych oduielych jedinéd smrku nad 10 cm. Pro jednotlivA mikrostanayvistyl
sledovan pokles hustoty zmlazeni do vysky 10 cnd n& mikrostanovid& mezi roky 2008
a 2009. Vliv mikrostanovist na vysi mortality zmlazeni byl testovan pomocineckstné
analyzy variance a mnohonasobného porovnavani gTuk&D test). Déle byly testovany
rozdily v hustat zmlazeni na fmmikrostanovi&t mezi jednotlivymi mikrostanovisti.

Mortalita pro smrkové zmlazeniétsi nez 10 cm byla stanovenaViz;o v roce 2009
a paitu obnovy ¥tSi nez 10 cm v roce 2008. Pokles zmlazeni na jédych substratech byl
stanoven z ptiu zmlazeni vroce 2008 a {o nalezenych odufelych jedinég na
jednotlivych typech mikrostanowis

Presr&jSi mortalita pro jedince dogku 8 let byla stanovena ze #ny pa:etnosti obnovy
vSech 8 ¢kovych #id mezi roky 2008 a 2009. Hranice 8 let byla stamavz dvodu vyskytu
chyb v odéitani patu presleri u starSich jedinc a malého podilu zachycenych jedinc
piislusného ¥ku u vysSich jedinckolem 20 cm vySky, ktera byla hranici pro éidéni ku.

K vypoctiam statistickych tegtbyl pouzit program Statistica (Version 9).

V YSLEDKY

Vychozi stav obnovy &sné pired odun¥enim porosii — v roce 2008

V obnow porosti druhow prevazoval smriPicea abieq97 %), jé¢ab Sorbus aucuparidyl
zastoupen do 3 % (Tab. 2).

NejvysSi péty jedinal byly u jedno- azifletych semengkia smrku (Tab. 2). Jejich podil
na obno¥ se mezi plochami liSil. NegiSi byl na plochach P3 a P4 {prn¢ 75 a 63 %),
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kde jejich podil vettverci 5x5 m dosahoval az 85 % veSkerého zmlaZ@pioti tomu na
plochach P5 a P6 se podilely na obh@t a 14 %. Raetnost zmlazeni hlavnieviny smrku
se v jednotlivych vySkovychtidach mezi plochami liSila (Tab. 2). Ve vySkoveéukttie
porosti dominovali nejmensi jedinci, petnost obnovy klesala po dosazeni vysky 30-40 cm,
tito jedinci tvaili maximalré 4 % celkového zmlazeni smrku (Tab. 2).

V piipact zmlazeni smrku do vysky 20 cm byl prokazéetelny vztah mezi gmeérnym
vékem a vyskou. Jedinec o vysce 10 cm dosahovahyné véku 5-7 let, jedinec vysky
20 cm ¢ku 14 let (Obr. 2).

Tabulka 2. Charakteristiky zmlazeni na jednotlivych plochactroce 2008. Tabulka udava celkovyépd
zmlazeni, procentualni podilifdu z celkového pou zmlazeni (podil smrku je dopet do 100 %), podil 1-
3letych jediné z celkového pé&tu zmlazeni a pget smrkového zmlazeni v jednotlivych vySkovyéfdéch.
Veskeré poty jsou sodty paietnosti z pti étvercl 5x5 m na jednotlivych plochéch (tj. na 128 m

Table 2. Regeneration characteristics of the particulatspio 2008. This table shows the total number of
regeneration, percentage of rowan (percentage roceps calculation to 100%), percentage of 1-3-péch
individuals of the total number of regenerationd amumber of spruce regeneration according to heilgiss;all
numbers are sums of five squares 5x5 m on eaclfigol.25 ).

Plocha Celk. | Jerab/ | <3 roky/ VysSkova ttida (smrk) / Height class (spruce) (cm)
/Plot pocet/ | Rowan | <3years| 1-10 | 11-20| 21-50 51-10001-15Q151-20Q 200+
Sum (%) (%)
P3 2995 1,1 75 2609 241 111 2
P4 1743 0,3 63 1262 279 185 11
P5 874 1,0 21 323 158 252 79 34 14 5
P6 15713 3,0 14 410 552 519 42 1
14
2l P3: r? = 0,885 | P4: r? = 0,849
10 |
8}t
6 L
4t
2 B
< 1 3 5 7 9 11 13 15 17 18
% 14
S ol P5: r? = 0,792 | P6: r’ = 0,765
10 }
8}
6 L
4 L
2 L
0

1 3 5 7 9 11 13 15 17 19 1 3 5 7 9 11 13 15 17 19

Vyska / Height (cm)
Obr. 2. Zavislost ¥ku (zjiS€ného odétenim pdtu preslerir) na pimérné vysce pro zmlazeni do vySky 20 cm.
Chybové Us&ky znai smérodatnou odchylku gmeru.

Fig. 2. Relationship of the age on the mean height of spsaplings until 20 cm of height. Error bars intéca
standard deviation of the mean.
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Rozmistni obnovy neodpovidalo zastoupeni mikrostartbw&amci ploch f*test,
p<0,001, Tab. 3). Vy3Si pozorovari&tnost jedind@ smrkového zmlazeni ve srovnani
s aiekavanowetnosti byla nalezena na vSech plochach u mikrosisiy typu lezici kmen

a pahyl (Tab. 3) acast&én¢ u hrabanky a mechordst Celkow nejvice preferovanym

~7s 7

mikrostanovi&tm byly na plochach P3 a P4 mechorosty, na plose P& lezici kmen.

Tabulka 3. Nantiené a ¢ekavané péty jedinai smrkového zmlazeni na jednotlivych typech mikrostas’

a jejich plodné zastoupeni podle jednotlivych pladioku 2008. Udaje jsou 2 vybranychétverai 5x5 m na
kazdé ploeytest; *** p<0,001; * p<0,05).

Table 3. Observed and expected numbers of spruce saplinggadicular microsite types and their areal
proportion according to plots in 2008. Data arerfriive squares of 5x5 m on each plgttést; * p<0.05; ***
p<0.001).

Mikrostanovi Pokryvnost / Potet zmlazeni smrku (¢ekavany patet) /
Sté/ Cover (%) Number of spruce saplings (expected number)
Microsite | P3 | P4| P5] P6 P3 P4 P5 P6
Me&gcs’rs%ssty/ 36 | 32| 29| 20| 1203 (1101)*t 626 (538)*t 159 (219)** 180 (314)***
BorﬁVka / * k% **k% **k% *%
Bilberry 24 | 26| 25| 33 0 (619) 0 (445) 0 (189) 0 (50
TraVIny / *k%k *k%k *k%k *h
Ormooes | 0] 15| 9| 4 13 (294) 3 (219) 5 (80) 0 (64)
Ka"/’r"’d orostyf 4, | g | 5| 2 0 (149)*+ 0 (120)** 0 (52)** 0 (30)***
Ferns
Byllny / *k%k *k%k *k%k *k%
orbage | 4| 1| 7| 5 10 (151) 0 (13) 0 (51) 0 (69)
Hri‘ﬁf‘er:ka/ 17 | 12| 21| 19| 1154 (433)* 574 (192)*1 150 (175)" 44 (278)*
"ez/'cl_'o';r;‘e”y 6 | 12| 11| 16| 475167y 426 (190)* 504 (94)***| EB(231)***
Pahyl/Stump] 2| 1| 1| 2 108 (49)** 108 (20)** 47)6* | 171 (38)™
Cg'&‘ﬂf {103 | 107| 108 101 2963 1737 865 1524

*soucet pokryvnosti vegetace neni roven 100 %wodu gekryvu mikrostanovis
sum of vegetation cover does not equal to 1afL&octo overlap of microsites

Patetnost obnovy na jednotlivych typech mikrostana@vig liSila i v zavislosti na vySce
jedinai. Celkové péty jedinadi na plochach do vysky 10 cm dosahovaly nejvySsacinat na
mikrostanovistich hrabanka (2 428 ind.), mechor@gty72 ind.) a lezici kmen (2 046 ind.).
NejmenSi jednoleté semeky se nejvice vyskytovaly v hrabance a mechorosi@éh%

a 42 %). U obnovy vysSi nez 10 cm byl nejvysségpna lezicich kmenech (1 022 ind.),
priblizn¢ o tretinu mér v hrabance (658 ind.) a o necelou polovinu énémechorostech
(552 ind.). Hustota zmlazeni @&t jediné na 1 n§ mikrostanovi&) o vySce mensi nebo
rovné 10 cm byla neftSi na fech typech mikrostanovisv hrabance na plose P3, na pahylu
na P4 a na lezicich kmenech na zbylych plochacHazéni ¥tSi nez 10 cm dosahovalo

nejwtsi hustoty na vSech plochach na tlejicifevadi (Obr. 3).
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Obr. 3. Hustota smrkového zmlazeni podle mikrostanbwid jednotlivych plochach (P3—-P6). Vlevo zmlazeni
do vysky 10 cm, vpravo zmlazeni nad 10 cm.

Fig. 3. Density of spruce regeneration according to mitesson individual plots (P3—P6). Left plot for speu
saplings <10 cm, right plot for spruce saplings et

Zmlazeni upednostiovalo kmeny a pahyly v pokédejSim stadiu rozkladu, naerstw
oduntelych stromech zadné zmlazeni nerostlo (Obr. 4)vA&stajicim stupém rozkladu
tlejiciho deva rostlacetnost vyskytu zmlazeni. Na souhrnném mikrostatiovidgetace,
ackoli pokryvalo tSinu povrchu plochy, byl podil jediismrku minimalni.

| OP3 OP4 EP5 mP6 |

g 60 - E ]
§ S 60 -
=2
E 40 8 40 -
s | s
\ [
;\ 0 T T ’—IL T T \; 0 ; . | | ; .
1 2 3 4 5 1 2 3 4 5
stuperirozkladu/decay rate stuperi rozkladu/decay rate

Obr. 4. Propotni zastoupeni veSkerého zmlazeni na lezicich krhe(wéevo) a pahylech (vpravo) podle stidp
rozkladu tlejiciho teva.
Fig. 4. Frequency distribution of all regeneration on I¢lgét) and snags (right) according to they decg.r

Poskozeni firozené obnovy z¥éri

V roce 2009 bylo u gfeného zmlazeni zfivano poskozeni. U smrkového zmlazeni byl
negasgjsSi pricinou poskozeni ohryz (pradpodobré drobnymi hlodavci), u jébu pak okus
zveéii. U smrkového zmlazeni bylo poskozeno jen 2,5 %os€ho pd@tu jedindgi. Jgab byl
poSkozen daleko vice — az 47 % jeho obnovy. Nejpagkozenych jediicse u smrku

nachazelo ve vyskovéide 20-50 cm, u jEbu pak 50-100 cm.
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Mortalita

Za prvni dva roky pozorovani vyvoje ponbdize stanovit mortalitu ze dvou sledovanych
ukazateh: prvnim jsou nalezeni odueli jedinci, druhym mezigni zmEny paetnosti
vySkovych a wkovych ftid. Mortalita smrkového zmlazeni se mezi plochanmsila,
pohybovala se v rozmezi 7-68 %. K rigdimu Ubytku zmlazeni doSlo na ploSe P3, a to

e

ploSe P6. Na vSech plochach nejvice poklesteipost u nejmladsich jeditc

Nalezeni odureli jedinci — mortalita zmlazeni nad 10 cm

V roce 2008 bylo nalezeno 83 odtetych jediné (Tab. 4), tento Udaj zahrnuje jedince
oduntelé irekolik let zpst. Vroce 2009 bylo nalezeno 80 odigtych jediné, ktei
piedstavuji zmlazeni oduelé Ehem jednoho roku. Mrtvi jedinci pochazeli rovnome ze
vSech ploch. Rmérna vySka vSech nalezenych jedircobou sbri dohromady byla 30 cm,
kdy nejwtsi jedinci se nachézeli na ploSe P5 (Tab. 4). Mézi mortalita mezi roky 2008
a 2009 pro smrkové zmlazeni vysSkstdi nez 10 cm igdstavovala gimerné 3,2 %, nejetsi
byla na plosSe P3 (Tab. 4).

V¢étSina nalezenych jedificbyla do vysky 30 cm, vyjma plochy P5, kde se vysksli
i tfi jedinci nad 1 m vySky. Odurali jedinci se vyskytovali na mikrostanovistich rmerosty,
hrabanka, kmen a pahyl, kterd jsou zmlazenim reejpieferovana (Tab. 3, Obr. 3). Mortalita
mezi roky 2008 a 2009 vzhledem képo zmlazeni na jednotlivych substratech byla mezi
stanovisti zastoupena rovnémeé: nejvySSi byla na mikrostanovisti hrabanka (4,0, %)
nasledoval lezici kmen (3,8 %), pahyl (2,8 %) am@&f mechorosty (1,4 %). Nulova
mortalita byla ve vegetaci, kde nebyl nalezen zamthyniely jedinec.

Tabulka 4. Odunteli jedinci smrku ¥tSi nez 10 cm nalezeni na jednotlivych plochach.
Table 4. Dead spruce saplings higher than 10 cm found oh plot.

Plocha / Pocet odum‘el)’/c_h je_zd_indi/ Pramérna v_)’/éka/ Mortalita / Mortality
Plot Nunber of dead individuals Mean height 2008-2009
2008 2009 (cm) (%)

P3 6 20 20,2 5,6
P4 3 20 21,6 4,2
P5 44 20 45,6 3,7
P6 30 20 18,2 1,8

VSe / Total 83 80 29,8 3,2
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Mortalita zmlazeni do vySky 10 cm

Mortalita smrkového zmlazeni do vysky 10 ¢mila pramérné 65,8 %. K nejétSi mortalig
doSlo u nejmladSich semekd, které se na plochach vyskytovaly ve velmi hojngmitu

v roce 2008, na ploSe 3 se podilely na celkovéiup68 %, oproti ploSe 6 s 5 % malych
semen&ki. Zmenu patu zmlazeni na 1 frjednotlivych mikrostanovidmezi roky zobrazuje
Obr. 5. VySe mortality byla mezi jednotlivymi typyikrostanovi& razna. K nejétSimu
Ubytku hustoty zmlazeni do vysky 10 cm doSlo narastanovisti hrabanka, dale pak
v mechorostech a na lezicich kmenech. Vliv typurastanovi& na mortalitu obnovy byl
prokéazan statisticky (ANOVA, F = 6,40187, p<0,00%)atisticky vyznamny rozdil byl mezi
mikrostanovisti

hrabanka—vegetace a hrabanka—paljyk0,001), cast&né¢ meazi
mikrostanovisti hrabanka—kmen (p = 0,056).
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Obr. 5. Cetnost smrkového zmlazeni do vysky 10 cm na ploge& tlaného mikrostanovistv letech ngteni
2008 a 2009 na jednotlivych plochach (P3—-P6). ¥teuh z roku 2009 byly odeeny no¥ vyklicené jednoleté

semendky.

Fig. 5. Density of spruce regeneration up to 10 cm of ieégn a microsite area of 1’measured on particular
plots (P3—P6) in 2008 and 2009. Newly germinateatlifegs were subtracted from the counts in 2009.
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PresrgjSi zmenu paetnosti Ize zjistit pro jedince, u kterych bylgidn Wk (jednalo se
o0 smrkové zmlazeni do vysky 20 cm). Nggi mortalita 96 % byla pro jednoleté semiiya
s rostoucim $kem mortalita klesala (Tab. 5). Zobrazena jsoudata pro zmlazeni dosku
8 let, u starSich jediicdochazelo jiz k chybamippocitani gesleri a tim i prolinani skupin.
Tabulka 5. Zmény patetnosti mezi roky 2008 a 2009 a mortalita smrkoveéhdazeni do &u 8 let (vSichni
jedinci do vySky 20 cm, viz Obr. 1).

Table 5.Changes in abundance and mortality of spruce ergéan, which was collected at age (individuals up
to 20 cm in height, cf. Fig. 1).

o Poket jedinci / Mortalita /
Vék jedinci / o .
Age of individuals Number of individuals Mortality
2008 2009 2008-2009 (%)
1 2627 580 95,5
2 512 117 58,4
3 611 213 37,3
4 452 383 23,7
5 321 345 42,1
6 257 186 20,2
7 344 205 30,8
8 181 238

DISKUSE

Vychozi stav obnovy &sné pied odumrenim porosti

Charakteristiky stavu ipozené obnovy fed odunienim matéského porostu nam umozni
sledovat vyvoj a ziny v obno¥ po rozpadu horniho patra. Na vSech plochachrisezpna
obnova smrku vyskytovala fadow desitkdch tisic jediic na hektar (80BODA &
ZENAHLIKOVA 2009). Velky podil z celkového zmlazeni smrkuitlyomalé semengy,
kterych v roce 2008 vyklilo na plochach obrovské mnozstviegevSim na ploSe P3 a P4.
Jejich vyskyt souvisi se semennymi rokyAMR et al. 2004). JelikoZ po roce 2008 doslo
k odunteni porodi, tato zvySena produkce sememz@ potvrzovat pozorovani, ze smrky
jsou schopnéssre pred oduniienim maximalizovat semennou Urode(HicH 2009).

Vyskové rozdleni banky zmlazeni ma typicky exponenctikiesajici charakter, ktery
odrazi vyvoj obnovy pod uzésnym zapojem hlavniho porostu. Vyskowgtr obnovy zavisi
na mnoha faktorech, v naSich podminkachusgia smrkovy semeak vysky 10 cm
piiblizné po 5-7 letech, coz souhlasi s vysledk§feni SREIT et al. (2009), Ze sematek
dosahne vySky 10 cm v 5 letech. S rostouci vySkasetpost zmlazeni klesala, coZz by mohlo
swdcit o vysoké mortalit zmlazeni se zvySujici se vySkowt$f zmlazeni nad 1 m vysky se

vyskytovalo pouze na ploSe P5. Tato plocha se spywodem a tim i strukturou od
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zbyvajicich liSila (SOBODA & ZENAHLIKOVA 2009). Prav@podobr hlavnim divodem
nizsiho zastoupeniétsich jedind jsou nepiznivé s¥telné podminky. Akoliv je vétSina
mladych jedind smrku schopna snaSet vysoky zastinfipart, Zze se sdtelné podminky
dlouhodolé nentni, odumira a uvoné misto mohou zaujmout novi jedinci, tkteznikaji
vyklicenim ze semen. Z vysokych g celkového zmlazeni na plochachv{BopA &
ZENAHLIKOVA 2009)je zZtejmé, Ze smrkovy porost s vysokou hustotou zamojschopny si
udrzet zivotaschopnou bankiirpzené obnovy. Tito jedinci banky zmlazeiiitpmného jest
pied odunienim mateéského porostuiedstavuji kikovy zaklad pro vznik nové generace lesa,
coz potvrzujicetné studie (SHONENBERGER2002;WOHLGEMUTH & KuLL 2002;RAMMIG et

al. 2006;lLiIssoN et al. 2007).

Vyskyt zmlazeni na plochach ukazuje preferendgiitych typd mikrostanovis. Vliv
substratu na obnovu byl prokdzan mnohymi autorgAEAARD 1993; KUULUVAINEN &
KALMARI 2003; HNASOVA 2004; BNER et al. 2007; ONASOVA & MATEJKOVA 2007,
SvoBODA 2007). Jako nejfznivéjSi se jevi tlejici tevo, & uz ve forng lezicich kmen, ¢i
pahyli a p&ezi, jak potvrzuji ijiné prace (BFGAARD 1993; HOLEKSA 1998; HNASOVA
2004; SYoBODA 2005; ZELONKA 2006a; BIER et al. 2007; BCE et al. 2009). Tlejici fbvo
preferuje nejen smrkové zmlazeni, aleskteré druhy listnatych i@vin (LONSDALE et al.
2008), to v naSemifpac nebylo pro jéab prokazano (BBODA & ZENAHLIKOVA 2009).
Nejvice se smrkové zmlazeni vyskytovalo na tlejiaifevé vysokého stuph rozkladu,
vhodnost tlejiciho fitva pro uchyceni obnovy je udavana jiz po 10 letechoduniieni
(ZIELONKA 2006b) a #stava dlezitym substratem pro obnovu po celou dobu rozklad
(HOFGAARD 1993). Rozdilnd mikrostanowisisou vhodna pro kieni a jin4 pro odistani
(prezivani) zmlazeni. ANSSEN (2003) udava jako vhodny substrat procédii hrabanku
a mechorosty, i@zivani hodnoti lepSi u hrabanky nez u mechdrasa kmenech nizSich
stuma rozkladu dochazi k odumirani semé&ag pro odfistani obnovy jsou kmeny vhodné
az @i vySSim stupni rozkladu. Ve vegetaci se zmlazeygkytovalo jen vyjiméng. Toto
stanovis je obeck povazovano za nevhodné procklii i odiastani zmlazeni GNASOVA &
PRACH 2004). Druhy ve spodnich vrstvach vegetace v lmstedni blizkosti semexilan
s nimi soupd o vodu, s¥tlo a ziviny (GORNETT et al. 1998). Travy rostouci v hustych
kobercich pedstavuji velkou konkurencijigdevSimCalamagrostis villosgHANSSEN 2003,
DiAcI et al. 2005), ktera je hajrpritomna na plochach. StarSi zmlazeni je jiz 1ép@soh
vegetaci konkurovat,QNASOVA & PRACH (2004) potvrzuji pezivani odrostlejSiho zmlazeni

smrku v porostidvenella flexuosa
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Poskozeni smrkového zmlazeni bylo zanedbatelreé,uajgdbu byl zaznamenan
vysoky podil jediné poSkozenych okusem. Na vSech plochach byly zazmamyestopy
vyskytu sparkaté z¥e. Vysoky predéni tlak zwie predevsSim na jéb dokladaji i MTTA
(2003) a HuURICH (2009). Rijatelna intenzita réniho okusu z&i v horskych lesich byla
odhadnuta na 12-14 % poSkozeného zmlazeni. PoSkarneku je tedy naifatelné arovni,

v pripadt samotného j@bu je jiz situace horsi, té&mnpolovina jeding byla poSkozena 2¥i.

Mortalita

Oproti roku 2008 dosSlo v roce 2009 k poklesuitpgedindi obnovy. Givodem poklesu je
vysokd mortalita u semegiéi a nejmladSich jediric ktera s rostoucimékem a vyskou klesé
(HANSSEN 2003). Na plochach P3 a P4 se vyskytoval v rod@820/soky pdet 1-2letych
semendki, proto také k negtSimu Ubytku zmlazeni dosSlo né&chto plochach. Ze zén
vySkové struktury mezi jednotlivymi roky d&feni je vidt pokles nejmenSich jeditic
a zvySeni p&tu vysSich jedin&. U vySSiho zmlazeni doSlo k menSimu tsén p@&etnosti
vlivem prechodu do vysSich vySkovychid. Stale vSak ve vySkové strukgu porost
dominovali jedinci nizSich vySek (do 20 cm).

NejvétSi mortalita byla u nejmenSich jednoletych semleinacoz potvrzuji i jiné studie
(GRANHUS et al. 2008). Nami zjisha mortalita jednoletych semeiké cinila 96 % jeding
vykli¢cenych v roce 2008. S rostoucikem mortalita klesala,fpsto u sledovaného zmlazeni
do wku 8 let neklesla pro jednotliveékové raniky pod 20 %. SMARD et al. (2003) uvadi, Ze
vétSina semendka odumira do §ti let svého Zivota. KPFERSCHMID et al. (2002) prokazala
béhem prvnich ti let Zivota zmlazeni mortalitu 88 %, kdyghem prvniho roku odutelo
15-42 % jednorénich semengki. Nami zjiS€na mortalita jednoletych semeké za jeden
rok je tedy vice nez dvojnasobna. Stupenrtnosti semer&i a odrostlejSiho zmlazeni
odrazi velky pokles mortality smrku s rostoucigkem (HANSSEN 2003). VAVROVA (2009)
zaznamenala vyrazny pokles mortality od 5. rokwtavsemenski. V naSem fipadt, kdy
byla zji¥ovana mortalita pro jednotlivé doiky (do 8 let), mortalita taktéZ rapigklesala do
4. roku zivota.

Mortalita jedin@ o vySce menSi nez 10 cniegstavovala necelych 66 %, byla tedy
znané vyssi nez u zmlazeni¢igiho nez 10 cm, u¢hoz doslo k poklesu mortality az na
3,2 %. Ke stejné hodnbdosli i v rekterych studiich ze SkandinavieyDQVIST & NILSON
2007). SREIT et al. (2009) v horskych lesich Svycarskisstedovani mortality semediéi po

péti letech zaznamenal u jedindo 10 cm vysSky amrtnost 53 %, 33 &6hito jedind Us@Esre
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odrostlo a 14 % népkrasilo vySku 10 cm, u vysSich jediiqnad 10 cm) stugeimrtnosti
doséahl 20 %.

Patet nalezenych odufelych jedindé nad 10 cm vysky byl v roce 2008 a 2009 obdobny,
piestoze v prvnim roce $ehi byli zaznamenani i jedinci, Kteodunteli za reékolik
poslednich let, tedy nejen za jeden rok, jako tdiylo u nalezenych jedificv roce 2009.
| uzmlazeni nad 10 cm vysSky byla n&8i mortalita u nejnizSich vySek. Rozdilnost
vySkového rozéleni oduntelych jedind nad 10 cm mezi plochami odrazi rozdilnou
vySkovou strukturu obnovy na plochactv(@loDA & ZENAHLIKOVA 2009).

VySSi jedinci maji nizSi mortalitu (NssoN et al. 2002; HNSSEN 2003; GRANHUS et al.
2008; VAVROVA 2009). \WtSi semen&y jsou még citlivé k suchu, jsou Usgrejsi
v konkurenci o s&tlo i Ziviny a maji ¥tSi vitalitu, a tim ¥tSi Sanci pezit po poskozeni i
(HANSSEN 2003). Vys¥tlenim mize byt ¥kova struktura zmlazeni $qvladajicimi stedre
starymi, a tedy odoljSimi, jedinci a nizSi hustota zmlazeni, majici rasledek nizsi
kompetici. MiZe to ale také indikovat, Ze k odumirani dochardz@g, s nizsi frekvenci, ale
VEtSi intenzitou pi negiznivych klimatickych podminkach.

Mortalita zmlazeni se liSi nejen podle vySkowély, ale také podle mikrostanowist
vyskytu (KUPFERSCHMIDet al. 2006). U zmlazeni do vySky 10 cm doslo jk&8imu poklesu
hustoty zmlazeni na mikrostanovisti hrabankagmfgokles nastal také v mechorostech a na
lezicich kmenech. Zémy hustoty zmlazeni se vyraztiSily mezi jednotlivymi plochami.

K velkym znEnam pa@etnosti obnovy doslo na plochach P3 a P4.ddhto plochach tvily
znany podil malé 1-2leté semethg smrku rostouci fedevSim v hrabance a mechorostech
a i k nejetSimu Ubytku hustoty zmlazeni doSlo gaehto mikrostanovistich. Na plochach P5
a P6 nebyly rozdily poklesu hustoty zmlazeni mekrostanovisti tak markantni.

U odrostlejSiho zmlazeni (nad 10 cm) dosSlo k paklesortality na mikrostanovisti
hrabanka a mechorosty na ukor zvySeni mortalitjedié&cich kmenech. iifozena obnova
smrku obec# preferuje tato mikrostanovist nachazi se na nich i nejvice obnovytsy
hustota obnovy soustné na &chto mikrostanovistich fiZe vést ke konkurenci mezi
jedinci a tim k jejich odumirani vlivem nedostatkwtla, vody nebo Zivin (ANSSEN 2003).
Zvyseni mortality u lezicich kmeénpotvrzuje zjistni jinych autod (HUNZIKER & BRANG
2005; KUPFERSCHMID & BUGMANN 2005), Ze tlejici Bbvo je p@iznivé zejména pro malé
semendéky a neni vhodné pro aistani obnovy zejména Ziebdu niZSi dostupnosti Zivin,
kterd neni nezbytna pro malé senidwya Presto se na lezicich kmenech vyskytovala stale

podstatn&ast zmlazeni. Tlejicitdvo ma velmi giznivé vihkostni podminky, dochazi né&mm

VVVVVV
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(HOFGAARD 1993; KUULUVAINEN & KALMARI 2003; BAIER et al. 2007). Odumirani zmlazeni
na tlejicim dew, predevsim leZicich kmenech, by mohlo souviset s meéé zmlazeni, a tim
vysokou hustotou zmlazeni na&chto stanovistich,éimz dochazi k odumirani vlivem
konkurergniho tlaku. Na druhé strama mikrostanovisti pahyl se vyskytovala také vei&st
obnovy, na ploSe P4 byla dokonce na tomto substréjuysSi hustota zmlazeni do vySky
10 cm, pesto k vyraznému Ubytku doSlo pouze jen na ploSe Ryl by tak mohl
predstavovat vyhodné mikrostano¥i§tro greZivani obnovy.

NejvétSi podil na Ubytku zmlazeni nad 10 cm byl By taktéZz na mikrostanovisti
hrabanka, coz by mohlo byt v rozporu se &jifn jinych autoill (JONASOVA & PRACH 2004;
HUNZIKER & BRANG 2005;BAIER et al. 2007), kté povazuji hrabanku zafignivy substrat
pro vzchazeni i nasledné&giivani smrkoveho zmlazeniARSSEN (2003) uvadi hrabanku
jako vhodné mikrostanoviSpouze v pipact, Ze jeji vrstva neniifis vysoka.

Mechorosty povazuje AWVROVA (2009) za piznivé pro obnovu smrku, nami zgse
vysledky v8ak souhlasi se z§istm jinych autolt (OHLSON & ZACKRISSON 1992; HORNBERG
at al. 1997; KHNSSeEN 2003), Ze mechorosty jsou vhodnym substratem prklideni
semendki, avSak nevhodné pro jejich nasledritézivani (dANASOVA & PRACH 2004). Jsou
schopné absorbovat a zadrZzovat vodu z atmosférgjiaveikou kapilarni silu. Proto vytiegi
vhodné vihkostni prosdi pro kléeni a vznik obnovy, kdy nedochazi k usychani setfiéna
Nevhodnost mechorastpro odistani zmlazeni &sSiho nez 10 cm potvrzuje pokles hustoty
zmlazeni na tomto mikrostanovisti na vSech ploch8tdchorosty se tak jevi jako stanowist
nevhodné pro odstani obnovy.

Ve vegetaci byla zaznamenana minimalni mortaldévodu nizkého vyskytu obnovy na
tomto stanovisti. Vegetace je vSeob&@ovazovana za mikrostanowitevhodné proiist
| prezivani semergéd, pricinou je vysoka kompetice semeka s hustym porostem bylin
nebo trav o sitlo a vihkost (ANASOVA & PRACH 2004; BAER et al. 2007).

ZAVER

V piispivku byl zhodnocen staviipozené obnovy smrku v porostech odefjch v roce
2008 po napadeni lykoZzroutem smrkovym a vyvoj olgnewrvnim roce po oduieni
matdského porostu. Na analyzovanych plochach byla rakepdetna banka obnovy smrku,
kterd na plochach odrostla jefifed odunienim stroni. V roce 2008 tviily nejvétSi podil
malé semeniky smrku. Mezi roky 2008 a 2009 doslo k poklesdginosti obnovy. NejvyssSi

mortalita byla zaznamenana u jednoletych sedigéndehem prvniho roku jich odufalo
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témet 96 %. Mortalita vySkoveéridy zmlazeni do 10 cm dosahovala 66 % a kat&jmu
Ubytku hustoty doSlo na mikrostanovistich hrabar&kamechorosty, ktera jsou timto
zmlazenim preferovana. S rostouci vySkouc¢kewm mortalita zmlazeni klesala, u jedinc
vétSich nez 10 cm dosahovala maxingaé%. Mortalita obnovy vysSi nez 10 cm se mezi
mikrostanovisti vyrazéineliSila, nej¥¢tSi byla u hrabanky a tlejicihdeala.

Postupnym rozpadem horniho patra |redpokladat zlepSeni &elnych podminek, které

povede Kk lepSimu otistani zmlazeni a stentak rozvoji bylinné vegetace. S pomoci

%

ozna&enych jedind@ budeme schopni wistich nétenich sledovat individualni vyvoj

zmlazeni.

Podekovani. Tento fispivek vznikl za podpory projektMZP SP/2d2/111/08, IGA FLD CZU 200943120011
acasténe (M. S.) MSMT 2B06012. Bkujeme R. Baemu, P. Jandovi a M. Starému za pomoc s terénnim
méfenim, recenzefin za podatné gipominky a také Spré&vNP a CHKO Sumava za umaim tohoto
vyzkumu.
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Abstract

In 1997 and 1998, bark beeflps typohographysoutbreak caused a dieback of mountain sprucestioiia
Sumava National Park, which have been subsequlsftlyithout human interventions. The main goalttuit
study was to describe how forest regeneration fastad by the large-scale dieback of the pareamicst We
analyzed the structure and composition of the measteinds and natural regeneration more than 16 wdtar
the tree dieback. Nine square plots (1609 om the gradient of the regeneration density vestablished in the
field. Data on the structure and pattern of stagdiaes, snags, stumps and regeneration were eztdpensity
of all seedlings and saplings, their height, age raicrosite were recorded.

The tree layer was completely removed by bark beatitbreak, and only standing stumps and snags
were present, mostly without branches and lyingslobhe dominant species was spruP&da abiel but
meanly only 25 living trees per hectare higher tBam were found on the studied plots. The denditynags
varied from 340 to 880 Ha The average DBH (diameter at breast height) afidpruce stems per plot ranged
between 219 mm (plot P55) and 422 mm (plot P10®)e trees died because of bark beetle in decag &as
created 82 % of dead trees. The regeneration wasndted by spruce (96 % of the individual), rowan
contributed with the remaining 4 %. The height afural regeneration had unimodal distribution witkan
0.72 £ 0.43 m and median 0.65 m, which correspondéu the age of 12 years. The height structuréedsfl
between plots. There was significant preferencmigfosite for spruce regeneration, which favounedgsbase
and dead wood microsite. The height median of regeion established in year of parent stand dielbacged
51 — 116 cm. This indicates significant proportafrregeneration established before or in the tifnthe main
stand decomposition (1997-2000). The estimated gtigm of advanced regeneration was 34 %. The heigh
increment increased with the height of the indigidu An increase in the height increment afterdéath of the
mature stand was not statistically significant.

Key words:natural regeneration, bark beetle outbreak, héiginément, microsites

INTRODUCTION

Mountain forests in Central Europe are affectedntirequent severe disturbances like
windstorms and, in the case of spruce forests, laJdoark beetle outbreaks YKAKOwsKI &
BeBI 2004). Disturbances are integral components aéstodevelopment and enable the
creation of conditions for the start of a new forgsneration (KiLAkowskl & BEBI 2004).
The intensity, frequency and spatial pattern ofdis¢urbance regime greatly affect the forest
regeneration dynamics ¢BTeS 2000, TAKAHASHI et al. 2001).

Characteristics and development of natural regéioerare affected by a number of

biotic and abiotic factors. The patterns of growsegdlings is a result of a wide range of
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factors like the annual variation in seed produtgtioumber and spatial distribution of adult
trees, the type and location of seedbeds, micratémabundance of seeds and seed predators
(BRANG 1998, (REENE et al. 1999, KzLowskl 2002). Many factors such as the light
conditions under the canopy, temperature and sgjaroc matter mineralization are
influenced by the stand structure. These factorfectaf seedling germination, their
development and competition with vegetatiow£Ces 2002).

The natural regeneration is one of the key prosesssuring the forest recovery after
disturbances. Its failure can be because of lackse#ds or suitable microsites. The
dependence of regeneration on microsite type wageprin many studies (#+GAARD 1993,
KUULUVAINEN & KALMARI 2003, BMER et al. 2007, ONASOVA & MATEJKOVA 2007,
SvoBoDA 2010). The positive effect of dead wood (lying dpgvindthrows, stumps) on
regeneration was proved @RPE: 1989, KUULUVAINEN et al. 1998, BFGAARD 1993,
HOLEKSA 1998, ONASOVA 2004, ZELONKA 2006a, BIER et al. 2007, BCE et al. 2011),
which play an important role in water availabilifBAIER et al. 2007), in regeneration
protection (8HONENBERGER 2002, KUPFERSCHMIBALBISETTI et al. 2003, MTEJKOVA &
JONASOVA 2004) and in nutrients dynamicLi@soN et al. 2007). Next factor influencing
forest regeneration is process of vegetation sscmeg$RAMMIG et al. 2006). The distribution
and composition of vegetation can determinate t®imence of seedlings (KILUVAINEN
1994). The most suitable substrate for establishraed germination are mosses, which
absorb well water, litter (kNSSEN2003) and dead wooddNASOVA & PRACH 2004).

The formation of a new stand following stand replgdisturbance can be accelerated
by the presence of advance regeneration. This eegigon presented in the stand before the
death of the tree layer can be of crucial importafor the stand development as it provides
immediate replacement of dead trees, shade forseewiings and soil protection R et al.
2000). Advance regeneration also form the ,regearmeraore” with the highest individuals in
the middle, which is gradually expanding. Youngsedlings tend to grow around older ones,
which had established before the disturbanceA@si et al. 2004). The main factor
influencing this regeneration dynamics is the redéatibility of the regeneration to establish
and survive under closed canopyr@Ssi et al. 2004). The success of advance regeneration
depends on sufficient seedling numbers in the wtairy and on their ability to successfully
react on the competitive release following distad®a (RELICH 2002). This success depends
on the type of disturbance. Disturbance eventschvikio not completely destroy the forest
floor, allow advance regeneration to gain compeagitidvantage and further expand into the

newly available space (WsLAID et al. 2007). Species able to develop a new shand
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advance regeneration must be able to survive inddep shade of the overstorey and to
respond positively to the higher light intensityeafthe overstorey is disturbed.

The advanced regeneration overcomes the criticadg@hen seedlings compete with
fast growing vegetation so that the recovery pregedetter ensured fassi et al. 2004).
The role of advance regeneration in long-term ftods/elopment is, however, not fully
understood. There are only few studies focused badause most of forests are managed. It
is not known how common is this event and how Bigrioportion of this regeneration on
forest recovery.

Norway spruce seedling and saplings tolerate ¢ddight, and therefore can survive
long period of shade; however unfavourable lightdibtons may be a limiting factor for their
growth (HoLEksA & CyBuLskl 2001, DAci et al. 2005, MTSLAID et al. 2005). Extremely
high mortality of spruce seedlings is commonly otsd under closed canopy in the first
years after germination and mainly attributed tcklaf light (LEEMANS 1991, DROBYSHEV
1999). Spruce regeneration responds to light camdit by changing the structure and
function of needles to maximize the utilization lmfht sources (AMMER 1998). The high
phenotypic plasticity is one of the most importaharacteristics of Norway spruce allowing
it to survive at a variety of sites, but at thetsosf reduced growth rates. Full height and
diameter growth follow improvement of light conditis (RAssI et al. 2004).

Bark beetle and windthrow are the most importapesyof disturbances influencing
forest development in the Czech Republi©gRovOLNY & BRAzDIL 2003, SOBODA et al.
2010, 2011). In the 1990s, a bark beetfes (typographus outbreak caused a dieback of
mountain spruceRjcea abie}forests in Sumava National Park. The forest standhe core

zone were left without human interventions.

The aim of the study was therefore to evaluaterthe of advanced regeneration in
mountain spruce stands following bark beetle oatbrand also to characterize the stand
structure of the dead tree layer, which influertoe tegeneration process. In this paper, we
present the height structure of saplings as wethaseight increment of individuals after the
competitive release on the gradient of the regeioeralensity. The main questions of this
study were: 1) How important is advance regenanatis stand recovery 2) What was the
microsite preferences of established regenerafidfo8v was the pattern of the regeneration

height increment following the removal of the maanopy.
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MATERIAL AND METHODS
Study site

The study site is located in the Bohemian ForestioNal Park, in Beznik area
(hereinafter referred to as Breznik) defined by démzalley in the east and Modrava and
Roklan bogs in the west. It is a large non-intetiemarea affected in 1996-2000 by a dieback
of the spruce forest in consequence of a bark demitbreak and damage by other bark
insects. The altitude of the site ranges betweé® BAhd 1280 m. a. s. |. The climate is humid
with average annual rainfall 1500 mm and averagmiaintemperature about 4° C. The land
use history of the study area is not fully knowros¥iprobably there were semi-natural forest
historically affected by wood extraction and prolyaddiso grazing. The origin of these stands
could be dated back to windstorm 1868, but soméefe were older with estimated age
about 200 years. The amount of dead wood in thee\aas very low, because last 50 years the
stand were subject of relative intense sanitargilogy which was supposed to decreased
threat of bark beetle outbreak.

The stands are made up by a mosaic of mountainwatetlogged spruce forests. The
forests are dominated by Norway spruédcéa abiey accompanied by rowarS@rbus
aucuparig. Plant communities are mainly classified@samagrostio villosae-Piceetuand
Athyrio-Piceetum alpestrier waterlogged spruce forestSphagno Piceetum-and-Bazzanio

Piceetunm (NEUHAUSLOVA & ELTSOVA 2003).

Data Collection

Electronic and laser measuring devices linked @ % (Field-Maj, Monitoring and
Mapping Solutions, Ltd.; www.fieldmap.cz) were udedestablish the nine square research
plots (each 40x40 m) in 2008 and 2009 (Tab. 1)eFots follow plots established by
M. JonaSova @ENASOVA & PRACH 2004) in 1997 and 1998. Another four plots were
established in 2009. The location of the plots s&lected in way, that they cover gradient in
regeneration density (from about 1 250 to 12 5@D @) (Tab. 1) and two main groups of
sites (wet and dry) according to the dominant tgp&egetation. The lowest abundance of
regeneration was 1250 ind-havith about 96 % of the individuals higher than @@. The
highest regeneration density was about ten timgiselnithan the lowest one. The regeneration
density was apparently higher on the moister @Bts5 — P 70) as compared to the drier plots
(P 30 a P 40). The regeneration density in theietiudrea corresponds to the results of
regeneration monitoring in NP Sumava in 200%KovA et al. 2011), when the mean and

median regeneration density was 4 848 and 296Bandrespectively. Similar results were
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obtained by HURICH (2009) in mountain spruce forests in NP Bayeridiatd. In this study,
the average densities of regeneration were 52404&0@ ind.h& in height classer over

10 cm and over 20 cm, respectively.

Tab. 1. Stand characteristics and abundance ofieegion on the individual plots. The numbers ireptheses
indicate standard deviations.

Plot P30 | P40 | P55 | P60 | P70 | P109 | P209 | P 309| P 409
Year of dieback 1997 | 1997 1999 1998 1998 1998 1998 1998 1P98
Year of measurements 2008 | 2008| 2008 2008 200 2009 2009 2009 2p09
Tree layer
Basal area live trees (h ha’) | 052 | 0.76| 0.13| 1.11] 0.60 0.0p - 0.9 0.B1
Basal area snags (fha?) 63.6 | 57.2| 442| 624 4984 51p 57 415 523
Live trees (stems. ha) 13 44 19 50 44 6 0 19 25
Snhags (>1.3m) (stems. Fa 694 | 375 | 1044| 694 494 338 583 444 625
ﬁ;ﬂ;“pysnags(ﬂ'3m)(3tems' 356 | 231 | 625| 288 219 313 406 256 150
229 | 141 | 93 [ 142 | 127 | 56 6.9 | 9.6

Mean DBH of living trees (cm) 7| @6 | 1| @7 ]| 3.3 (6) (3:6) (8:2)

316 | 413 | 215 | 30.7 | 33.1 | 42.2 | 326 | 340 | 306
(12.9) | (15.4)| 12.5)| (14.3)| (13.8)| (13.3)| (13.6) | (14.4)| (11.2)

Mean DBH of snags (cm)

Mean height of living trees (m) 9.0 6.0 4.1 7.2 5.3 3.0 3.8 5.6
s | 23| o | en | ol (© - | ©0.6) | 4.0
Regeneration (No. hd)

Spruce< 20 cm 138 56 238 300 513 544 5683 125 1p4
Spruce >20 cm 2031 1100 32B8 3663 2400 4|66B825| 2425| 4613
Spruce in total 2169| 115 347p 3963 2913 52082 388| 2550 4 806
Rowan< 20 cm 0 0 0 6 0 6 6 13 31
Rowan >20 cm 25 94 25 225 150 94 106 244 125
Rowan in total 25 94 25 231 150 100 113 25p 156

The following parameters were determined on thésplpositions of standing living
trees, dead trees, standing stumps (dead stanaiagof up to 1.3 m in height) and all
regeneration (individuals of up to 3 meters in héig

For each feature, we determined its species tohwihioelongs, measure its DBH and
height. For dead trees, the species, height anteelerf decomposition were recorded, the
latter using a four-class scale based on the dondibf the crown, bark, trunk and degree of
decomposition (Mseret al. 1979):

1 — fresh dead tree, recently fallen off needldeaves

2 — older dead trees, without bark, initial stafjdexomposition

3 — hard decay, advanced decomposition, wood ¢sthgkether

4 — the highest degree of decomposition, soft decay
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For regeneration, species, height (with 5 cm aoyrand crown width were
determined on all plots. Additionally, the regeniera microsite was recorded on the plots
established in 2008 (P30 — P70). The microsite aedmed by the dominant species of the
vegetation or cover type next to the regeneratnalividual. The following microsites were
distinguished: litter, dead wood (logs, snagsmgis), tree foot, windthrow and vegetation,
which was further distinguished into the categoriasss, fern, blueberryVaccinium
myrtillus), reedgrassGalamagrostis vilosg wavy hairgrassAvenella flexuosaand wood-
rush Cuzula sylvatica

The dead wood was distinguished into five decaysda using the classification
proposed by Mseret al. (1979):

1 —fresh log

2 — older log, hard, initial stage of decay

3 — advanced decomposition, high decay degree, wgdoeld together

4 — considerable decay degree, soft, crumblingnatbvered with mosses, vegetation

5 - the highest degree of decomposition, hardlyirgjsishable in the terrain, not
adherent, mostly covered with mosses, vegetation

The age structure of the regeneration was detedmyecounting the numbers of
verticils and scars of verticils of ten individudts each height class (by 10 cm) on the four
plots established in 2009 (P109 — 409). For att I1&#@6 individuals on each from four plots
the height increment was recorded on 25 individe&lsach height category (0-25 cm, 26-
50 cm, 51-100 cm, 100-200 cm, 200 cm +). The hdigtiement was measured for the last
15 years. The accuracy of the age determinatiomgusie number of verticils or scars was
verified on 50 individuals, for which the heightdathe number of verticils were recorded.
Subsequently, a part of the stem of each individued cut at its base and used to count the
number of tree rings using a binocular. The resniitthe two age determination approaches
were compared. Good results using this method ves@ded by NLASSON 2002 and BCE
et al. 2011.

Phytosociological relevéwere determined for each plot. The cover of eadtisg
was visually estimated on whole plot. The coverrdegwas given according to Braun —

Blanquet scale with divided degree 2.

Data analysis
The stand characteristics (No. of trees (=indivisidagher than 3 m), snags, stumps,

basal area, mean DBH and height) were used tolatddoasic dendrometric plot parameters.
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For the diameter distribution, dead trees weregassi to classes of 5 cm. The regeneration
was assigned to height classes of 10 cm. The niierpgeference of regeneration was tested
by nonparametric Kruskal-Wallis test as the dathndit have normal distribution.

We verified the accuracy of age determination byntmg the number of verticils
using the linear regression model describing thetiomship between the number of verticils
and the number of tree rings in the collected saspl

To approximate age of each sapling with countediois; we first explore the
relationship between number of verticils and thenbar of tree rings counted on the same
individuals. Then, we used the resulting linear pladg calculate approximate age of each
sampling from the number of its verticil.

The time since parent stand dieback ranged bet@eefl years according to plots —
see Table 1. This age respectively height corredipgnwith this age was used to identify
advanced regeneration. We calculated the medidreight corresponding this age for each
plot P109 — P409. For plots P30 — P70 mean madfigiots P109-P409 was used according
to time of death, because on these plots heigheicils was not measured.

The relationship between height increment and togajht of regeneration individuals
was determined by linear regression. For the coisparof height increments among years,
an increment index was calculated for each yedhaguotient of determined increment to
increment calculated using growth model. Thus, thetor height of regeneration was
eliminated from the comparison. The difference leem height increment before and after
parent stand dieback was tested using the tegafatlelism of two regression lines.

The statistical analyses were performed in Stafis{Statsoft, version 9); data from
FieldMap were processed using ArcGIS 9.2 softweegetation nomenclature is according

to KUBAT et al. 2002.

RESULTS
Stand structure

The density of snags ranged between 338 and 1@d#ssid (Table 1), with average
DBH of 31.5 cm. The average DBH of dead spruce stper plot ranged between 219 mm
(plot P55) and 422 mm (plot P109). Majority of 8reags were already in the advanced decay
stage (Fig. 1). From the distribution of the de@d$ in decay classes we can derive, that the
trees died due to the bark beetle outbreak (delesg @) contributed with 82 % to the total

number of dead trees. DBH distribution of the dizads in the decay classes further indicated
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that the dead trees of decay class 2, which diembimsequence of the bark beetle outbreak,
reached larger diameters than the dead trees @yddasses 3-4, which died before the
outbreak (Fig. 1).
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Fig. 1. Diameter distribution of dead trees in tlezay classes 2, 3 and 4. The x axe shows the eniddd cm
DBH interval. The data are for all plots together.

The number of living trees reached up to 50 stesiis(fiable 1), but most of them
were trees of low height surviving under the manapy layer or growing up regeneration.
Meanly only 25 living trees per hectare were fowmdall the studied plots; most of them on

plot P60. The living trees were in average 6 m Hjiggble 1).

Regeneration

The regeneration was dominated by Norway sprucevaRoconstitute only 4 % of
individuals. The height structure of regeneraticad lunimodal distribution with the peak
shifted to the left (Fig. 2). The range of heigidtdbution indicated continuous recruitment.
The lowest height classes had very small numbensdividuals. The mean height for all
plots together was 0.72 + 0.43 m, median 0.65 ne Ad&ight distribution differed between
plots (Kruskal-Wallis H (8, N= 6370) = 603.21 p 001). On plots P30, P40, P109, P209
and P309 regeneration was equally representedcim le@ight classes and most individuals
were around 0.8 m height. In contrast on P55 ar@@ld@@urred more individuals of smaller
heights, height distribution curve was shifted mtoethe left with the maximum at 0.5 —
0.6 m. Most, however, was shifted on P70, werentlost regeneration was in height 0.2 —
0.3 m and the highest individuals reached onlyr.2Different height distribution had the
plot P409, where individuals were equally presermeldeight classes up to height 2.6 m, the

individuals higher classes accounted of a sigmifigaoportion.
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Fig. 2. Height distribution of regeneration. Vedlitines mark height classes containing the heaigddian of age
between stand death and data collection. This mesés derived from regeneration height and agé¢ioalkhip.
The arrows show advance regeneration, i.e. trezblestied in 1997 or 1998, the year of the paremnbdst
dieback.

Vegetation was on all plots was dominated\tgccinium myrtillus, Calamagrostis
villosa and Avenella flexuosd'he total vegetation cover ranged between 85 @hdb.
Difference in preferences for the different mictesiwas statistically significant (Kruskal-
Wallis, H=19.916; df=5; p<0.01). Spruce regeneratinostly preferred the microsite snag
base and dead wood microsite (Fig. 3), while romastly occurred in vegetation and at tree
foot.

Age estimation of regeneration by the number oficiés or scars was significantly
correlated with the age determined by the exactbmunof annual rings (y = 0.879x, r =
0.684, p<0.001). For regeneration up to 20 yeaesnumber of verticils and scars was well
correlated with the number of annual rings (y =32Q r = 0.748, p<0.001, Fig. 4), and

therefore age estimates based on verticils numbeetiable.
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Fig. 3. Microsite preferences of regeneration.

Age and height distribution showed continual reoneint of the regeneration
immediately after disturbance. Spruce regeneratjoaw on average 69 cm in 10 years.
Comparing the approximated height of the individuastablished during the parent stand
dieback with the height distribution (Fig. 2) sugtgethat an important proportion of the
regeneration established in the forest before tisturtbance. The median for height of
regeneration in age of time between death of pastamd and data collection (9-11 years
according to plot) ranged for all plots betweendstl 116 cm (Tab. 2). The lowest was on
plots P60, P70 and P55 with 51, 51 and 53 cm réspéc The highest was on P409 —
116 cm. Based on this value, the mean total prapodf advance regeneration for all plots

was 34 %. The proportion of advance regeneratio@awh plot shows Tab. 2.
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Fig. 4. Relationship between tree age determinddeasumber of tree rings and age determined bytineber
of verticils approach. The bold line marks regressturve of the relationship, the thin line indesathe same

values for both methods of the seedling age estimat
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Tab. 2. Plot characteristics and proportion of adearegeneration on plots. The median of heighpliots P30-
P70 is derived from data for plots P109-P409 adngrtb time between death of stand and data callecthe
proportion of advanced regeneration indicates sbfaregeneration higher than determined median fiatad
number of regeneration on plot.

Plot Year of | Time between d(?ath and | X c?f height for time Proportion of advance
death data collection since death [cm] regeneration [%]
P109 | 1998 11 84 29
P209 | 1998 11 76 44
P309 | 1998 11 96 27
P409 | 1998 11 116 30
P30 | 1997 11 98 20
P40 1997 11 98 25
P55 | 1999 9 53 46
P60 | 1998 10 51 49
P70 | 1998 10 51 34
Mean from all plots 34

Height increment increased with increasing heigitt age of the regeneration on all
plots similarly (Fig. 5), but there was significadifference between plots P109 and P209
comparing with plots P309 and P409, respectivelyugKal-Wallis: H (3, N= 431) =
17.61596 p =0.0005). Fig. 6 shows the yearly timerse development of height increment of
regeneration, which increased after 2005 on alisplout most on plot P409. The difference

between height increment before and after disturbavas not statistically significant.
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Fig. 5. Relationship between annual height incraraed regeneration height in 2009.
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DISCUSSION
Stand structure

Two main factors are responsible Rrabiesmortality in subalpine forests. The most
important factor are wind and snow causing upr@ptinstem breaking. Other causes of death
are fungal pathogens and bark beetle leading to fohmation of standing dead tree
(ZIELONKA 2006b). DBH distribution in the decay classes stubvhat the dead trees are
mainly of second decay degree, which means thdtdlks had died because of the bark beetle
attack. Thinner tree accounted for only 18 %. Timalker size of these trees indicates earlier
mortality due to self-thinning process caused bynpetition for light, which depends on
stand density (ELONKA 2006a).

Bark beetle oubreaks are usually connected witheffects of others disturbances
(KuLakowski et al. 2003, KILAKOWSKI & VEBLEN 2002), in our country they mostly follow
after strong wind disturbances. In the surveyeddirthe living biomass suddenly changed to
dead biomass - dead trees and snags. In the colitgee, the volume of decaying lying
wood will increase due to degradation of the pasgand. Individuals of dead spruce can
remain staying for 20 years HeksA 1998, STONEN 2001, SORAUNET & RoLSTAD 2002)

and the length of this period can significantiywsldown the wood decay @.oNka 2006D).
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Lying logs could provide suitable microhabitats fspruce regeneration in the future

(KUPFERSCHMID& BUGMANN 2005).

Regeneration

Natural regeneration guarantees forest continmtgpace and time @@&ssi et al.
2004). The regeneration was dominated by Norwaycgpmwith 96 % of the individuals,
which is in agreement with other studies from tiniea (ANASOVA & PRACH 2004, BAUER et
al. 2008, R\CE et al. 2009, 8oBODA et al. 2010iZKovA et al. 2011). Rowan accounted for
the remaining proportion and occupied thus a Igeveportion of the regeneration than on the
Bavarian side with up to 10 % @édricH 2009, &HL 2001). The share of other pioneer
species was insignificant. This may be attributedhie requirements on soil disturbance of
these species, which did not take place after #nk beetle outbreak @briCH 2009). The
low proportion not only of rowan indicates that dst development after bark beetle
disturbance does not correspond to classical tbeaf forest development, when pioneer
species are gradually replaced by climax specieRikl 1995). The very low presence of
rowan was probably caused by browsing damagePfKRSCHMID & BUGMANN 2005,
ZENAHLIKOVA et al. 2011,CizkovA et al. 2011). Rowan grows faster than spruce,idut
completely absent in some areas. In the mountamcspforests, spruce has a dual role as
both pioneer and climax tree specieg€(RICH 2009). Rowan occurs only disseminated with
spruce not forming initial forest.

The height structure indicates continual regermaraecruitment even before the death
of the main tree canopy. On average 93 % of thenegtion was higher than 20 cm, 61 %
was over 50 cm. The regeneration structure hasdirdeen stabilized and reflects the
structure of the future tree layer. Individualstioé lowest heights were rare, probably due to
the high vegetation cover, which is not suitable geedling establishment and growth and
due to the lack of seed source®ERETT et al. 1998, RmmIG et al. 2006). As saplings were
growing up and supply of seeds and new seedlingsre@uced, there was a gradual shift of
individuals from the lowest to higher height class8pruce does not create persistent seed
bank though this is questionedREEN et al. 1999). The tree layer has completely dred i
a vast area and new seeds have therefore to &roeremote living stands. Some higher
trees can survive the disturbance. This older toddsw heights were growing on the plots,
which were growing under the tree layer shade ltstileath. These trees were able to spawn
(personal observation). The development in the aheavs a good adaptation of spruce and

rowan to bark beetle disturbances. Rowan seedslistigbuted by birds, spruce seeds are
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spread by wind. EssIG et al. (1995) recorded spread of spruce seedgdistance of 1000 m
from the source. It seems that high seed produ@mhbark beetle outbreak occurrence are
highly correlated. Both events are favoured by lsimglimatic conditions. Bark beetle attacks
trees older than 70 years but spruces are ableottupe seeds earlier €dricH 2009), in
open areas already at the age of 40 years.

Low numbers of the smallest seedlings may bebated to the lack of suitable
microsite conditions such as mineral soil or deagywood (S0OBODA et al. 2010). The
dieback of the tree layer leads to improved ligbnditions and the development of
herbaceous vegetation, dominated by the grassaemagrostis villosaandAvenella
flexuosa Vegetation succession is an important factorfdoest regeneration (JULUVAINEN
1994, RmMmIG et al. 2006). Vegetation competes with the segdliior water, nutrients and
light (HOLEksA et al. 2007). It shades regeneration and suitabierosites for their
establishment and growth.

The type of microsite is an important factor foprige regeneration density
(KUPFERSCHMID& BUGMANN 2005). In our study, regeneration was most aboindase to
shags and stumps on the microsite tree foot. Témtion of regeneration clusters around trees
may have several causes. Light intensity is lowext o living trees, but on the other hand,
competition with herbaceous vegetation is loweb@tween the root swellings, humidity is
higher and nutrients conditions better due to tlewrunning down the trunk @CH &
MATZNER 1993, MANDERSCHEID& MATZNER 1995). Additionally, snow melts earlier close to
trees and vegetation period is thus longer at thasmosites. The possibility of seed
deposition in the hollows, as seeds are driftedgibe snow, is also hypothesised in relation
to the earlier snow melting next to trunks. Treest died before the disturbance and are in
a more advanced stage of decomposition providatdaitsubstrate for seedlings in the form
of tree breaks close to the ground, stumps or diegayots). Decaying wood (stumps, shags,
lying logs and windfalls) is considered suitablecrosite for spruce regeneration QRPEL
1989, KUULUVAINEN et al. 1998, IBFGAARD 1993, FOLEKSA 1998, ZELONKA 2006a, BIER
et al. 2007, MTTA et al. 2006, BCE et al. 2009, $0BODA et al. 2010). This is in accordance
with our results on lying logs as the second muogidrtant microsite for regeneration. The
coarse woody debris play an important role in watexilability (BAIER et al. 2007), nutrition
dynamics (LissoN et al. 2007) and regeneration protectionCHSNENBERGER 2002,
KuPFERSCHMIDet al. 2003) providing a safe microsite especialyhe first year of seedling
life (MoORI et al. 2004). Regeneration density and its pramorgrowing on dead wood

increase significantly with altitude @(1EkSA et al. 2007). The amount of dead wood is
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therefore crucial for stand regeneration in mountarests. Important factors that influence
the amount of decaying wood are severe winds, ,firesects and pathogenic fungi.
Depending on the mortality factor, the coarse wodelyris volume changes suddenly, as is in
the case of large disturbances (fire, windstornm)slowly and continuously (ELONKA
2006a). Taking together the microsites tree fogihd logs, stump and windfall, 80% of
regeneration was linked to the dead wood in owtsthEURICH (2001) showed that 45% of
regeneration was found on or near dead wood. Togoption of regeneration connected to
death wood was very high even though the amoundeatl wood was very low because of
previous management of those forests.

Only a low proportion of regeneration was foundititer, which is in contrast to other
studies (ENAHLIKOVA et al. 2011, INASOVA & PRACH 2004). This may be explained by the
low proportion of this microsite on our plots. Aftihe dieback of the mother stand, abundant
herbaceous vegetation developed on the site. Littea suitable microsite for seedling
establishment (BNSSEN 2003, ZNAHLIKOVA et al. 2011), but it becomes overgrown with
herbaceous vegetation in the course of progressiveession.

The most common microsites were the grasSatamagrostis villosaand Avenella
flexuosa In spite of their abundance, these micrositesewsst suitable for the spruce
regeneration. Unsuitability of grasses and fermssfwuce regeneration is confirmed by other
studies (KWPFERSCHMID& BUGMANN 2005, HNASOVA & PRACH 2004, ZNAHLIKOVA et al.
2011). About one quarter of regeneration was fanngkgetation on two plots, however, no
small individuals were found on this microsite. ¥hégeneration probably established in litter
or moss before these microsites were overgrownigiyen vegetation, where higher spruce
individuals had higher survival rateso(ASOVA & PRACH 2004). Plants of lower vegetation
layers in the immediate vicinity of seedlings cotepeith them for water, light and nutrients
(CORNETT et al. 1998). Grasses growing in dense carpetdbigreompetitors of seedlings
(HANSSEN 2003, DAclI et al. 2005).The strong link between regeneragiott dead wood, as
described in our study, proves that regeneratiass dmt occur randomly, but its occurrence
varies with substrate.

The regeneration age estimation was based on théeruwof verticils or their scars on
the main stem. This method is very easy and alaisnple and non-destructive estimate for
a large number of seedlingsihNassoN 2002). The age determined by this approach and age
determined by ring numbers was well correlatedrémeneration of up to 20 years in age.

Verticils and scars are well noticeable in theshviduals and the measurements are therefore
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robust against mistakes. This method of age detation has been successfully used in
previous studies (@ssiet al. 2004, ELONKA 2006b, B\CE et al. 2009).

The age structure of spruce regeneration is gremlpyenced by seed years
(ZIELONKA 2006b), which in our conditions occur at intervafs to 10 years. The interval
increases with increasing altitudeditksaA et al. 2007). The regeneration height structure
had approximately normal distribution with a pedifted to the left. The extremely low
proportion of the smallest and also youngest imtligls was remarkable, indicating lower
generative regeneration in the years after the ranopy dieback. This can be attributed to
the lack of sources of new seeds, seed years gratticular to competition with vegetation.

Based on the relationship between height and &gerdgcent height of the regeneration
that established at the time of the stand diebacidcbe estimated to range between 51 and
116 cm. The weak relationship between the height age of regeneration and increasing
error in the age estimate with increasing heightndt allow accurate estimation of the
proportion of individuals established in each y&dre current regeneration height structure
and the relationship between age and height, hawerabled the approximate deduction that
in average one third of the individuals belongeddwance regenerationr@ssi et al. (2004)
reported advance regeneration contributing with 26%otal recovery. Advance regeneration
has its origin in the structural changes in candpgng forest development. The recruitment
of new trees can occur immediately in responseaddrmation of any new gap (HEKSA et
al. 2007).

Seedlings established before the disintegratioim@imain canopy play an important role
in forest regeneration @ssi et al. 2004). The presence of advance regenenadrces the
risk of forest regeneration failure due to the laflseeds after large disturbances of the tree
layer. When herbaceous vegetation develops afeeroffening of the stand, the advance
regeneration is higher and thus more successfidnmpetition with the expanding vegetation.
Additionally, it also constitutes a continuouslypexding regeneration core with the highest
individuals in the middle and the lowest on thepeery (GRASSI et al. 2004).

The positive linear relationship of height and heighcrement suggests good growth
conditions. Height growth is influenced by the sifethe individual, canopy, altitude, the
course of the spring snow melting and the percentigcover of high shrubs or herbs
(KuPFERSCHMID& BUGMANN 2005, GWNNINGHAM et al. 2006a,b). Light conditions became
favourable for the regeneration growth due to tisentegration of the upper tree layer, but no
statistically significant increase in height increamh was recorded in our study, in contrast to
other authors (MTSLAID et al. 2005, MTSLAID et al. 2007, IHurIicH 2009). This may be
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attributed to the sudden change of conditions (eatpre, light) after the disintegration of
the canopy. This may have caused severe physialogfiess to the present regeneration and
favour the herb layer development, which later bited the establishment and development
of the seedlings. Similar results, when the natgmalund vegetation inhibited natural
regeneration, were reported by10(1989) and nci (2002). METSLAID et al. (2007) found
that spruce needs 4-5 years to adapt to the neditaors arising after release and the period
is longer in older individuals. @NINGHAM et al. (2006b) confirmed that seedlings tend to
grow better in open than in closed stands and @ptgrowth conditions were found under
intermediate canopy. The positive response of segllto canopy reduction is based on
higher availability of direct and diffuse radiatio@n the other hand, seedlings prosper from
partial shade, which provides protection againsiperature extremes and fluctuations and
potential drought (INASOVA & PRACH 2004). They therefore grow best under intermediate
canopy, because this environment reduces climatieegs and simultaneously provides
enough light for photosynthesis GNIGHAM et al. 2006a). Standing snags provided partial

shade of regeneration and of forest soil on theiastlplots.

CONCLUSION

We described the pattern of spruce regeneratiorelased to stand structure and the
importance of advance regeneration for the stamdvesy following severe disturbance.
Following the bark beetle outbreak in 1990s, a nieee layer was removed, when most of
the snags show decay stage 2. Only few severall sizal trees survived the outbreak.
Norway spruce is dominant species in young regéoeragohort, with only small share of
Rowan (4 %). Norway spruce regeneration mostly oecu at two main microsites:
Aggregated at the base of snags or stumps andeathetid wood mircosites. Height structure
of the regeneration showed left skewed distribytiwith mean 0.72 m and median 0.65 m
height, respectively. Low numbers of young seedlisigow, that the regeneration recruitment
is rather low. Probably as a result of low seedremwand development of an herbaceous
vegetation following death of main canopy. Advamegeneration had a crucial role in the
forest regeneration and accounted for 34 %. Basdt@age structure analysis, height of the
11 years seedling established during the year athdef the main canopy was estimated from
76 to 116 cm. Regeneration height increment ineetasiring the study period, probably due
to the increasing height of the regeneration. The-teeight structure analyses showed high

variability and relatively slow height developmetiterefore stand recovery following the

82



main canopy death. The height growth of regenarasisowed also delay of several years
following the death of the main canopy.
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Dynamika piirozené obnovy horskych leé bezpros¥edné po odun¥eni
matei'skych porosti vlivem piasobeni lykoZrouta smrkového
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Abstract

We analyzed characteristics and dynamic of natuwgéneration in mountain spruce forests in Natiqraak
Sumava after bark beetle disturbance. In 2009 wa&bkshed 5 square plots 50 x 50 m and in each ot
analyzed every year natural regeneration in permtssguares 5 x 5 m. We recoreded species, heigtitosite,
age, damage and because the infividuals were tasgyebuld monitor individual development of seegéinThe
amount of regeneration had a big variability. Th&imspecies of regeneration was spruce, rowan mutanly
in few numbers and was very damaged by deers. \&gséal on spruce. During the period 2009 — 2011 the
number of regeneration decreased on all plots ailyilBetween 2009 and 2011 26 % of seedlings died.
mortality differed in height, small seedlings upl® cm have much higher mortality (35 and 22 %00%2010
and 2010/2011 respectively) compared to largerlsegd(8 and 9 %). The highest density was on styrtipe
lowest in mosses. The regeneration mortality défieaccording to microsite. The highest was inrlitad
mosses, the best survival was on stumps. The meitmled that the survival probability of regenematio
depends on its height and type of microsite. Thenptis extraordinaly microsite with low mortalitgrf small
seedlings. For higher individuals on stumps thetatity little bit decreased probably due to selfatiing caused
by interspecies competition. This is confirmedthy dependence of height increment on type of reitrdhat
has been found in regeneration up to 50 cm. Thdleshaeight increment was recorded on the stungphatight
of regeneration from 10 to 50 cm.

Key words: mortalita, disturbance, NP Sumava, nsiteo height increment

UvoD

Predpokladem trvalosti a dynamické vyvazenostirqaniho spoléenstva je firozena
obnova. Mize v3ak probihat jen v mistech, kde se podminkytento proces vytu@ji
oduntenim nebo rozpadem jednotlivych sloZek starSi geeelesa (Kordel995), ke kterym
dochazi vlivem idznych druli disturbanci. Po disturbancich se vyskytuji rozdily
v uchycovani, wstu, vyvoji, gezivani a reproduwkich charakteristikach jedifica populaci
(Landis et al. 2005). Znovu osidleni stanéy&vysledkem kombinacekolika faktort, jako

je opad semen, schopnost mikrostan@vizhchytit semena a schopnost jednotlivych
rostlinnych druli uchytit se airst v podminkach daného mikrostano¥i@imon et al. 2011).
roz8rovani semen, Kieni a raného vyvoje semeka (Mori et al. 2004). Obeeénse udava,
Ze pro aspdSnou pirozenou obnovu smrku musi byt sghy tfi hlavni podminky: zdroj
semen, vhodnéipodni podminky a mikrostanovéstyskytu (JonaSova & Prach 2004). S tim
souvisi mnoho dalSich faktar Vyznamnost jednotlivych faktér pro obnovu se podle

raiznych autoll liSi. Mezi jejich obrovské mnoZstvi oviivjicich kliceni, uchyceni, ust
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a prezivani, resp. mortalitu zmlazeni, jsou udavanyupaini dynamika strorin (Rammig et
al. 2006), charakter semenné banky (Mayer et &4R0syvoj vegetace (Mayer et al. 2004,
Rammig et al. 2006),ffiomnost a mnozstvi banky zmlazeni (Brang 1998s$§ret al. 2003,
Rammig et al. 2006), charakteristika nfakgych porost (Sterba et al. 1997), historie vyvoje
porosti (Sterba et al. 1997), okus &V (Ott et al. 1997, Sterba et al. 1997, Hansser8200
Cunningham et al. 2006b), &elné podminky (Mayer et al. 2004), faktory soujide
s vihkosti, alelopatie, dostupnost Zivin (Hanss@03), mraz a snih (Vacek & Podrazsky
2003, Cunningham et al. 2006b), vnitrodruhova kaope (JondSova & Prach 2004)
a kompetice okolni vegetace (Canham et al. 1998ss6& Bagnaresi 2001, Vavrova 2009).

Tyto faktory pisobi v fiznych fazich vyvoje jediriczmlazeni odlis& V prvni fazi
Zivota jedince (kkieni) ma na fezivani semer&ti nejwtsi vliv velikost semen, ktera ma
rozhodujici vliv v prvnich tydnech Zivota jedinamkud si nevytvii pravé listy (Green et al.
1999). V této fazi typ mikrostanov&iehraje Zadnou roli. Nejtsi mortalita obnovy je
v prvnim roce Zivota jediric zejména v pibéhu prvniho léta (Lassig et al. 1995,
Wohlgemuth et al. 2002). Mortalita je v tomto obdaolbrovska (Granhus et al. 2008) a je
zpiusobena zejména vysychanim substratazil semenéi tedy zavisi na kvalitsubstratu,

v kterém KIgi, a hlavié na jeho schopnosti zajistit rostlinlostatek vody (Kozlowski 2002).
PredevSim hrabanka a mechové patro rychle vysydlajiepsi pezivani jeding je proto na
mikrostanovistich mineralnigpla, humus a tlejicitdvo ve vySSim stupni rozkladu, kde je
porovitost nizka a vodaime pronikat vola prostednictvim vzlinani (Green et al. 1999).

V dalSi fazi maji nafgzivani semer&a vyrazny vliv dalSi faktory, zejména&elné
pon¥ry, vnitrodruhova kompetice a konkurence ostatnidhkych rostlin, které vedou
k vysoké umrtnosti nejmladsich stadii smrku dolét§Simard et al. 2003, JonaSova & Prach
2004). Obdobi fezivani semergéia do doby dosazeni 10 cm je vice kritické nez obdobi
Kliceni (Streit et al. 2009). NejmladSi jedinci magjuitSi prostorovou &asovou variabilitu.
NejvétSi mortalita je pré&u nejmladSich jeding tedy u jednoletych semetid (Lassig et al.
1995, Wohlgemuth et al. 2002). S rostouci vySkoutatitea zmlazeni klesa (Hanssen 2003,
Baier et al. 2007). ¥Si semen&y jsou mé® nachylné na sucho, lépe konkuruji athy
a Ziviny a maji ¥tSi Sanci pezit po poskozeni (Hanssen 2003).

Tato prace se zabyva povahou a charakteristikafitbzené obnovy lesa po
disturbanci zfisobené emnozemin lykozrouta smrkového. Cilem prace bylnamenat
a vyhodnotit pedevSim data o populai dynamice generativni obnovy horskych smrkovych
lesi po jejich napadeni lykoZzroutem smrkovym a po rdisden odurfeni matéského

porostu. K tomu jsme kvantifikovali prostorovécasové zminy ve vyskytu semewiid,
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prezivani a st zmlazeni v porostech v okolit&niku. Zaniiili jsme se pedevsim na
pocetnost, mortalitu atst zmlazeni ve vazbna fizné typy mikrostanoviSa porostnich
podminek. Specifickymi cili této prace bylo zodpdst na nasledujici otazky: (1) Jaka je
mortalita zmlazeni v prvnichigch letech po odufani matéského porostu? (2) Jaka je
vySkova struktura zmlazeni a jak sghém sledovaného obdobiem? (3) LiSi se mortalita
podle vySky jeding? (4) Na jakém typu substratu se zmlazeni nejviskytuje a jaky vliv
ma mikrostanovist na gezivani jeding? (5) Ma typ mikrostanovi§tvliv na vyskovy fist

jedinai? Tato praceimasi vysledky z prvnictidch let sledovani vyvoje zmlazeni.

METODIKA

Popis lokalit a prirodnich poméra

Vyzkumné plochy byly zaloZeny v oblastitézniku, Prameh Vitavy, Trampusova
kiizku a Javii slag v porostechcerst napadenych lykoZzroutem smrkovympg
typographu¥ v roce 2009. Rozmezi nadis&é vysky této oblasti je 1175-1280 m. Klima je
zde VIR s pfimérnym mnozstvim srazek kolem 1500 mm za rékppimérné rani teplot
kolem 4 °C. Plochy byly vybirany na zaktadodkladi managementovych map v porostech
s predpokladem bezzasahového hospeda a v roce zaloZzeni bylgerstw® napadené
lykoZzroutem smrkovym, bylo tak moZné&eplpokladat jejich odukeni kEhem nasledujici
veget&ni sezony, ke kterému pak skére doslo.

Lesni porosty jsou tweny mozaikou horskych stfin. V lesnich porostech dominuje
smrk ztepily Picea abiey mér¢ je zastoupen jéb pt&i (Sorbus aucuparia Rostlinna
spole&enstva jsou klasifikovanaigvazié jako ftinové sméiny (Calamagrostio villosae-
Piceetum a papratkové sniny (Athyrio alpestris-Piceetum), nebo podieaé smginy
(Sphagno-PiceetumBazzanio-Piceetujr(Neuhduslova & Eltsova 2003). Z pohledu lesnické
typologie gevazuji Kyselé sndiny, mére ale gesto vyznamé jsou zastoupeny Podiené
a Podmé&ené chudé smimy, Vrchovistni smtiny a Podméené klenové snimy.

Jedna se o porosty, které se nachazeji ¥asmych bezzasahovych prvnich zonach
narodniho parku. Zakladni porostni charakterisplgch 50 x 50 m ukazuje Tab. 1luwd
téchto porosi neni zcela znam. Jedna se o porosty, jejickg s#8pohybuje v iméru kolem
120 let. V minulosti se zdeilo, ¢imz doSlo prav&podobr ke snizeni mnoZzstvi tlejiciho
dieva v porostech. Podle historickych magil@ha 3.) byla ¥tSina zkoumanych porast
v roce 1862 starSi 120 let. Nasledna fimd pontila zcela pouze jednu plochu a jedna byla

zasazena jetastene.
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Tab. 1. Zakladni porostni charakteristiky trvale vyzkumhyaioch 50 x 50 m.
P10 P11 P12 P13 P14

Stromové patro (JR+SM)
Vyc&etni kruhova zakladna Zivé stromy?i(ha) 4,8 55,2 37,1 50,7 46,3
Vycetni kruhova zakladna souse nad 1,3 m vy3kyha) 50,3 8,1 3,6 12,9 5,8
Vy&etni kruhova zakladna souse pod 1,3 m vy3kifHa) 36,2 16,9 17,0 14,2 15,0

Pctet zivych strom na 1 ha 44 476 288 624 304
Poset sousi nad 1,3 m vysky na 1 ha 460 272 38 460 136
Patet sousi pod 1,3 m vysky na 1 ha 544 352 380 312 4 44

358 | 370 | 388 | 301 | 428
(102) | (106) | (116) | (111) | (104)
339 | 180 | 201 | 157 | 217
(160) | (74) | 11) | (92) | (93)

Pramér d1,3 zivych strorfa (mm)

Prameér d1,3 sousi nad 1,3 m vysky (mm)

Zapoj z hemifoto (%) 71 87 82 82 78

Zmlazeni

SM zmlazeni (nad 0,2 m vysky) (ks/ha) 7732 3448384 | 7592| 2024

JR zmlazeni (nad 0,2 m vysky) (ks/ha) 44 452 25724 172
Shér dat

V roce 2009 byly zaloZeny trvalé vyzkumné plochgoploze 0,25 ha (50 x 50 m). Na
plochach bylo pomoci technologie FieldMap z#&mo stromové patro, mrtvéiavo,
zmlazeni a vegetace. Na zallariskanych 0ud& o zmlazeni a vegetaci bylo vybrano na
kazdé ploSe Stveral tak, aby pokryvaly variabilitu v @tu jedindi zmlazeni a zastoupeni
dominantniho typu vegetace. Jednotliv&erce byly vybirany zammné podle vyskytu
dostaténého mnozstvi zmlazeniaznych vyskovych d. Na kazdém z g ctverai byla
vytyéena permanentni tsiploSek 0,5 x 0,5 m, ve kterych byly sledovany émgn
mikrostanovig§ a popul&ni dynamika zmlazeni.

V kazdé ploSce bylo zaznamenédno veskeré zmlazen¢hoz bylo zjis¢éno: druh,
vySka, mikrostanovist vyskytu. Byla rozliSovana tato mikrostanoviSthrabanka, lezici
kmen, pahyl, p@&z, mech a jednotlivé druhy vegetace. Zvl@Se byli zaznamenani jedinci
rostouci v blizkosti paty stromu. U zmlazeni o &$oensi 20 cm byl spten wk pomoci
piesleri a jizev po peslenech. Byl zaznamenan také vyskyt jiz othlého zmlazeni,
u kterého byl ufen druh, vySka, &k a mikrostanovist Tito jedinci byli odstraéni z plochy.
VSichni jedinci zmlazeni &sSi 10 cm byli ozn&ni kovovymi Stitky pro moznost sledovani
jejich dlouhodobého vyvoje. Stejné i&ati na &chto plochach praihlo v letech 2010 a 2011,
kdy bylo gremeteno veSkeré zmlazeni, dostitkovani jedinci i dokyy80 cm a no¥ prirostli
a zaznamenandippomnost a druh poskozeni zmlazeni. V prvnim roégeni (2009) byla pro
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kazdy ctvergtek 0,5 x 0,5 m od#ena pokryvnost mikrostanovis Toto odeéteni bylo
zopakovano v roce 2011.

Analyza dat

Patty zmlazeni byly stanoveny jako sy potu zmlazeni na jednotlivycttvercich
5x 5 m na dané ploSe dohromady. Mortalita bylao¢tgna, jako podil ptiu pezivSich
jedinal z paateniho patu ziveho smrkového zmlazeni podle plochy, rokuonelsky
jedinai.

Celkovd plocha mikrostanovést byla spdétena podle odgené pokryvnosti
jednotlivych substréit Hustota zmlazeni na 1 m2 daného mikrostanbwigla pak spétena
podle pétu jedindi na daném mikrostanovisti a jeho plochy. Tato hastomlazeni byla
spaitena pro vSechnyitroky sledovani, kdy byla brana stale stejnéa pdoatikrostanovist
podle pokryvnosti z roku 2009. Mortalita zmlazeodfe mikrostanovi$ byla vyp@tena pro
veskeré zmlazeni dohromady a déle zVid® zmlazeni do vysky 10 cntetrg a nad tuto
vySku. Mortalita byla stanovena pro nasledujici nogkanovi&t: hrabanka, lezici kmen,
mech, pahyl a kategorie ostatni, kam byla &ma stanovist Avenella flexuosa, Luzula
sylvatica, Calamagrostis villosa a vyvrat. Jeji lgglea hodnota byla spena jako podil
poctu prezivsich jeding na konci a pétu Zivych jedind na z&atku obdobi podle daného
typu mikrostanovi& Mortalita byla vypdtena pro obdobi 2009/2010, 2010/2011
a 2009/2011.

Vyskova struktura zmlazeni byla rozliSovana v wmédech po 5 cm. OdliSnost
vySkové struktury zmlazeni mezi jednotlivymi typyknostanovist byla testovana pomoci
neparametrického Kruskal-Wallis testuiddu nenormality dat.

Ke stanoveni gibéhu pravépodobnosti fezivani smrkoveho zmlazeni byl pouzit
zobecriny linearni model, kde byla testovana zavislostzjvani jedind@ na jeho vysce
a mikrostanovisti vyskytu. Typ rozkni byl zvolen binomicky. K nalezeni spravného
modelu jsme postupovali metodou backward selekcatedgorie mikrostanows byla
zjednoduSena metodou posteriornih@eWdni. Pikazny byl model s interakci mezi vySkou
zmlazeni a mikrostanovigh.

Pro stanoveni vnitordruhové konkurence na daném systratu byl vyptien index
vhitrodruhové kompeticek podle nasledujiciho vzorcék = log(Zhi?/s), kde h; je vyska
piislusnych jeding ve ¢tvereiku, s je plocha mikrostanovi§tv danémctveretku. OdliSnost
indexi kompetice mezi mikrostanovisti byla testovana napetrickym Kruskal — Wallis

testem a specifikovana pomoci mnohonasobného pavamn
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Vliv typu mikrostanovi& na vySkovy pirist zmlazeni mezi roky 2010 a 2011 byl
testovan pomoci Kruskal — Wallis testu pro vySk&aéegorie: 0 — 10 cm, 10 — 20 cm, 20 —
50 cm a 50 cm a vySe. Do analyzy byla zahrnutaosta® hrabanka, mech, pahyl, lezici
kmen a Avenella flexuosa. Rozdilnost mezi konkrétnmikrostanovisti byla porovnana
metodou mnohonasobného porovnani.

Statistické analyzy byly vyg@tany pomoci programu Statistica (Verze 9, Statsoft
nebo v programu R for Windows GUI (R 2.14.1).

VYSLEDKY

V pribéhu obdobi sledovani doslo k poklesuctooveSkerého zmlazeni na vSech
plochach (Obr. 1). K neftSi mortali¢ smrkového zmlazeni doslo na plose P12 (Tab. 3), kd
mezi roky 2009 a 2011 oduslo 34 % jedind. K nejmensSimu Ubytku za dva roky doslo na
P13 a to 0 22 %. Mortalita zmlazeni se liSila pgdleo vy3Sky. Jedinci do vysky 10 cmelin
podstatg vétSi mortalitu nez jedinci vy3Si (Tab. 2). Hodnotazinacni mortality u &chto
mensSich jedint dosahovala hodnot 35 % mezi roky 2009 a 2010 &&@2nezi roky
2010/2011. Rmérna mortalita zmlazeni nad 10 cm ze vSech plocla iyl a 8 % mezi

sledovanymi roky.
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Obr. 1. Zména paetnosti zmlazeni (vSechny druhy) na jednotlivgtlercich 5 x 5 m (stejné symboly) podle
ploch v jednotlivych letech #ieni. Spojit&ara zn&i median ze vSechsp ¢tverai na ploSe.
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Tab. 2. Mortalita smrkového zmlazeni na jednotlivych plach mezi roky 2009/2010, 2010/2011 a 2009/2011
pro zmlazeni do vySky 10 cm, nad 10 cm a pro v&Skerlazeni na plochach. Vysledné hodnoty jsou uwede

v %. Poslednfadek jsou pimérné hodnoty vypé&tené ze vSech ploch dohromady.

[ 20092000 | 2010/2011 2009/2011

plocha mortalita< | mortalita mortalitzli mortalita mortalita mortalitzlal mortalitg

=10 cm >10 cm celkova <=10 cm >10 cm celkova celkova
P10 50 10 22 23 3 7 26
P11 26 11 19 17 9 14 24
P12 34 8 22 27 12 19 34
P13 26 8 17 21 6 15 22
P14 40 11 15 22 8 11 23
pramer 35 9 19 22 8 13 26

Vyskyt zmlazeni na plochach nebyl ndhodny a vyzrama liSil podle typu
mikrostanovi&t. K nejvyznamgjSim patila mikrostanovi& mech, hrabanka, leZici kmen
a pahyl. Podle jednotlivych mikrostanaviSe liSila i mortalita zmlazeni. Zmu hustoty
zmlazeni na 1 fdaného typu mikrostanovigtikazuje Obr. 2. Trend Gbytku zmlazeni byl na
vSechétyrech hlavnich typech mikrostanotiSbdobny, avSak odliSna je hustota zmlazeni na

stanovistich. Nejtsi hustota zmlazeni byla na pahylu, nejmensi vhun¢©br. 2).
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Obr. 2. Zmena hustoty zmlazeni rdytech hlavnich typech mikrostanotig jednotlivych letech gteni. Udaje
jsou ze vSech ploch dohromady pro Zivé sertign& roce 2009. Vysitlivky: M = mech, KD = lezici kmen, HR
= hrabanka, PY = pahyl.

Za sledovanaiit meéieni doslo k nejtsSi mortalie¢ v kategorii ostatni, kam byly
zahrnuty zbylé druhy substéa{Tab. 3). Zectyi nejvyznamgijSich mikrostanovi$ doslo za
prvni obdobi k nejtSimu Ubytku zmlazeni u hrabanky a mechu (22 %hechu #stala

nejwtsi mortalita i Bhem dalSiho obdobi (Tab. 3). Celkomezi roky 2009 a 2011 byla

nejwtsi mortalita v mechu (35 %), nejmensi na pahyld,l1%). Mortalita podle
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mikrostanovig se liSila také podle vysSky zmlazeni. Rozdily mekrostanovisti byly vSak
jen u nejmensich jedifc(do vysSky 10 cm). U tohoto zmlazeni byla nejvy§&irtalita na
stanovisti ostatni, na hrabance, lezicich kmeneateehu byla velikost mortality obdobna
(kolem 40 %, Tab. 3), vyragnse liSil pahyl, kde byla mortalita nejmensi, zadsivané
obdobi 2009/2011 dosahla mortalita pouze 14 %. lzeni vySSiho nezZ je 10 cm jiz nebyly
rozdily mezi mikrostanovisti veliké, mezi roky 200011 se mortalita pohybovala podle typu
substratu v rozmezi 13 — 18 %. |&igact mortality podle mikrostanovi§tbyl Ubytek mezi
roky 2010/2011 podstatmizsi nez mezi roky 2009/2010.

Tab. 3. Mortalita smrkového zmlazeni podle typu mikrostaat pro veSkeré zmlazeni dohromady, pro jedince
do vysky 10 cm a pro jedince nad 10 cm. Vysledrdnbty jsou v %.

Mikrostanov vesSkeré zmlazeni zmlazerf10 cm zmlazeni > 10 cm

ISte 2009/10| 2010/11 2009/1L 2009/10 2010411 2009/11 9GO0 2010/11| 2009/11
hrabanka 22 9 30 33 16 43 12 4 15
leZici kmen 18 10 26 25 16 37 11 5 15
mech 22 17 35 30 23 46 9 10 18
pahyl 10 5 14 9 4 13 10 6 16
ostatni 35 22 49 52 53 77 13 0 13

Béhem sledovaného obdobi se émta vysSkova struktura zmlazeni (Obr. 3.).
bylo vysokych 5 — 10 cm, na ploSe P 14 o vySce 18 €m. V ptibéhu vSak doSlo véthto
téidach k ubytku a postupny riidt paetnosti byl zaznamenan ve vysSich vySkovydatach.

V roce 2011 byla nejgetngjSi vyskovatiida 15 — 20 cm. Na ploSe P14 az 25 — 30 cm.

Podle jednotlivych tyfp mikrostanovi§ se liSila i vySkova struktura zmlazeni
(Kruskal-Wallis: H (4, N = 2864) = 40,32818; p <001). Statisticky vyznamny rozdil
vySkového rozéleni zmlazeni byl mezi stanovisti lezici kmen a memech a hrabanka.
VySkové rozdleni zmlazeni nactyrech nejvyznamgjSich stanovistich ukazuje Obr. 4.
V mechu a hrabancergvazovali nejnizsi jedinci do vySky 5 cm, na ledicikkmenech
a pahylech pak jedinci ve vysSkové kategorii 5 —chl. Ke zn&nému poklesu ptnosti
zmlazeni dochazi kolem 20 — 30 cm. V mechu vygievazovali jedinci do vysky 10 cm.

NejvysSi jedinci dosahovali vysky 130 cm.
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Obr. 3. Vyskova struktura zmlazeni na plochach v jedngtlivletech. Na ose x jsou hodnoty horni hranice

vysSkovych fid, které byly v intervalu po 5 cm. Na ose y jg&giojediné zmlazeni z §i ¢étveral na ploSe pro
danou vySkovourtdu. Plocha P10 a P14 maiji polévi metitko osy y nez zbyvajici plochy.

Pribéh pravdpodobnosti fezivani semeréi podle typu substratu ukazuje Obr. 5.
Prikazna vysla interakce mezi vyskou a mikrostanémstvVyswtlena variabilita modelu je
podle @ekavani nizka (13 %). Z vysledku modelu je pate,u nejnizSich jediricje
zpatatku mortalita extrémhvysoka, po dosazeni vySky 20 cm pak klesa. Tenibéhp je
stejny pro vSechna mikrostano¥iSpouze stanovi§tpahyl ma zcela jinou zavislost. Mortalita
je u nejnizSich jedincnizka, pozdji se zvySuje. | pesto je vSak procentagrivsich jeding
vysoké. Metodou posteriornino &avani jsme ziskali nasledujiciti t kategorie
mikrostanovig§: hrabanka + leZici kmen, mech, pahyl, to znaméemamezi stanovisti

hrabanka a leZici kmen nebyl vyznamny rozdildbpu prav@podobnosti pezivani.
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Obr. 4. Vyskové rozdleni zmlazeni podle typu mikrostano¥iste vSech studovanych ploch. Osa x ukazuje
vyskove tidy zmlazeni z roku 2009, osa y pak frekvenci viskgdinai v prisluSnychitidach. M = mech, KD =
lezici kmen, HR = hrabanka, PY = pahyl.

Pro zjiS&ni vlivu vnitrodruhové kompetice na daném mikrostasti byl vypaiten
index kompetice (Obr. 6). Ten se mezi stanovisinam liSil (Kruskal — Wallis: H (3, N =
2720) = 164,9039; p < 0,001)iiAMnohonasobném porovnani se mezi sebou vyzéiamn

neliSily pouze lezici kmeny a pahyl, na kterychabidmpetice nejptsi.
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Obr. 5. Graf zavislosti gezivani zmlazeni mezi roky 2009 a 2011 na vyScéeostanovisti zmlazeni.

96



Proké&zan byl i vliv mikrostanovi&tna vySkovy pirast zmlazeni a to pro zmlazeni ve
vSech vyskovych kategoriich do 50 cm (0 — 10 cnm(@HN= 903) =14,134, p < 0,01; 10 -
20 cm: H (4, N= 636) =33,919, p < 0,001; 20 — 5@ & (4, N= 450) = 22,692, p < 0,001;
50cm +: H (4, N= 103) = 1,676, p = 0,795). Nadtuysku nebyl jiz vyznamny rozdil
statisticky prokdzan. U zmlazeni do vySky 10 cm kykznamny rozdil pouze mezi
mikrostanoviSti mech a hrabanka, nejvysgirgst byl na pahylu a hrabance, nejmensi
v mechu (Obr. 7). V kategorii 10 — 20 cm se vyznarmadliSoval pahyl od mikrostanovis
mech, lezici kmen a hrabanka a dale mech od hrgb&dymensi vyskovy jfriust v této
kategorii byl pra¥ na pahylu. V kategorii 20 — 50 cm sesbpSil prirast na mikrostanovisti
pahyl od leziciho kmenu, hrabankyeenelly flexuosyNejmensi byl oft na pahylu, nejtsi

v Avenelle

DISKUZE

Patetnost zmlazeni pokryvala velkou variabilitu i vyiié samotnych ploch &veral.
Tato velka variabilita nam umadje Wwinit z vysledkKi obecrjSi zawry. OdliSna byla
i mortalita zmlazeni, kdy se po prvnim roce sleawvdohybovala v rozmezi 22 — 34 %.
Mortalita jedind se liSila podle jejich vysky, kdy s rostouci vySkklesala (Hanssen 2003,
Baier et al. 2007, Streit et al. 2009, Vavrova 2009 zmlazeni do 10 cm byla téimtrikrat
vétSi. Semengky smrku jsou nejvice nachylné na odumirani dkuv4 — 5 let (JonasSova
& Prach 2004) nebo zhruba do vysky 10 cm (Nilssoal.€2002, Granhus et al. 2008, Streit et
al. 2009). Nej¥tSi mortalita je pak v prvnim Ef{(Green et al. 1999, Mori et al. 2004), kdy
tato mortalita pesahuje i 90 % (Leemans 1991, Zen&hlikova et dl1R0rakovych hodnot
nebylo v naSem ifpad dosazeno, protoZze jednoleté sentkga se na plochach
nevyskytovaly ve #Sim mnoZstvi. Stabilni zaklad nové generacéitzmlazeni ¥tSi nez
20 cm (Gubka 2006). &Si semengy jsou lépe schopny konkurovat okolni vegetaqielé
s ni bojuji o s¥tlo, vodu a Ziviny (Hanssen 2003). Mortalita zmlaizee snizila i s dalSim
meienim. To je pravépodobré dano tim, Ze semetky odristaji a tim jsou meénnachylné
k riznym negativnim vlium zpisobujici jejich odurfeni. To souvisi se zimou vyskove
struktury zmlazeni, kdy dosloébem sledovani k Ubytku nejnizSicHidt Jedinci v &chto
nejnizsich tidach maji nej#tsi mortalitu, takZetast jich odunrela acast se posunula do
vySSich vySkovychitd vlivem vyskového firustu. K nafistu doslo zhruba od vysSky 20 cm.
Semenéky presahujici tuto vySkuipdstavuji zaklad nové generace lesa. Nové seikgiia
negibyvaji, protoZze zde neni zdroj novych semen a snmekytv&i v padé dlouhodobou

semennou banku (Green et al. 1999). Nova sememakhyusela dolét z velké dalky, coz
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vSak neni vyloteno, protoZze semena smrku jsou schopnéiteaZi na vzdalenost 50 m
(Schmidt-Vogt 1986-1990 in JonaSova & Prach 208%),dale doleti &Sinou semena leh
¢ili slabsi nebo prazdna (Hanssen 2003).

Vyskyt zmlazeni se liSil podle typu mikrostanovwiSK nejvyznamgjSim substram
patil mech, hrabanka a tlejicitevo (lezici kmen a pahyl). Preference mikrostanovis
zmlazenim potvrzuji mnohé studie (Hofgaard 1993ulwainen & Kalmari 2003, Jon4Sova
2004, Baier et al. 2007, JonaSova & Bflabva 2007, Svoboda 2007), stejrak @iznivy vliv
tlejiciho deva (Korpel’'1989, Hofgaard 1993, Holeksa 1998, Kuainen et al. 1998,
JondSova 2004, Zielonka 2006a, Baier 2007, Svohlmidal. 2010), jehoZz vyznam pro
zmlazeni roste s nadifskou vySkou (Kupferschmid & Bugman 2005, Holeksale007).
Na pahylech a lezicich kmenech byla B&ivhustota zmlazeni vzhledem k ploSe, kterou tyto
substraty zaujimaly. Vliv typu mikrostanowiha mortalitu zmlazeni potvrzujetné studie
(Ohlson & Zackrisson 1992, Hofgaard 1993, Jona&wArach 2004, Hunziker & Brang
2005, Kupferschmid & Bugman 2005, Kathke & Bruettei2010). Hlavni faktory, které
ovliviuji priznivost mikrostanovigt jsou abiotické faktory, kompetice, vyskyt predétor
mozné chemické interakce, mikroreliéf, humusovaveishloubka pdy, prizemni vegetace
(Hanssen 2003, Kuuluvainen & Kalmari 2003, Diaitiad 2005). K poklesu getnosti
zmlazeni doslo na v8ech mikrostanovistich s obdobtrgndem. Pokles petnosti byl ¥tSi
mezi roky 2009/2010 nez rok nasleduijici, coz jesggpodobré dano odiistanim jeding, jak
bylo diskutovano vyse.

Za sledovanad obdobi doSlo mezi jednotlivymi roky nejwtsi mortalit na
mikrostanovisti ostatni, pod které jsou zahrnugdevsim travy. Ty jsou obetpovazovany
za nevhodné stanoviSpro zmlazeni (Hanssen 2003, JonaSova & Prach ZB&iéy et al.
2007) a celko¥ se na tomto stanovisti vyskytovalo i minimum jeddinNa €chto stanovistich
jsou schopni fezivat az ¥tSi jedinci (Jonasova & Prach 2004). &gt nejvyznamgjSich
typt substratu doslo po prvnim sledovaném obdobi két&jmortalit na hrabance a mechu.
Mezi nasledujicimi roky se mortalita u hrabankyz#daj ale u mechutstala stale nejvyssi.
K odunteni porosi doslo pra¥ v roce 2009, kdy dogfe stromy jedt zaplodily, tudiz na
plochach vyklily malé semengky, u kterych je obrovska mortalita (Mori et al. Q20.
Klicivost se mezi typy mikrostanoviselisi, k rozditm dochézi az v prvnim roce vyvoje
(Mori et al. 2004), kdy je rozhodujicim faktoremstigpnost vody (Greene et al. 1999, Mori et
al. 2004). Pra¥ hrabanka a mech jsou stano¥igichylna k vysychani (Nilsson et al. 2002,
Hanssen 2003, Simard et al. 2003), proto na nicklodk nej¥tSimu Ubytku zmlazeni.
Vysokou mortalitu v mechu i dalsi rok lze vy#it tim, Ze rekteré druhy meah rostou
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horizontal# a zabréuji tak pronikani ktinkia semené&kt do pidy (Kupferschmid et al.
2002) nebo tim, Ze zvySenim dostupnostitlawlivem odunieni matéského porostu doslo
k zvySenémuirstu mechi, predevsim palPolytrichum formosuniKupferschmid et al. 2002).
Na druhé stranSera et al. (2000) zjistila nejnizsi mortalitu echi a nejvy3si, obdolkinjako
my, v porostectAvenella flexuosaNegiznivost mech pro naslednéipzivani potvrzuji také
JonaSova & Prach (2004)riEnivost mech vSak zavisi na konkrétnich druzich (Ohlson
& Zackrisson 1992, Hoérenberg 1997, Kupferschmidlet2002). Hanssen (2003) zjistil po
péti letech sledovani lepSitgrivani jeding v hrabance nez v mechu, coz nazja i nami
zjisteny vyvoj mortality. Zmlazeni nejlépegZivalo na pahylu, stejrtak Simard et al. (2003)
hrabanku zaifiznivé stanovist pro gezivani smrkového zmlazeni (Hanssen 2003, Jonasova
& Prach 2004, Hunziker & Brang 2005, Baier et &072), avSak v fipadt vyskytu silrgjSi
vrstvy hrabanky jsou podminky pro semé&né negiznivé (Brang 1998, Hanssen 2003),
inhibi¢ni &inek na zmlazeni GZe mit také alelopatie apobena rozkladem jelili (Gallet
1994). Riznivost hrabanky tedy zavisi na stanovisti a ktiokggch podminkach (Vavrova
2009).

NejnizSi mortalita byla v ndmi zkoumaném obdoblejidiho deva, zejména pak na
pahylech. Tlejici tevo je obec# povaZzovano za pro&gné, pedevSim ve vyvoji menSich
semendka (Mori et al. 2004). Toto stanovéssnizuje konkurenci vegetace a vlivem vyvySeni
a tim i teplejSich podminek snizuje riziko poSkdzemazem (Diaci et al. 2005) iéZivani
semendékt na tlejicim deve mize byt pozitive ovlivnéno mykorhizou hub (LepSova 2001),
lepSi dostupnosti Zivin a vy$Si nasycenosti vodamrfierman et al. 1995, Baier et al. 2006,
2007). Szewczyk and Szwargrzyk (1996), Simard et(2003) také zaznamenali lepSi
piezivani semer&a na mikrostanovistich tlejicihoreva nez na mineralniagé s bylinnym
patrem nebo v hrabance.

Vyswvétlend variabilita nami pouZzitého zob&éoého modelu byla nizka. To je
zpasobeno tim, Ze na dynamiku zmlazefsgbi obrovské mnozZstviiznych faktofi a my
jsme v modelu zachytili jen dva. Prayadobnost fezivani jedind podle modelu se mezi
jednotlivymi substraty liSila. Na hrabance, mechleZicim kmenu byl gibéh prezivani ve
vyvoji zmlazeni obdobny. Do vysky zmlazeni 20 cn$lddk prudkému poklesu petnosti,
po dosazeni této vySky se mortalita snizovala astla jiz jen trochu. Zcela odliSna vSak
byla situace u pahylu. Kdy u nejmensich jedinedochazelo k velké mortaljtta vzrostla az
u wtSiho zmlazeni. Nizka mortalita u malych jedinoiaze byt zfisobena tim, Ze vySkova

struktura zmlazeni se liSi mezi substraty. Na pahgnéli nejmensi jedinci takovouipvahu
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jako na ostatnich substratech a gravnich je mortalita obeénnejvyssi (Mori et al. 2004).
Na pahylu a hrabance se vyskytovalo vice odroftlejfeding. Narist mortality u &hto
vysSich jeding na pahylech by mohl byt #poben tim, Ze na tomto substratu je hustota
zmlazeni nej¥tSi. Jak semelly odristaji, maji ¥tSi naroky na sitlo, vodu a ZzZiviny

a vlivem vysokych hustot si Zimaji sami konkurovatiimz dochazi k tzv. samopel’'ovani,
jedinci odumiraji vlivem vnitrodruhové kompeticezg8vczyk & Szwagrzyk 1996, Kathke &
Bruelheide 2010). Dale e byt mortalita jedinc rostoucich na vrcholu zejména vysokych
pahyli zpisobena rozpadem paliyivlivem postupujicino rozkladu (Ba et al. 2011).

| v jinych pracich byla potvrzena vyjirieost tohoto mikrostanovist(Bate et al. 2011).
VysSi hustotu zmlazeni na pahylech nez na lezikioenech potvrzuji studie Hofgaard
(1993), Nakagawa et al. (2001), Kathke & Bruelhgi@@10), B&e et al. (2011). Pahyly se
oproti lezicim kme@im nachazeji vySe nad terénem a jsou tak lépe sghopnistat

a konkurovat okolni vegetaci, kterd jim niete tolik stinit (Zhou et al. 2007).i2nive
podminky pro zmlazeni poskytuji @kolik let diive nez lezici kmeny. Rozdil mezi hustotou
zmlazeni na pahylech a lezicich kmenech roste toucisnadmiskou vysSkou, kdy jsou
pahyly vice upednosiiovany (B&e et al. 2011). Zmlazeni je na pahylech tedy sta&si

a ve \tSich hustotach. Tento rozdiligdeme vysitlit nékolika faktory. Pahyl tvii vhodny
substrat pro semetidy bezprostedre ihned po zlomeni stromu. Shnitést deva, ktera
zpasobila zlom, je dostate¢ rozloZzena, aby umoznila G&smeé uchyceni semetid. Pahyly
zakaenené v pidé usnaduji rychlejSi proces rozkladu a maiji lepsi tvar pohyceni semen
(Bate et al. 2011). Semetiy na pahylech jsou lépe chegay proti konkurenci okolni
vegetace, protoZe se nachazeji vySe nad zemi ($#0I@K03). Krom toho se mohou
vyskytovat na bazi pahyljeS€ pred zlomenim stromu nebo i na bazi Zivych stiom
(Takahashi 1994).

VySkovy girast se liSi podle vysky zmlazeni (Cunningham et2@06a) a s jeho
rostouci vysSkou velikost iprastu roste (Metslaid et al. 2007). Obe&cje rist zmlazeni
ovlivnén komplexem interakci Wgich pronénnych, zahrnujicich typ mikrostanoviStNase
vysledky potvrdily rozdilny vySkovyfirast podle typu substratu. U nejmensSich jedido
vySky 10 cm nebyly rozdily jeStveliké a vyznam# se liSil pouze mech a hrabanka, na
kterych byl girast nejmensi a ne§Si. U ostatniho zmlazeni do vySky 50 cm se nejvice
odliSoval pahyl, na kterém byltipist nejmensi. To by mohlo byt &gobeno vysokou
hustotou zmlazeni na tomto stanovisti. Jedinci gejeh rostouci vyskowim dal vice
konkuruji o vodu a Ziviny a&Si jedinci zastiuji mensi,éimz snizuji jejich vySkovytst.

Velkou konkurenci na tomto stanovisti potvrdila jiS®&n& mortalita. Nizky firast na
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mikrostanovistich s odufelym drevem zjistili také v subalpinskych lesich Kupfersath &
Bugmann (2005). Déle by to mohlo bytigpbeno nizkou dostupnosti Zivin poZzadovanych
pro rist (Harmon et al. 1986). U vysokého zmlazeni (n@dch) jiz nebyla prokadzana
negiznivym vlivim vegetace, nejsou zastirh, mohou tedy profitovat zifsunu s¥tla, které

nejvice stimuluje vyskovyifrust (Kupferschmid & Bugmann 2005).

ZAVER

Popsali jsme charakter a vyvoj zmlazeni v porostechtw odunielych po napadeni
lykoZroutem smrkovym a jeho vyvoj v prvnich letepb odunteni matéského porostu.
Béhem sledovani doslo k poklesucptnosti obnovy na vSech sledovanych plochach, mezi
roky 2009 a 2011 oduifalo v ptiméru 26 % jedind. Mortalita zmlazeni se liSila podle vysky,
kdy byla nej¥¢tSi u jedind do 10 cm, jejichz @mérn& meziréni mortalita dosahovala
35a22 %, u jedinc nad 10 cm negekrctila 10 %. Vyskyt zmlazeni se liSil podle
mikrostanovi&t. NejwtSi hustota zmlazeni na jednotku plochy mikrost&i®vbyla na
pahylech, nejmenSi na mechu. Podle mikrostano\sst liSila i mortalita zmlazeni, kdy
nej\étsi byla v kategorii ostatni, kam byly stmny gedevSim travy a dale v kategorii mech.
Nejmensi zji&na mortalita byla na pahylech, za obdobi 2009/28duntelo 14 % jedint
rostoucich na tomto stanovisti. Mortalita podle rogtanovi§ se liSila také podle vysky
zmlazeni. Rozdily mezi mikrostanovisti byly vSakn je nejmensich jedific (do vySky
10 cm). Vyjime&nost pahyk byla potvrzena i modelenig¥ivani jeding v zavislosti na vysce
a mikrostanovisti. Na hrabance, mechu a leZiciclerlenh byl pkbéh obdobny, obrovsky
Ubytek byl u zmlazeni do 20 cm, pak se mortaliteazge snizila. U pahyl tomu bylo zcela
odlisSré. Mali jedinci gezivali velmi dobe na pahylech, jejich mortalita se zvysila az
u WtSich jedind, coz je pravépodobré zpisobenou konkure&mimi boji diky zn&né hustat
zmlazeni na tomto substratu. Rrama mikrostanovisti pahyl a lezici kmen byl index
vhitrodruhové kompetice nejt8i. To potvrzuje i zavislost vySkovéhainistu na typu
mikrostanovi&, ktera byla prokazana u zmlazeni do vySky 50 cejnénsi vysSkovy firast

byl zaznamenan na pahylu u zmlazeni o vysce 10cAB0
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Montane Norway spruce forests of Central Europe have a very long tradition of use for timber production;
however, recently there has been increasing concern for their role in maintaining biological diversity.
This concern, coupled with recent severe windstorms that led to wide-spread bark beetle outbreaks, has
brought the management of montane spruce forests to the forefront of public policy discussions in Central
Europe. In order to shed light on the natural development and current structure of mature montane

Ilf?r}l‘:vlgzstie spruce forests, we established four 0.25 ha research plots in a semi-natural montane spruce forest in the
Competition Sumava Mountains (The Bohemian Forest), Czec.h Repub}ic. We mapped all trees, ex?ract.ed incr.ement
Dendrochronology cores for age and growth-pattern analyses, and inventoried all current tree regeneration, including the
Dead wood substrates on which it was found. Stands were characterized by uni-modal tree diameter distributions

and high basal areas (56.6 m? ha~! on average), indicating a natural transition from the stem exclusion
phase towards the understory reinitiation phase. The stands showed largely single-cohort recruitment
age structures, however, with recruitment spanning seven decades. Our analyses suggest that this cohort
existed as advance regeneration prior to major disturbances in the late 1800s, which included post-bark
beetle salvage logging. Spatial pattern analyses of living and dead stems combined, showed an increase
in uniformity of living trees, pointing to the role of natural density-dependent mortality. However, past
growth patterns and historical documentation suggest that low intensity canopy disturbances (wind and
snow) also caused mortality and diversified canopy structure. Because the stands developed naturally
over the past 120+ years and thus escaped thinning operations, high volumes of coarse woody debris
(94m3 ha1!) and snag densities (546 stems ha—') have accrued. Advance spruce regeneration was quite
abundantand existed primarily on deadwood substrates, even though these occupied only a small percent
of stand area. Because of salvage logging in the late 1880s, these stands do not qualify, according to the
traditional paradigm, as natural spruce forests. As a result, they are recently subject to active management
practices including salvage logging that remove dead and dying trees. Given the importance of deadwood
for forest regeneration and recovery from disturbance, as demonstrated in this study, we argue that dead
wood removal may limit future natural regeneration in these stands. Thus, the purported benefits of
removing dead and dying trees from semi-natural forests must be carefully weighed against the potential
detrimental impacts on natural spruce forest regeneration and biodiversity.

© 2010 Elsevier B.V. All rights reserved.

Stem-mapped plots
Wind disturbance

1. Introduction production and the protection of human populations and infras-

tructures from avalanches and flooding (Krduchi et al., 2000; Brang,

Forests dominated by Norway spruce (Picea abies) cover a
significant area of Central Europe’s mountainous region. These
forests have a very long history of human use, including timber
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2001; Spiecker, 2003). Recent concerns, however, have shifted for-
est management objectives to address biodiversity conservation
(Krduchi et al., 2000). As a result, two national parks have recently
been created - one in the Czech Republic (Sumava National Park),
the other in Germany (Bayerischer Wald National Park) - to pro-
tect montane spruce forests. Together, these two adjacent parks
cover more than 100000 ha of forested landscape. The formation
of these parks has raised many scientific and practical questions
regarding forest management and conservation practices in this
region (Jonasova and Prach, 2004, 2008; JonaSova and Matéjkova,
2007; Miiller et al., 2008; Hais et al., 2009).
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One prerequisite for the proper management of montane spruce
forests is an understanding of their natural disturbance dynam-
ics at both the stand and landscape level (Kuuluvainen, 2002;
Lindenmayer et al., 2006). Such information provides the foun-
dation on which sustainable forestry practices can be developed
(Bergeron and Harvey, 1997; Seymour and Hunter, 1999). Manage-
ment practices developed in the absence of such information may
be unnecessarily controversial, inefficient, or counterproductive.

A number of studies from Central Europe have addressed nat-
ural dynamics of mixed mountain beech-fir forests (e.g., Nagel et
al., 2006; Nagel and Svoboda, 2008; Samonil et al., 2009). Yet few
studies in this region have addressed natural dynamics of subalpine
or montane Norway spruce forests (Motta et al., 1999; Holeksa et
al., 2007; Zielonka et al., 2010). To date, most of the studies on the
natural dynamics of Norway spruce forests have come from Fenno-
Scandinavia (Hofgaard, 1993; Kuuluvainen et al., 1998; Wallenius
et al., 2005; Fraver et al., 2008). Such studies are scarce in Cen-
tral Europe because (1) large areas of unmanaged spruce forests in
which to evaluate natural disturbances are quite rare, and (2) the
long history of human land use makes it difficult to disentangle nat-
ural from anthropogenic influences (Motta et al., 2002). Given the
differences in climate and primary disturbance agents, it is unlikely
that inferences drawn from studies outside this region apply to
forests of Central Europe. For example, the research focus on large
wildfires in Fenno-Scandinavian spruce systems (e.g., Engelmark
et al., 1994) has little relevance to Central Europe. Here, convec-
tive windstorms and spruce bark beetle (Ips typographus) outbreaks
represent the potential large-scale disturbances (Dobrovolny and
Brazdil, 2003; Wermelinger, 2004). Historically, these disturbances
have received little research attention, in part because they were
thought to play a minor role in forest dynamics and biodiversity
(Korpel, 1995; Leibundgut, 1987), and in part because the amount
of damage they caused was thought be the result of previous for-
est management practices. However, a recent chain of events -
severe windstormsin 1986, 1999,2007, and 2008 that caused wide-
spread forest damage leading to extensive bark beetle outbreaks
- has called attention to such disturbances, suggesting their role
may be greater than had been previously thought. These events
have brought the management of montane spruce forests, particu-
larly the practice of salvage logging, to the forefront of public policy
discussions in Central Europe.

Thus, the general objective of this study was to reconstruct
the disturbance history and development of a semi-natural mon-
tane Norway spruce forest in order to determine how these events
have shaped its current structure and composition. The study site,
located in the Sumava Mountains of the Czech Republic, represents
the largest and best preserved natural (origin and development
without human intervention) and semi-natural (minimal human
intervention) spruce forests in the country. A previous study con-
cluded that the forest structure differed throughout an old-growth
portion of this site, probably as a result of the past disturbances
and changing site conditions (Svoboda and Pouska, 2008). In this
current study we examine an additional portion of this site that pos-
sesses a number of features characteristic of mature semi-natural
forest, despite the known history of disturbance and salvage log-
ging, which took place 130-140 years ago. In central Europe, where
true old-growth forests (forests that have escaped harvest and
reached an advanced stage of development) are quite rare, infor-
mation on regeneration, stand development, and stand structure
from such semi-natural forests is the best alternative for inform-
ing management decisions intended to emulate natural processes
(Kulakowski and Bebi, 2004; Motta and Edouard, 2005). Our specific
objectives were to (1) determine the stand origin and disturbance
history of this site using historical documents and methods of den-
drochronology, (2) assess the role of density-dependent mortality
in shaping current forest structure using spatial pattern analyses,

and (3) evaluate seedling substrate preferences to further eluci-
date stand origin and development. Results from this study can
inform management decisions in light of the recent establishment
of national parks and subsequent major disturbances.

2. Methods
2.1. Study area and land-use history

This study was conducted in Sumava National Park (the
Bohemian Forest), southern Czech Republic. The study area is
immediately adjacent to a 600-ha tract of what is considered the
best example of an old-growth spruce forest in the Czech Repub-
lic. The area lies on a gentle north-facing slope (elevation about
1100-1200 m) below the old-growth site on the ridge between
Tristoli¢nik and Trojmezna (48°47'N, 13°49’E). The mean annual
precipitation at this altitude is about 1200-1400 mm, and the mean
annual temperature is about 4 °C (Svoboda et al., 2006b). The soil
substrate in this area consists of Lithic Leptosols, Hyperskeletic Lep-
tosols (Humic and Dystric), and Dystric Cambisols. These soils are
derived from biotitic coarse grained granite. The forest is domi-
nated by Norway spruce (P. abies), with rowan (Sorbus aucuparia)
forming a minor component (Svoboda et al., 2006a; Svoboda, 2007;
Svoboda and Zenahlikova, 2009). The Bohemian Forest was in the
past affected by acid deposition and has been recovering during last
decade (Santrtickova et al., 2007).

We selected the study area in part by using historical forestry
management plans that contained age structures, species composi-
tion, logging intensity, and areas disturbed by wind, bark beetle and
salvage logging, with data extending back to 1856 (Jelinek, 2005).
These plans were digitized and linked with aerial photos (historical
and recent), and recent forestry plans in a GIS. Based on these GIS
overlays, we selected an area of about 300 ha that had been clas-
sified as old-growth forest before 1868. Documented windstorms
in 1868 and 1870 led to wide-spread outbreaks of the spruce bark
beetle in this area, which began around 1869 and persisted at least
through 1880-1890 (Jelinek, 2005). The salvage logging that fol-
lowed transformed the area into a young post-disturbance stand.
Maps from 1902 show the area to be in the 0-20 year age class
(Jelinek, 2005). There were no records of tree planting in manage-
ment plans.

The forest developed naturally (i.e., without human interven-
tion) in subsequent decades. Canopy disturbances from snow and
wind damage between 1922 and 1933 (Jelinek, 2005) caused patchy
tree mortality, which no doubt affected competitive interactions
and growth rates in surviving trees. As of 1948 the study area
formed part of the large no-entry military zone, and no major man-
agement measures were undertaken until 1989 when the military
zone was abolished. In 1991, Sumava National Park was estab-
lished, and the study area became part of the park’s core protected
zone. However, patchy wind damage and bark beetle outbreaks in
the early 1990s created controversy regarding management, and
the area was ultimately withdrawn from the core zone in 1995, at
which time about half of the area was salvage logged.

2.2. Data collection

Four 0.25ha (50 m x 50m) permanent sampling plots (plots
A-D) were established in the study area in 2006 and 2007. Plot
locations were selected according to the following constraints: (1)
plots must be centered within the larger remnants of closed-canopy
forest to avoid edge effects; (2) plots must be dispersed as regu-
larly as possible across the study area; (3) plots could not include
anomalous site conditions such as stream corridors, rock outcrops,
or evidence of recent salvage logging.
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Electronic and laser measuring devices linked to a GIS (Field-
Map®, Monitoring and Mapping Solutions, Ltd.; www.fieldmap.cz)
were used to establish the plots, map all trees and down woody
debris (DWD), map and measure tree crown projection areas, and
establish a grid for regeneration surveys. The areas of individ-
ual tree crowns were summed in a GIS to calculate the percent
canopy openness for each plot. For each tree >5cm diameter at
breast height (1.3 m, DBH), we recorded DBH and height; for each
stump (<1.3m height, >10 cm basal diameter), we recorded top
diameter; and for each piece of DWD >10cm diameter and >2m
length, we recorded large and small end diameters, length, and
decay class (using a five-class system as per Maser et al., 1979).
The volume of each DWD piece was calculated using the conic-
paraboloid formula, which has greater accuracy than traditional
formulae (Fraver et al., 2007). Volumes of pieces in decay classes IV
and V were multiplied by cross-sectional height-width ratios (0.86
and 0.50, respectively) to adjust for collapse during decay (ratios
determined from decayed Norway spruce in Sweden, unpublished
data).

To analyze tree age structure and radial growth patterns, we
divided the plot into twenty five 10-by-10m cells and extracted
one increment core at breast height from the canopy tree nearest
the cell center. We then conducted a complete inventory of tree
regeneration by dividing each plot into hundred 5-by-5m cells.
Within each cell, we recorded the number and heights (in 10-
cm classes) of spruce and rowan saplings >20 cm height, but less
than 5 cm DBH. We also recorded the substrates occupied by each,
using the following four categories: down logs, tree stumps, leaf
litter and vegetation. Spruce and rowan seedlings <20 cm were sur-
veyed in this same way, but only in the central 16 cells in each
plot.

2.3. Data analysis

2.3.1. Stand origin and disturbance history

Increment cores were attached to wooden mounts and shaved
with a scalpel before analyses. The cores were visually cross-
dated by identifying narrow marker years (Yamaguchi, 1991). Ring
widths were measured to the nearest 0.01 mm using a stere-
omicroscope and a Time-Table sliding-stage measuring device in
conjunction with PAST32 software. Following measurement, cross-
dating was verified with COFECHA software (Holmes, 1983). For
cores that missed the pith, we used Duncan’s (1989) method to
estimate the number of years missed, based on the mean growth
rate of the innermost five complete rings. Because Norway spruce
seedlings can become established and persist for decades under
shade, we consider an individual to be recruited into the stand only
when it surpasses breast height. Thus no attempt was made to esti-
mate tree ages since germination; we simply refer to the number
of annual rings at breast height as the recruitment age (we return
to this topic in Section 4).

We evaluated each tree-ring series (i.e., growth pattern derived
form each core) for evidence of rapid early growth, as such evidence
indicates the tree experienced open, free-to-grow conditions at the
time it reached breast height (Lorimer and Frelich, 1989). Trees
were considered to be open-recruited if the mean ring width for
the first 5 years in the series exceeded 1.93 mm (determined by
binary logistic regression of sapling growth in open and closed-
canopy positions, Janda et al., in press), and the subsequent growth
pattern was declining, parabolic, or flat (Frelich, 2002).

To further shed light on stand development, we produced stan-
dardized growth chronologies, using all properly dated cores, to
evaluate stand-level growth patterns through development. We
separated the data into two groups: trees forming members of a
large cohort established in the 1890s, and those that existed, pre-
sumably as advance regeneration, prior to that large cohort. The

chronologies were developed using the ARSTAN program (Cook
and Krusic, 2005) by first fitting a horizontal line through the mean
ring width for each tree-ring series, then dividing ring widths by
the fitted values, resulting in a unit-less index for each year in the
series (Fritts, 1978). Individual indexed series were then averaged
to produce the two standardized chronologies. Using the horizon-
tal line, as opposed to a curve-fitting technique, does not detrend
the series, and thus maintains low- to medium-frequency growth
trends, assumed to be largely the result of disturbance (Veblen et
al.,, 1991).

2.3.2. The role of density-dependent mortality

We used spatial pattern analyses of living and dead trees to
shed light on the role of density-dependent mortality in past
stand development. First, we tested for a shift from aggregation
toward uniformity through stand development, which would sug-
gest density-dependent thinning from competition (Kenkel, 1988).
Second, we tested if the pattern of living trees was more uniform
than that of the living and dead trees combined, also implicating
competition as a driving factor (Duncan, 1991; Shackleton, 2002).

A pair-correlation function (Wiegand and Moloney, 2004) was
used for analysis of the spatial patterning. This function is analo-
gous of the widely used Ripley’s K(r) function (Ripley, 1981; Diggle,
1983), but is considered to be more powerful at detecting spatial
patterns across scales (Wiegand and Moloney, 2004). Approximate
95% confidence envelopes were determined using the 5th low-
est and 5th highest value of 99 Monte Carlo simulations under
the complete spatial randomness null model. Note that this is not
a goodness-of-fit test with exact confidence intervals (Loosmore
and Ford, 2006; Getzin and Wiegand, 2007). All analyses were
performed using the Programita software (Wiegand and Moloney,
2004).

To address the first question, we assessed the spatial pattern of
live and dead trees (pre-mortality pattern), testing against a het-
erogeneous Poisson process. A heterogeneous Poisson process was
chosen because our plots were influenced by first-order hetero-
geneity (Fig. 1). Using methods proposed by Wiegand and Moloney
(2004), a circular moving window with a fixed radius R was used
to estimate intensity (i.e., mean number of events per unit area).
Therefore, our results may be interpreted only up to a radius of
R=10m.

To address the second question, we compared the spatial pat-
tern of live trees (post-mortality pattern) to that of live and dead
trees combined. We reasoned that a shift from a random distri-
bution of live and dead trees (reflecting the pattern of early tree
establishment) to a uniform distribution of live (i.e., surviving) trees
would suggest density-dependent mortality from competition. We
then determined if the live trees formed a uniform spatial distribu-
tion using univariate random labeling as the null model (Wiegand
and Moloney, 2004). Specifically, this test assesses whether the
surviving trees are a random subset of the joined (live and dead
spatial) pattern. This was accomplished by computing the func-
tion g(r) from the observed data, then randomly re-sampling sets
of dead trees from the joined pattern and generating the appropri-
ate confidence limits. A similar approach was used by Getzin et al.
(2006).

2.3.3. Tree regeneration and substrate preferences

We used the x?2 statistic to test the null hypothesis that tree
regeneration density was independent of substrate type. The area
occupied by litter and vegetation substrates (i.e., microsites) was
visually estimated in each 5-by-5m cell. For down-log and tree-
stump substrates, the area was calculated as a trapezoid (logs) or a
circle (stumps) projected onto the ground. Data were pooled from
all cells and plots for analysis.
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Fig. 1. (a) Stem maps of living (bold dark cross) and dead (grey cross) trees, showing a general trend toward spatial uniformity in living trees when compared the combined
pattern of living and dead trees, suggesting density-dependent mortality. (b) Maps of living trees and crown projection areas (dot size proportional to tree diameter), showing
considerable canopy patchiness, even though these sites have not reached the old-growth stage. In both panels, Plots A and B are in the upper left and right, and Plots C and

D are in the lower left and right.

Table 1
Structural characteristics of the study plots. BA=basal area (m? ha~!); DWD =down woody debris; seedlings are tree stems <20 cm height; saplings are >20 cm height.
Live trees Snags Saplings Seedlings DWD vol. % Canopy
BAha! Stemsha~! BAha-! Stems ha~! Stems ha~! Stems ha~! m?> ha! Openness
Plot A 63.8 732 19.2 868 3600 52,225 51.3 30.7
Plot B 60.2 480 20.7 548 5664 35,325 61.8 36.6
Plot C 49.3 364 10.5 276 13,404 20,650 123.6 41.6
Plot D 52.6 628 11.8 492 24,560 62,925 141.0 19.0
Mean 56.5 551 15.6 546 11,807 42,781 94.4 32.0
3. Results The mean seedling density was 42 781ha~!, of which 100% were

3.1. Stand structure
Norway spruce accounted for nearly 100% of basal area, with
rowan the remainder. Data pooled across plots revealed a mean

live-tree basal area of 56.5m?2 ha~! and density of 551 trees ha~!,
with snag basal area at 15.6 m2 ha~! and density of 546 snagsha~!.

250 ~ Dead Stems

B Living Stems
200 -
150

100

Number of stems ha™’'
(9]
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25 125
Diameter class (5-cm midpoint)

225 325 4256 525 625

Fig. 2. Diameter distribution of the living and dead trees (plots pooled) showing the
living trees to be larger than the dead trees, suggesting competition as the mortality
agent as stands developed through the stem exclusion stage. Errors bars represent
standard deviations.

Norway spruce. The mean sapling density was 11 807 ha~! of which
91% were Norway spruce, the remainder being rowan. The mean
DWD volume was 94.4m3 ha~!, after adjusting for collapse of
advanced decayed pieces (see Section 2.2). Though the current
vertical canopy structure is rather homogenous within a site (i.e.,
canopies occurring in one strata), the horizontal canopy structure
is quite patchy, as shown in Fig. 1. In addition to this within-
site patchiness, canopy openness varied quite a bit from plot to
plot, with a mean of 32% openness (SD =9.7). Coarse woody debris
existed across the range of decay classes; however, it had highest
abundance and volume in classes III and IV (sites pooled). Table 1
provides additional plot-level structural data. Both living and dead
spruce trees showed unimodal bell-shaped diameter distributions
(Fig. 2, sites pooled), with the peak in dead-stem diameters about
15-25cm, and the peak for the live stems about 30-40 cm.

3.2. Stand origin and disturbance history

Age structures clearly show a major cohort being recruited
in the 1890s and the two decades that followed (Fig. 3). How-
ever, numerous trees had become recruited in the decades prior to
1890, resulting in a prolonged recruitment period spanning seven
decades (Fig. 3). Analyses of growth patterns suggest open condi-
tions during four of these early decades, as sizeable percentages
of trees recruited in the 1870s, and 1890s through 1910s met the
radial-growth criteria for open-grown conditions (Fig. 3). Further,
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Fig. 3. (a) Recruitment age structures as they relate to historically documented
disturbances (shown by arrows). Open vs. not-open recruitments were based on
early growth rates (see text). (b) Standardized radial-growth trends of the ear-
liest advance regeneration and the post-salvage logging cohort, showing growth
increases (advance regeneration) or rapid early growth (post-salvage cohort) in
response to these known disturbances. The variability of growth during the 1900s is
the result of documented low-severity wind and snow disturbances. (c) Sample size
(number of tree-ring series) on which the standardized growth chronologies were
derived.

standardized growth chronologies reveal rapid early growth in
trees comprising the major cohort beginning in the 1890s, and con-
sistently increasing growth in trees recruited prior to 1890 (Fig. 3).
Radial growth culminates around 1900 and declines somewhat
steadily through stand development.

3.3. The role of density-dependent mortality

Specific results of the spatial pattern analyses (Table 2) varied
somewhat among plots. In the case of the spatial pattern of live and
dead trees (pre-mortality pattern), plot A showed that the pattern
was uniform from 2.0 to 2.5m, followed by a tendency towards
uniformity from 3.5 up to 4.5 m. Plot B showed this pattern to be
clumped from 0.5 to 1 m, followed by a tendency towards unifor-
mity at 4 and 5.5 m. Plot D showed this pattern to be uniform from
0.5 up to 1.5 m. In contrast, Plot C clearly showed spatial random-
ness at all scales for the combined living and dead trees. In the case
of the spatial pattern of living spruce trees (post-mortality pattern),
there was a tendency toward more uniform patterning from 0.5 m

Table 2
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up to 3m in all plots. Evidence was strongest on the Plots A, B and
D and weakest and Plot C, which is consistent with the random
pattern of living and dead trees found there.

3.4. Tree regeneration and substrate preferences

The density of advance regeneration was rather high, with mean
seedling density at 42 781 stems ha~! and mean sapling density at
11807 stemsha~! (Table 1). Densities significantly decreased with
the increasing height of individuals (data not shown), suggesting
higher mortality for large, presumably older, saplings. Results of the
x? test revealed significantly higher observed densities of spruce
saplings compared to expected densities on the logs and stump
substrates, while lower observed densities were found on other
substrates. From 35 to 75% and from 50 to 80% of spruce seedlings
and saplings, respectively, were growing on dead wood substrates
(logs and stumps), even though these substrate types covered only
4-9% of plots area. Spruce seedlings were aggregated in space as a
probable result of this pattern (not shown).

4. Discussion
4.1. Stand origin, disturbance history and stand development

The question concerning stand origin was only partially
answered owing to a low number of samples representing the
period prior to 1900. Nevertheless, our results show that a num-
ber of individuals existed at breast height before the windstorms
of 1868 and 1870 and the bark beetle outbreak that immediately
followed. Here it is important to note that Fig. 3 shows recruit-
mentages (i.e., atbreast height); actual ages(i.e., since germination)
would provide even stronger evidence of the presence of advance
regeneration at the time of these disturbances. For example, whorl
counts of about 40 current saplings from these same plots suggest
and average age of 25 years to achieve breast height. If we assume
the advance regeneration in the late 1800s grew at a similar rate,
we reason that most of the currently living trees existed as advance
regeneration at the time of the disturbances in the late 1800s. This
natural advance regeneration responded to these canopy removals
with increased growth relative to that of the presumably closed-
canopy forest prior to these disturbances (Fig. 3). This response
is even more pronounced during the salvage logging that likely
beganin the 1870s and continued till 1890s (Fig. 3). The large cohort
originating around 1900 likely also consisted of advance regenera-
tion, as well as seedlings established shortly after the windthrow.
The successful establishment of this cohort was likely made pos-
sible by the combination of relatively open canopy conditions and
abundant suitable substrates (addressed below). This interpreta-
tion is consistent with the well-known importance of advance
regeneration in spruce forests throughout the northern hemi-

Results of the spatial pattern analysis of the living and dead tree (pre-mortality pattern) in upper part of the table, and living trees (post-mortality pattern). Results of the
pair-correlation function are interpreted only up to 10 m, due to used method of analysis (see methodology). The letters in the table express: c - clumped, r - random, and u
— uniform. There is a general trend toward spatial uniformity in living trees when compared the combined pattern of living and dead trees.

Plot Distance (m)
05 10 15 20 25 3.0 35 40 45 50 55 60 65 70 75 80 85 9.0 95 100
Live and dead stems together A r r r r u r r u u r r r r r r r r r r r
(pre-mortality pattern) B r C r r r r r u r r u r r r r r C r u r
C r r r r r r r r r r r r r r r r r r r r
D r u u r r r r r r r r r r r r r r r r r
Live stems (post-mortality A r u u u r r r r r r r r r r r r r r r r
pattern) B r u u u u r r r C r r r r r r r r u r r
C r r r r r u r r r r r r r r r r r r r I
D r u u r r u r r r r r u r r r r r r c r
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sphere (Hofgaard, 1993; Kuuluvainen, 1994; Fraver and White,
2005). The combination of these successive events — establish-
ment of advance regeneration, windstorm, bark beetle outbreak,
and salvage logging, all occurring during early stand development
- explains the prolonged recruitment period, which spans seven
decades.

Several lines of evidence reveal that this forest has under-
gone natural developmental processes following its initiation in
the late 1800s. The relatively high density and basal area of liv-
ing trees (56.5m?2 and 551 treesha~!), the high density of dead
trees (546 snags ha=!), coupled with the unimodal diameter dis-
tributions depict a mature stand in transition from stem exclusion
to understory re-initiation development stages (Oliver and Larson,
1996). The declining stand-level growth pattern, following an ini-
tial period of rapid growth, is also indicative of this stage of stand
development (Veblen et al., 1991), as is the relatively uniform,
single-strata canopy structure. This uniformity existed despite the
prolonged recruitment period (spanning seven decades), which
is consistent with Korpel’s (1995) finding that Central European
spruce forests in favorable site conditions develop more or less
homogenous closed canopies, even if within-stand age diversity
reaches 100 years or more.

Competitive interactions, in part mediated by low-severity
canopy disturbances, have also played an important role in the nat-
ural development of this forest. The post-mortality spatial pattern
of living spruce stems, compared to the pre-mortality pattern of
living and dead trees, was more uniform in three of the four plots,
which suggests density-dependent mortality as a result of com-
petition for resources (He and Duncan, 2000; Shackleton, 2002;
Castagneri et al., 2010). Perhaps not coincidentally, the plot on
which this general pattern was not seen (Plot C) had the high-
est percent canopy openness and correspondingly lowest density
of living trees, suggesting that canopy disturbances have played a
larger role, thereby disrupting the spatial pattern that would have
developed primarily from competition. The sheer number of snags
seen on all plots (exceeding that of trees) further attests to the
strong influence of past competition in this forest. Canopy distur-
bances, however, alter these competitive interactions by selectively
removing trees, thereby increasing resource availability to surviv-
ing neighbors. Documented canopy disturbances from snow and
wind in the 1920s (Jelinek, 2005) can explain the stand-level vari-
ability in growth during that time (Fig. 1), and such disturbances
likely explain further variability in the 1940s and 1960s. Additional
evidence for such disturbances were seen as abrupt and sustained
increases in growth (i.e., growth releases) on a number of individ-
ual trees during these decades (data not shown). Finally, the high
growth variability seen in the 1990s is attributed to documented
wind storms at that time (Fig. 3). The patchiness in canopy struc-
ture caused by these disturbances can be seen in maps of canopy
projections for each plot (Fig. 1). Thus both competition and low-
severity disturbance by wind and snow influence growth rates and
mortality, and they contribute to horizontal structural diversity at
the stand level.

However, competition and low-severity disturbances alter
stand structure in quite different ways. In this case of competi-
tion, smaller stems are more likely to die because of poor resource
acquisition (Kozlowski et al., 1991; Oliver and Larson, 1996). This
result was borne out in the diameter distributions of living and dead
trees: although both had uni-modal distributions, the peak in the
dead-tree distribution was about 40 cm lower than that of the living
trees. In the case of disturbances, larger trees with exposed crowns
are more likely to be killed by wind or snow loads (Brokaw et al.,
2004; Canham et al., 2001). Indeed, in these stands we observed
numerous large trees with damaged crowns and broken tops.

By affecting larger and smaller trees differently, competition
and wind disturbance, in combination, create an abundance and

diversity of deadwood sizes. The volumes of coarse woody debris
reported here fall within the natural range of variability for true
old-growth spruce forests from throughout the northern hemi-
sphere (e.g., Kuuluvainen et al., 1998; Jonsson, 2000; Siitonen et
al., 2000; Fraver and White, 2005). The snag volumes reported here
are unusually high, even for old-growth, owing to the transition
from stem exclusion to understory re-initiation.

4.2. Tree regeneration and substrate preferences

The current abundance of spruce seedlings and saplings was
strongly and positively linked to the presence of coarse woody
debris. Even though coarse woody debris substrates occupied only
several percent of the total plot area, the proportion of spruce
saplings growing on such sites ranged from 50 to 80%. The impor-
tance of these fallen logs and decayed stumps as ‘nurse logs’ for
spruce regeneration has been well recognized in Central Europe
(Hunziker and Brang, 2005; Motta et al., 2006; Zielonka, 2006; Baier
et al., 2007; Bace et al., 2009). Because of this strong link between
spruce regeneration and coarse woody debris, the pattern of regen-
eration was not spatially random and varied according to substrate.
In particular, regeneration often formed strikingly linear patterns
(not shown), reflecting the presence of fallen logs. This linearity can
also be seen in the current tree strata, at times in conjunction with
stilt roots, both reflecting the existence of former suitable nurse
logs, which would have been present during stand establishment
in the late 1800s.

The extremely high density of advance regeneration (Table 1) is
attributable to a combination of abundant suitably decayed nurse
logs and the presence of small canopy openings, which have led to
current canopy openness ranging from about 19-42% among plots,
as well as considerable patchiness in canopy cover (Fig. 1). Con-
trary to our results, relatively lower densities of advance spruce
regeneration have been reported in montane forests in this same
geographical region (JonaSova and Prach, 2004; Kupferschmid et
al., 2006; Rammig et al., 2007; Heurich, 2009). However, in contrast
to our study, most sites included in these studies had been repeat-
edly thinned to control bark beetle outbreaks as well as other pests,
which removed the source of dead and dying trees that ultimately
become suitable nurse logs. Thus, our results highlight the impor-
tance of coarse woody debris, as well as partial canopy openings,
for the regeneration of spruce in these forests.

5. Conclusions and implications for forest management

Results from this mature, semi-natural montane spruce forest
show that, in the absence of human intervention, natural processes
such as density-dependent mortality and low-severity canopy dis-
turbances have created ample deadwood, both as snags and down
woody debris, even though this forest has currently not reached the
old-growth stage where such structures might be expected. These
processes have also created considerable horizontal patchiness,
further adding to the overall structural heterogeneity of the site.
The high coarse woody debris volumes, which lie within the natu-
ral range of variability of true old-growth spruce forests (above), as
well as the occurrence of coarse woody debris in various sizes and
states of decay, also highlight the conservation value of these stands
for maintaining deadwood-dependent organisms (Martikainen et
al., 1999; Siitonen, 2001; Kuuluvainen et al., 2002; Penttila et al.,
2004; Pouska et al., 2010). Our results also show that these abun-
dant downed logs serve as the primary substrates for successful
spruce seedling establishment. The ability of this forest to accrue
advance regeneration, even at the end of the stem exclusion stage,
is critical for forest recovery following future disturbances, such as
windthrow or bark beetle outbreak.
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In Central Europe, removing dead, dying or damaged trees
during thinning or salvage operations is a common practice in
montane spruce stands. The practice is justified on the grounds
that it will reduce their susceptibility to attack by various pests
or their vulnerability to damage once attacked (Wermelinger,
2004). Repeated entries of these types have led to dramatic reduc-
tions in coarse woody debris abundance in central Europe (Biitler
et al., 2004; Lachat and Biitler, 2009). As a result, the quality
and quantity of nurse logs suitable for spruce regeneration is
correspondingly low, which dramatically reduces the density of
advance regeneration. Recent concerns over the failure of natu-
ral spruce recruitment following stand-replacing disturbances in
Central Europe (Kupferschmid et al., 2006; Rammig et al., 2007)
might be most easily attributed to the absence of nurse logs owing
to these past management practices. Because dead wood requires
several decades to decay to the point of providing suitable seedbeds
(Zielonka, 2006), these practices compromise spruce regeneration
for decades beyond their initial occurrence. Without dead wood
to support spruce regeneration, we must rely on artificial regener-
ation (i.e., planting), which is especially expensive and laborious
in mountain regions, and may not be feasible over large areas.
Thus, the purported benefits of removing dead and dying trees from
semi-natural forests must be carefully weighed against the poten-
tial detrimental impacts on natural spruce forest regeneration and
biodiversity.

Because of salvage logging in the late 1800s the fairly homoge-
nous vertical canopy structure, these stands do not qualify -
according to the traditional paradigm - as natural spruce forests
(Korpel, 1995). By not qualifying, they are thought to have lim-
ited conservation value, and are thus subject to active management
practices, including salvage logging. However, recent studies sug-
gest that this paradigm should be at least partly reconsidered
(Kulakowski and Bebi, 2004; Holeksa et al., 2007; Svoboda and
Pouska, 2008; Zielonka et al., 2010), because semi-natural stands
may also contain significant structural elements that support bio-
diversity. Infrequent moderate- to high-severity disturbances such
as windstorms and bark beetle outbreaks in semi-natural forests
may diversify these stands, thereby enhancing these structures
(Miiller et al., 2008). The stands and stand structures evaluated
in the current study are ideal examples of semi-natural forests
that developed following this type of high-severity disturbance. In
fact, Svoboda and Wild (2007) showed that in the Bohemian For-
est region several thousand hectares of forests similar to the one
evaluated here may exist.

The conservation value of semi-natural, maturing spruce forests
has been documented elsewhere in northern Europe. For example,
both Storaunet et al. (2000) and Jénsson et al. (2009) found that
spruce forests 100-150 years post-disturbance (i.e., comparable in
age to stands in the current study) contained many, but not all,
the important structures of true old growth. This fact forms the
basis of the woodland key habitat programs of Nordic and Baltic
countries, in which areas are voluntarily set aside, regardless of
their management histories, because they support structures and
species important for biodiversity protection. Adopting such a view
in Central Europe may be timely given the demonstrated structural
attributes of semi-natural stands, as well as the scarcity of true
old-growth forests in this region.
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7. OBECNE ZAVERY

Hlavnim tématem této prace bylairpzend obnova horskych smrkovych tiepo
velkoploSnych disturbancich. V tomto konkrétnirippt se jednalo o lesy na Gzemi
NP Sumava, které byly napadeny lykoZroutem smrko\j@moz disledkem odurtelo horni
stromové patro. Dynamika a charakteristikyrgzené obnovy smrku po disturbancich byly
zkoumany \erstw¥ napadenych porostech a dale v porostech éelyoh giblizné pied
deseti lety, tedy jiz rozpadlych. Vysledky digji sowasné studie o nové znalosti 0 vyvoji
a predevSim mortalét prirozeného zmlazeni horskych smrkovychuldsezprosiedre po
napadeni porostlykozroutem smrkovym, jak se &mi paietnost zmlazeni po disturbanci

ac¢im je mortalita jedin& nejvice ovlivigna.

Na zaklad ziskanych vysledkmiZzeme odpo&dét na stanovené cile v kapitole 2:

« Jaky charakter maji matské porostydsre pred rozpadem a deset let po odeni
stromového patra? Jaky je charakter obnovy v jgpeallych poroste¢h

Porosty nedavno oduelé (2008-2010) na Trojmezné maji charakteristizhéky
piirozenych led. Vékova struktura je trznoroda, pimérny wek se pohyboval kolem
120 let, maximum bylo 155 let. Zkoumané lesni ptyrose vyznaovaly relativré
stejnorodou a jednovrstevnou strukturou hornihonstivého patra. To je dano tim, Ze
tyto porosty vznikly nasledkem kombinaceirpdnich disturbanci (vitr lykozZrout
smrkovy) a nasledné as#&na tzby v druhé polovie 19. stoleti. V poslednich
desetiletich zde nebylo vyrazimnospodésky zasahovano, proto se zde nachaztrgna
mnoZzstvi tlejiciho teva v fiznych stupnich rozpadu. Porosty nedavno aelénv okoli
Brezniku jsou také veéku kolem 120 let, jejich jvod a historie vS8ak nejsou zcela
znamy. V minulosti se zdé#ilo, na tento fakt ukazuje i mnoZzstvi tlejicini@a, kterého
je zde podstétmére nez na Trojmezne.

Porosty na Bezniku odurrelé giblizné pred deseti lety maji horni stromové patro jiz
zcela rozpadlé. DisturbancigZilo jen rkolik malo stronfi sttednich vySek. V obnav
prevazuje smrk ztepily, zastoupeniigbu ¢ini pouze 4 %. Celkové pty obnovy
dosahovaly mezi plochami velké variability, nejmiem®ietnost byla 1 200 ks/ha,
nejvysSi hodnota dosahovala 12 000 ks/ha (jediaxti2® cm). Zmlazeni se zde vyskytuje
jiz odrostlé, jeho pmeérna vyska je 72 cm, nové semeékyase jiz neuchycuji. Po aplném
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odunteni horniho stromového patra je uchycovani dal&@hdazeni limitovano jak
intenzivni konkurenci lesniho podrostiggevsim traxCallamagrostis villosa Avenella
flexuosa, tak i omezenymifisunem novych semen. Zmlazeni se zde nachazi weich|
které vznikly jiz gred naruSenim na mistechighednymi podminkami. TedyipdevSim
tam, kde bylo Htomno tlejici devo a dostatek gtla. Tyto faktory jsou kliové pro
aspesSny fist a gezivani semergéi. Zmlazeni nejvice preferovalo mikrostano¥ipata
stromu a pra¥ tlejici devo, & uz ve forn¢ paezi, pahyli nebo lezicich kmen
Souwasné prostorové usfamani smrkového zmlazeni na plochach postizenych
disturbanci zfisobenou femnozenim lykozrouta smrkového odrazedevsim stav
porostu ped vlastnim rozpadem stromového patra.

» Jaka je hustota stavajicihorfippzeného zmlazeni a jeho charakteristiky (druhové
sloZzeni, vySkova struktura, mikrostanavistyskytu) a jaké je druhové slozeni

a pokryvnost vegetace v porostech v prvnich lgbecbdunieni?

Dominantni devinou byl smrk, jgb tvdil max. 4 %. Na vSech analyzovanych
plochach byla nalezena @na banka obnovy smrku, kterd na plochach odrjesia
pied odunienim horni etaze. Mezi plochami panovala ¢mda variabilita. Péetnost
zmlazeni ¥tSiho nez 20 cm se pohybovala na Trojmezné v rozatk3 000 az po 21 000
jedinal na hektar, na #zniku pak od 2 000 do necelych 8 000 jedlina hektar. Na
Trojmezné, vroce odufani matéskych porodt, tvorily nejvétSi podil jednoleté
semendky smrku. Jejich p&etnost se liSila i mezi jednotlivymi plochami. Mgdochami
se liSila i vySkova struktura zmlazeni. Obé&dre fici, Ze gevazovali jedinci malych
vySek do 30 cm, getnost vysSich jediticvyrazré klesala. Vyjimku tvaéila plocha P5,
kde byl znany podil i vySSich jedincnad 1 m. Zmlazeni na plochach nebylo rozénist
rovnonerng, ale tvdilo shluky na piznivych mikrostanovistich. Na Trojmézné byly
nejvice preferovanymi stanovisti lezici kmeny a hweosty. V oblasti Bezniku se
nejvice jedind nachazelo v okoli strofma pahyli (mikrostanovist pata stromu) a také na
lezicich kmenech a v mechorostech. Preference mestihobyla nejtSi prag
u jednoletych semenién, které na wkterych plochach v roce odueni porosi zcela
dominovaly. Nej¥tSi hustota zmlazeni s ohledem na pokryvnost satiidhyla na tlejicim
diew, na Trojmezné se jednalo o lezici kmeny, v obB&tzniku pevazovala fedevsim
na pahylech. Véchto porostech doslo totiz v minulostid&Zbé a nenachazi se zde tolik

lezicich kmef jako na Trojmezné.

116



SloZeni vegetace odpovidala typickym kyselym harskymeinam, kdy nejeétsi
pokryvnost tveily mechy, déle se vyskytovaly druhyaccinum myrtilus, Luzula
sylvatica, Oxalis acetosella, Avenella flexuosa,la@emgrostis villosa a kapradiny

Athyrium alpestre a Dryopteris dilatata

« Jak se mni pa‘etnost a charakter obnovy v prvnich letech po ogminmatéskych
porosti? Jaka je jejich mortalita mezi jednotlivymi rokyemni? Jak se emi
mortalita zmlazeni podle jednotlivych fiypmikrostanovié a podle vku a vySky
zmlazeni?

V prab¢hu sledovani doslo k poklesu ga@pnosti zmlazeni na vSech plochach, avsak
mortalita se Bhem sledovani #mila, nejvySSi byla v prvnim roce sledovani, kdy
oduntelo nejvice jednoletych semeikd, které n&ly na obno¥ na rékterych plochach
znany podil. Mortalita zmlazeni se vyznathsSila podle jeho vysky. Na Trojmezné
dosahovala mortalita zmlazeni v kategorii do 10 @690, toto vysoké&islo je dano
velkym podilem jednoletych semekd, u kterych byla mortalita 95%. Oproti tomu na
Brezniku, kde malé semetk§ nently takovy podil, dosahovala mortalita mensich
hodnot (35 a 22 % mezi roky 2009/2010 a 2010/2011)edindi nad 10 cm se mortalita
pohybovala kolem 5 % na Trojmezné, ngBhiku pak kolem 10 %. Rozdil jetgmben
tim, Ze na Trojmezné se vyskytovalo vice odrostbj§edind, ktei odumiraji jen
minimalné. Mortalita se liSila také podle mikrostano¥i& to zejména u nejmenSich
jedinai (do 10 cm). NejutSi ubytek byl v kategorii ostatni (49 % za obd20609/2011),
kam byly slodeny pgedevSim travy, a dale v kategorii mech a hrabamMkgjmensi
zjisttn4 mortalita byla na pahylech, za obdobi 2009/20@llintelo 14 % jeding
rostoucich na tomto stanovisti. Vyjikrest pahyl byla potvrzena i modelentgrivani
jedinai v zavislosti na vysce a mikrostanovisti. Na hrateamrmechu a lezicich kmenech
byl pribéh prezivani obdobny, obrovsky ubytek byl u zmlazen@am, pak se mortalita
vyrazre snizila. U pahyl tomu bylo zcela odligh Mali jedinci gezivali velmi dobe na
pahylech, jejich mortalita se zvySila az s postigiuyySkou, coz je prawgpodobré
zpiasobenou konkure&mimi boji diky zn&né hustat zmlazeni na tomto substratu. Rrav

na mikrostanovisti pahyl a lezici kmen byl indextrodruhové kompetice nejtsi.
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« Jaky je podil banky zmlazeni, ktera se uchytilaejgged odunienim mateskych
porosti, na sodasné obna¥v porostech deset let po odteni matéského porostu.
Banka zmlazeni uchycend jg&Spred rozpadem porastma vyznamnou roli pro

naslednou obnovu lésV nami zkoumanych porostech filo toto zmlazeni 34 %. Na

zaklad analyzy ¥ku zmlazeni, vySka jedii¢ ktefi se uchytili v roce oduieni porostu,
tedy fred 11 lety, se pohybovala v rozmezi 76 — 116 cnivafgni banky zmlazeni je
souwasti dynamiky horského smrkového lesa. Pokud vikoalnim vyvoji dojde

k rozpadu pvodniho porostu, banka zmlazeni ma naska&dpkonkurenci bylinné

vegetace a zajiije tak Wwasnou obnovu porostu.

* Ma typ mikrostanovigtvliv na vySkovy firist zmlazeni a jak seemi vySkovy firust
vlivem rozpadu horniho stromového patra?

NasSe vysledky potvrdily rozdilny vySkovyripist podle typu substratu. S rostouci
vySkou zmlazeni se také zvySovala velikastistu. Zavislost vySkovéhaoipistu na typu
mikrostanovi&t byla prokazana u zmlazeni do vysky 50 cm. U neginjedind do
vySky 10 cm se statisticky vyznamhsil pouze girast u zmlazeni mezi mikrostonovisti
mech a hrabanka (n&p&i @rirast na mikrostanovisti hrabanka). Nejmensi vyskoifapt
u zmlazeni o vySce 10 — 50 cm byl zaznamenan nglypaho by mohlo byt zfisobeno
vysokou hustotou zmlazeni na tomto stanovisti. nledsi s rostouci vysSkou vice
konkuruji o vodu a ziviny adiSi jedinci zastiuji mensicimz snizuji jejich vySkovytrst.
Tim se vyswtluje i fakt, Ze srostouci vySkou se zvySuje i talita na tomto
mikrostanovisti.

Vlivem rozpadu horniho stromového patra doSlo kep&éni sételnych podminek
piihodnych pro idst zmlazeni, avSak v naSeniigad® nebylo zaznamenano zadné
statisticky vyznamné zvySeni vysSkovéhtirjstu. To by mohlo byt Zjsobeno nahlou
zménou podminek (teplota, &) po rozpadu zapoje, kterd aie vyvolat silny

fyziologicky stres naiitomnou obnovu a zvyhodnit tak rozvoj bylinnéhorpat

Analyza strukturycerstw odunielych porosi prokazala jejich vysokou biologickou

hodnotu, pestoZe se textura a struktura liSi od vSeobecnébdelm girozeného lesa.

Zkoumané porosty magist¢ mimoprodukni funkci, nachazi se v prvnich zénach narodniho

parku, proto produkcerdva neni jejich cilem. Ve studovanych porostechaazi relativé

vysoky objem tlejiciho iitva v fiznych formach a fazich rozpadu. Pokud ponechamespor
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samovolnému vyvoji, firozenymi procesy, jako jsou nidklad samopried’ovani a mensi
naruSeni korunového zapoje, se vytvaiznorodjSi struktura a vznikd tak dostane

mnoZstvi tlejiciho tkva, které se postupetasu stava vhodnym substratem piogzenou

obnovu. NaSe vysledky potvrzuji vyznam tlejicihtevd& pro usgsnou obnovu las po

velkoploSnych disturbancich. Tlejicikevo hraje vyznamnou rolifp uchycovani, #stu i

piezivani jeding obnovy. Zajiguje piitomnost banky zmlazeni jgé§tred rozpadem porast

urychluje tim tak obnovu porast zarduje kontinuitu vyvoje lesa vifpad naruseni vichci

nebo lykozroutem smrkovym a nasledného rozpadu ihorstromového patra. #ih

obnovy po disturbanci ovlilovan stavem porosjest pred naruSenim.

Priklad vyvoje zkoumanych pordstza poslednichdkolik let uvedeny v této préci by
mohl byt pouzit k Uprav plani hospod&eni zejména v lesich, kde produkcevd neni
primarnim a dlouhodobym cilem. &ob hospoda&ni by tak |épe vyhovoval poZadadvk
ochrany pirody. V €chto planech by & byt les chapan, jako komplexni ekosystém nikoliv
pouze jako Zivé stromy. Pokud porosty nechamehgifirozenému vyvoji, podpgme tak
struktury a druhy dlezité pro ochranu biodiverzity. fiFozené disturbance vedou
k heterogendt porosti na rozdil od asagdaich zasai, které gedstavuji pro lesni ekosystém
mnohem ¥tSi zdsah a vyt¥&ji homogenni ugié podminky rozsahlych holych ploch.

Pri tradicnich postupech hospa@mi v horskych lesich dochazi k odateani
tlejiciho deva, které ma velky vyznam pro @Spou obnovu lesa. Dobryntikladem jsou
rozdily v pa@&etnosti obnovy na naSich dvou lokalitach. Ne&hiku, kde bylo tlejicihordva
podstatg mére (t¢Zba v minulosti), byla i vyraznnizSi p@etnost zmlazeni nez \ipact
Trojmezné. Tlejici tevo zn&né zvySuje biodiverzitu ekosystémuii Podstrarni tohoto
substratu z porostu se hodnota biodiverzity snibugdrovské mnozstvi organianpiimo ¢i
ne@imo na ®j vazanych. Nizké mnoZstvi tlejicihdeda vyrazg sniZuje pdetnost banky
zmlazeni, ktera ma zasadni vyznam proésispu obnovu lgs po disturbancich. Lépe se
obnovovaly porosty, v kterych v minulosti nedocHézek intenzivnim hospodakym
zasalim. Studované porosty a porostni struktura jsoulideapiikladem leé s girozenym
charakterem, které se samovotibnovily po velkoplosné disturbanci. Deset letguunieni
horniho stromového patra probihaéetto lesich kontinuélni vyvoj s dostétgm paitem
jedinai zmlazeni. NaSe vysledky napovidaji, Ze smrkakesou na vyvoj po velkoploSnych
disturbancich adaptovani.
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8. PRILOHY

Priloha 1: Plochy zaloZené v oblasti Trojmezné. Plochy P34§ bgloZeny v roce 2008, plocha P7
byla zaloZena v roce 2009.
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P¥iloha 3. Historicka mapa &kového rozdleni porosi v roce 1862 (barvy) a se stujpm poSkozeni porost
nasledujicim po vidtici 1862 (Srafy). Prvni mapa je pro oblast Trojm@zndruhd pro Beznik. Vyzkumné
plochy 50 x 50 m jsou zobrazeny modrythieresky.
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Priloha 4.Plocha P5, Trojmezn& 2007.
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Pfiloha 6.Vyznateni trvalé s 0,5 x 0,5 m ledovani dynamiky obnovy, plo€hampus 10, 2009.
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P¥iloha 8.Plochy deset let po odueni zpgisobeném lykozroutem smrkovymiegnik, 2008.
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Pﬁloha 9. Méfici tym, Breznik, 2008.
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