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Region Typ lesa Srá�ky (mm)  Teplota (°C)  
Podrostní  
vegetace 

Exploatace  
d�eva D�evina  

%  
na d � ev�  

Vyššího zml.  
je na d � ev� :  Reference 

Yatsugatake Mt., Japonsko subalpinský 1750 2.0 hustá ne Tsuga diversifolia 0 - 31 mén�  Narukawa et al. 2003 
Honshu, Japonsko subalpinský - - �ídká ne Tsuga diversifolia 8 - 29 mén�  Sugita & Nagaike 2005 
Po�ana, Slovensko subalpinský 1100 3.7 variabilní ne Picea abies 17 - 32 více Holeksa et al. 2007 
Hokkaido, Japonsko boreální 1300 5.0 hustá ne Picea glehnii 18 - 32 více Narukawa et al. 2003 
Hrubý Jeseník, � R subalpinský 1400 3.0 - � áste� n�  Picea abies 29 více Kotrla et al. 2005 
Šumava, � R subalpinský 1500 4.0 variabilní � áste� n�  Picea abies 17 - 43 - Jonášová & Prach 2004 
Ji�ní Finsko, Finsko boreální 700 3.5 �ídká ne Picea abies 31 - Kuuluvainen & Kalmari 2003 
Hokkaido, Japonsko subalpinský - - variabilní ne Picea glehnii 0 - 62 - Takahashi 1997 
Alberta, Kanada boreální - - - ne Picea glauca 32 - Lieffers et al. 1995 
Tionesta, Pennsylvania, USA pahorkatinný 1070 8.0 - ne Tsuga canadensis 34 mén�  Krueger & Peterson 2006 
Honshu, Japonsko subalpinský - - variabilní ne Tsuga diversifolia 24 - 45 mén�  Sugita & Tani 2001 
Swedish Lapland, Švédsko boreální 700 0.0 �ídká ne Picea abies 40 mén�  Hofgaard 1993 
Babia Góra a Tatra, Polsko subalpinský 1600 3.3 variabilní ne Picea abies 43 - Zielonka 2006a 
Šumava, � R subalpinský 1350 3.8 variabilní � áste� n�  Picea abies 20 - 70 - Svoboda 2005 
Šumava, � R subalpinský 1300 4.0 variabilní � áste� n�  Picea abies 49 více Husník 2007 
Kenai Peninsula, Alaska, USA boreální 780 - variabilní ne Picea glauca, P.×lutzii 56 - Boggs et al. 2008 
Hrubý Jeseník, � R subalpinský 1400 3.0 - � áste� n�  Picea abies 59 mén�  Martínková 2008 
Babia Góra, Polsko horský smíšený 1400 4.0 - ne Picea abies 61 mén�  Szewczyk & Szwagrzyk 1996 
Oravské Beskydy, Slovensko subalpinský 1600 2.0 variabilní ne Picea abies 61 - Vor� ák et al. 2006 
Hokkaido, Japonsko subalpinský 1500 - hustá ne Picea glehnii 62 - Takahashi 1994 
Šumava, � R subalpinský 1140 4.3 variabilní � áste� n�  Picea abies 41 - 94 mén�  Bedna�ík 2009 
Hokkaido, Japonsko boreální 1300 5.0 hustá ne Picea jezoensis 59 - 77 mén�  Narukawa et al. 2003 
Hokkaido, Japonsko horský smíšený 1390 3.1 variabilní � áste� n�  Picea glehnii 63 - 96 mén�  Noguchi & Yoshida 2004 
Šumava, � R subalpinský 1300 4.0 variabilní � áste� n�  Picea abies 74 - 86 více Zenáhlíková 2008 
British Columbia, Kanada subalpinský 910 1.2 hustá ne Picea engelmanii 85 - 93 - Parish & Antos 2005 
Kenai Peninsula, Alaska, USA boreální - - - ne Picea glauca 95 - Davis et al. 2000 
Mt. Ontake, Japonsko subalpinský 2500 3.5 �ídká ne Picea jezoensis 96 - Mori et al. 2004 
Yatsugatake Mt., Japonsko subalpinský 1750 2.0 �ídká ne Picea jezoensis 98 - Narukawa & Yamamoto 2002 
Hokkaido, Japonsko subalpinský 1300 5.1 hustá ne Picea glehnii 100 pouze na d�ev�  Takahashi et al. 2000 
Hokkaido, Japonsko subalpinský 1300 5.1 hustá ne Picea jezoensis 100 pouze na d�ev�  Takahashi et al. 2000 
Hokkaido, Japonsko subboreální 1350 4.4 hustá � áste� n�  Picea jezoensis 100 pouze na d�ev�  Nakagawa et al. 2001 

Yatsugatake Mt., Japonsko subalpinský 1750 2.0 hustá ne Picea jezoensis 100 pouze na d�ev�  Narukawa et al. 2003 
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Mikrostanovišt �   - popis 
   - ur � ení % pokrytí plochy  
 
1. PAHÝL   - zbytek po odlomení stojící souše, pa�ez, talí� vývratu 
   - sou� et obsahu kruh� , p�edstavující pahýly, m�� en pr� m� r pahýl�  
 
2. LE�ÍCÍ KMEN  - le�ící tlející kmeny všech stadií  rozpadu 

- sou� et obsah�  lichob� �ník � , p�edstavujících kmeny, m�� ena délka a pr� m� ry na obou koncích 
 
3. PATA   - nejbli�ší okolí kmenu �ivého stromu � i souše 

- sou� et mezikru�í, p �edstavujících okolí stojích kmen� , m�� en DBH, plocha mezikru�í spo � tena 
jako rozdíl obsah�  vn� jšího kruhu o pr� m� ru 3,6*DBH a vnit�ního o pr� m� ru 1,2*DBH 

 
4. HRABANKA    - povrch bez vegetace, tvo�ený p�evá�n �  ze smrkového opadu 
   - redukce odhadovaného zastoupení nepokryto (= 100% - pokryvnost v %) 
 
5. TRÁVY  - Avenella flexousa + Luzula sylvatica + Calamagrostis villosa 
   - redukce sou� tu odhadovaného zastoupení t� chto druh�  
 
6. BOR� VKA  - Vaccinium myrtillus 
   - redukce odhadovaného zastoupení druhu 
 
7. MECHOROSTY  - všechny druhy mechorost� , v� etn�  rašeliník�   
   - redukce odhadovaného zastoupení mech�  a rašeliník�  
 
8. KAPRA� OROSTY - Athyrium distentifolium + Dryopteris dilatata 
   - redukce sou� tu odhadovaného zastoupení t� chto druh�  
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Charakteristika Popis 

Stadium rozkladu Stadium rozkladu na p� ti� lenné stupnici podle Sippola & Renvall (1999) za pomoci ocelového bodce 
(délky 20 cm a maximálního pr� m� ru 7 mm): 

 1 – zcela v k�� e, alespo	  místy �ivé lýko, bodec (n � �) do hloubky max. 0,5 cm 

 2 - d�evo tvrdé - hloubka 1 - 2 cm, v� tšina k� ry zachovalá, ale �ádné � erstvé lýko 

 3 -  d�evo � áste� n�  rozlo�ené (zvenku nebo uvnit �) - hloubka 3-5 cm, velké kusy k� ry obvykle 
uvoln� né a� bez k � ry 

 4 - v� tšina d�eva m� kká – celá � epel (15 - 20 cm) proniká do d�eva (b� li), obvykle bez k� ry, � ásti 
d�eva odpadlé (n� kde m� �e z � stávat jen tvrdší vnit�ek – souhlasí s 5. stupn� m rozkladu b� li) 

 5 -  d�evo velmi m� kké (rozpadává se, kdy� je zvedáno) a kopíruje teré n, kmen pokrytý terestrickými 
mechorosty a lišejníky nebo jím za� íná pror� stat vegetace 

Pokrytí k� rou Pokrytí celého povrchu kmene k� rovou v procentech 

Narušení povrchu d�eva Rozklad povrchové � ásti b� li (1-6): 

 1  – pod k� rou nebo bez narušení 

 2 – praskliny (porušení do 6 %) 

 3 – místy za� íná odpadávat (porušení kolem 10% povrchu kmene) 

 4 – 35 % povrchu b� li odpadlo 

 5 – 36 – 75 % povrchu odpadlo 

 6 – vrchní vrstva b� li dlouho chybí 

Dotyk se zemí Dotyk se zemí (1 – 4): 

 1 – na zemi le�í mén �  ne� ¼ délky kmene,  

 2 – na zemi mén�  ne� ½ délky 

 3 – na zemi mén�  ne� ¾ délky 

 4 – na zemi víc ne� ¾ délky 

Zakrytí postr. vegetací Plocha povrchu kmene shora zakrytá postranní vegetací (1 – 4): 

 1 – do 5 % 

 2 – mezi 6 a 25% 

 3 – Mezi 26 a 50% 

 4 – více ne� polovina povrchu kmene zakryta 

Armillaria spp. P�ítomnost Armillaria spp. (hniloba a/nebo rizomorfy) 

Phellinus nigrolimitatus P�ítomnost Phellinus nigrolimitatus 

Ostatní bílá hniloba P�ítomnost ostatních druh�  zp� sobujících bílou hnilobu 

Fomitopsis pinicola P�ítomnost Fomitopsis pinicola 

Ostatní hn� dá hniloba P�ítomnost ostatních druh�  zp� sobujících hn� dou hnilobu 

P�í� ina smrti stromu  P�í� ina smrti stromu: 

 Lýko�rout – jestli�e se kmen odum �el ve skupin�  ostatních dosp� lých strom�  (tzv. k� rovcové oko) 

 Kompetice – jestli�e kmen pochází z odum �elého stromu podúrov	 ového a/nebo potla� eného 
ostatními vitáln� jšími stromy 

 Ko�enová hniloba – jestli�e se plodnice a/nebo typická  hniloba parazitického druhu nacházela u 
báze kmenu a jeho pahýlu 

 Vítr – vývrat s ko�enovým valem, korunový � i kmenový zlom 

 Neur� eno – jestli�e p �í� ina smrti nebyla z�ejmá 
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Trojmezné
Effect of microsite and upper tree layer on natural regeneration 

in the mountain spruce forest stand Trojmezná 
(Šumava National Park)
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Abstract
Quantitative and qualitative features of natural regeneration co-determine a post-disturbance development 
of the forest stand. The aim of our study was to analyze the state of natural regeneration of Norway spruce 
(Picea abies) and rowan (Sorbus aucuparia) in the mountain spruce old-growth forest Trojmezná (Šumava 
National Park), where the bark beetle outbreak is currently in progress. The inventory of the stand, coarse 
woody debris, regeneration and coverage of particular plant species were analyzed on two plots (100×100 
m). The height class, terminal shoot length and type of microsites were identi!ed for all individuals of the
regeneration. Mean spruce seedlings density was 4400 individuals (height <50 cm) per hectare. Saplings 
density was 1111 (spruce, 50–200 cm) and 254 (rowan, 30–200 cm) individuals per hectare. Spruce regen-
eration occurred mainly on lying logs (38%), on stumps (15%), and near the base of living mature trees or 
snags (22%). In addition, the rate of saplings growing on microsites of the herb species is signi!cantly
smaller than that of seedlings. Rowan has ability to establish itself in the smaller plant vegetation, but can-
not do this in an area of high fern. Mature trees enable more numerous establishments of seedlings, but 
considerably limit their growth.

Key words: Picea abies, Sorbus aucuparia, seedlings, saplings, light availability 

ÚVOD

Obnova smrku v horských lesích bývá díky drsn"jším klimatickým vliv#m $idší a mén" 
pravidelná (M ÍCHAL  1983). Se stoupající nadmo$skou výškou klesá intenzita a frekvence 
semenných rok# (MENCUCCINI et al. 1995). Snižuje se klí&ivost smrkového semene, anebo 
alespo' klesá jeho energie klí&ení (M ÍCHAL  1983). Proto klesá hustota zmlazení smrku s 
nár#stem nadmo$ské výšky o 200 m zhruba o jeden $ád ve všech stádiích dynamiky lesa 
(VOR ÁK  et al. 2006). Struktura zmlazení se stává s rostoucí nadmo$skou výškou více hlou&-
kovitou (M ÍCHAL 1983). Také se výrazn" snižuje rychlost r#stu zmlazení a u horní hranice 
lesa dosahují smrky výšky 1,3 m až ve v"ku 40 i více let (VACEK 1981). Rovn"ž hustota zmla-
zení je$ábu klesá velmi výrazn" (VOR ÁK  et al. 2006). Proto po intenzivních disturbancích, 
jakými jsou nap$íklad lýkožroutem smrkovým zp#sobené odum$ení dosp"lých strom# nebo 
vich$ice, mohou vznikat obavy, zda se narušené porosty obnoví a zda budou i nadále plnit 
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všechny své funkce. Po narušení je pak pro další vývoj lesa rozhodující jednak po&etnost a 
rozmíst"ní p$ed disturbancí se uchytivšího zmlazení a jednak intenzita a frekvence dopadu 
nových semen, jejich klí&ení a uchycování v drsných horských podmínkách (RAMMIG  et al. 
2006).

Mezi nej&ast"ji zkoumané ekologické faktory s významným dopadem na výskyt a r#st 
zmlazení v horských lesích st$ední Evropy pat$í p$ímé a difúzní sv"tlo, pr#b"h teploty a 
srážek b"hem celého roku, trvání sn"hové pokrývky (CUNNINGHAM  et al. 2006), pokrytí 
jednotlivými druhy bylinného patra a s ním související tlouš*ka surového nadložního humu-
su (BAIER et al. 2007) a rozsah ostatních typ# mikrostanoviš* (JONÁŠOVÁ!&!PRACH!2004, 
HOLEKSA et al. 2006, MOTTA et al. 2006, BAIER et al. 2007), z nichž bývá nejvýznamn"jší 
mrtvé d$evo. Prosp"šnost mrtvého d$eva pro uchycení a r#st semená&k# rodu Picea byla 
popsána v horských smrkových lesích st$ední Evropy (JONÁŠOVÁ!&!PRACH!2004, HOLEKSA et 
al. 2006, VOR ÁK  et al.2006), v boreálních lesích (HOFGAARD 1993), v horských smíšených 
lesích (BAIER et al. 2007) i v jiných typech les# celého sv"ta (LONSDALE et al. 2008). Podíl 
zmlazení rostoucího na mrtvém d$ev" je v"tšinou významný a se stoupající nadmo$skou 
výškou se zvyšuje (JONÁŠOVÁ!2001, HOLEKSA!et al. 2006). Oproti smrku souvisí výskyt je$ábu 
se zp#sobem chování pták# z &eledi drozdovitých, kte$í zajiš*ují distribuci jeho semen 
(ZYWIEC!&!LEDWON!2008). Zásadní vliv na zmlazování je$ábu má ovšem také konkurence 
bylinné vegetace (HOLEKSA!&!ZYWIEC!2005). Kompeti&ní tlak bylin je na mrtvém d$ev" niž-
ší (ZIELONKA!&!PIATEK!2004), proto by mrtvé d$evo mohlo být vhodným substrátem i pro 
zmlazování je$ábu. Po celém sv"t" totiž byla již u desítek listnatých druh# d$evin prokázána 
výhodnost mrtvého d$eva pro výskyt a odr#stání zmlazení (BELLINGHAM !&!RICHARDSON!
2006,!LONSDALE!et al.!2008) a navíc mají siln"jší vazbu ke zmlazování na mrtvém d$ev" 
d$eviny s menšími semeny (LUSK!1995,!CHRISTIE!&!A RMESTO!2003,!MORI et al.!2004).

P$i hledání vhodného managementu více &i mén" p$irozených porost# horských smr&in 
panují zna&n" rozdílné názory. +asto je poukazováno na nezbytnost použití um"lé obnovy 
(nap$. VICENA!2004), nebo je naopak po&etnost p$irozené obnovy považována za dostate&nou 
(nap$. HYNEK 2005). Je také zmi'ován nedostatek mrtvého d$eva, který má za následek niž-
ší hustotu p$irozené obnovy (MOTTA et al. 2006), nebo se naopak vyskytuje názor, že mrtvé 
d$evo není vhodným substrátem pro zmlazení (nap$.!VICENA!2004). Proto jsme se zam"$ili 
na vliv mrtvého d$eva na zmlazení v p$írodním lese.

Cílem naší studie bylo zjistit, jaká je hustota, druhové složení a prostorová struktura je-
dinc# zmlazení ve vztahu k mikrostanovištím a dosp"lým strom#m v p$írodním horském 
smrkovém lese na Trojmezné.

M ETODIKA  

Lokalita a výzkumné plochy

Zájmová oblast se nachází v jihovýchodní &ásti Národního parku Šumava na území I. zóny 
Trojmezná. Pr#m"rná ro&ní teplota zde v"tšinou nep$esahuje 4 °C, ro&ní úhrn srážek p$esa-
huje 1200 mm. Podloží tvo$í sv"tlá dvojslídná hrubozrnná žula (KOPÁ EK  et al. 2001). Nej-
&ast"jší p#dní typ je humuso-železitý podzol, p#dy jsou hlinitopís&ité, skeletovité, s ostr#v-
ky žulových monolit# (NOVÁK et al. 1999). P$evažující humusová forma je hemimor, mén" 
zastoupené jsou humimor a resimor (SVOBODA 2003).

Pod hrani&ním h$ebenem mezi vrcholy Trojmezná a T$ístoli&ník byly umíst"ny dv" &tver-
cové (100×100 m) trvalé výzkumné plochy (TVP1; TVP2). Plochy mají p$ibližn" severní 
expozici se sklonem do 10° a st$ední nadmo$skou výškou 1260 m (TVP1) a 1225 m (TVP2). 
Plochy byly umíst"ny na spodní &ásti prvního a t$etího transektu z práce SVOBODA!&!POUSKA 
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(2008), kde p$edpokládáme, že tato &ást I. zóny NP nebyla významn" ovlivn"na lidskou 
&inností.

Spole&enstvo na výzkumných plochách je tvo$eno asociací Athyrio alpestris-Piceetum, 
papratková smr&ina montánních poloh (NEUHÄUSLOVÁ!&!ELTSOVÁ 2003). Z hlediska hodno-
cení p$irozenosti se jedná dle navržené terminologie (VRŠKA!&!HORT 2004) o p$írodní les, 
tedy o les vzniklý p$írodními procesy, avšak v minulosti &áste&n" ovliv'ovaný toulavou 
t"žbou. Plochy nebyly v dob" m"$ení výrazn" zasaženy odumíráním dosp"lých strom#, kte-
ré zde probíhá vlivem p$emnožení lýkožrouta smrkového (HÁJEK!&!SVOBODA 2007).

Sb"r dat

Ve druhé polovin" vegeta&ní sezóny roku 2005 byly na plochách pomocí technologie Field-
-Map zam"$eny pozice jedinc# smrku výškové t$ídy 50–200 cm a je$ábu výškové t$ídy 
30–200 cm. U každého jedince byla zaznamenána výšková t$ída (interval po 20 cm), typ 
poškození terminálního výhonu (bez poškození, zlomený &i ohnutý, poškozený okusem), 
délka terminálního výhonu (pouze u smrku s nepoškozeným terminálním výhonem, inter-
val po 2 cm), po&et pod povrchem se odd"lujících kmínk# (pouze u je$ábu) a typ mikrosta-
novišt", na n"mž jedinec rostl. Mikrostanoviš* bylo vylišeno celkem 8 typ#, jejich popis a 
ur&ení plošné rozlohy ukazuje Tab. 1. Typ vegetace byl ur&en podle p$evládajícího rostlinné-
ho druhu v nejbližším okolí jedinc#.

Na plochách byla dále vyty&ena &tvercová sí* o rozm"rech 10×10 m. Na každém z 200 
&tverc# bylo na základ" pokryvnosti (dominance) odhadnuto zastoupení (1) mechorost# 

Tabulka 1. Typy mikrostanoviš*.
Table 1. Microsite types.

Mikrostanovišt"
– popis
– ur!ení % pokrytí plochy 

1. Pahýl

– zbytek kmene po odlomení stojící souše nižší než 2 m; pa$ez

– sou&et obsahu kruh#, p$edstavující pahýly; m"$ena vý&etní tlouš*ka (DBH) pahýl# (s 
p$esností ±0,5 mm); v p$ípad" pahýl# nižších než 1,3 m, m"$ena tlouš*ka v polovin" 
jejich výšky

2. Ležící kmen
– ležící kmeny všech stadií rozpadu

– sou&et obsah# lichob"žník#, p$edstavujících klády; m"$ena délka (s p$esností ±0,05 
m) a tlouš*ky na obou koncích (s p$esností ±0,5 mm)

3. Pata

– nejbližší okolí báze kmene živého stromu &i souše

– sou&et mezikruží, p$edstavujících okolí stojích kmen#; m"$ena DBH (s p$esností 
±0,5 mm), plocha mezikruží spo&tena jako rozdíl obsah# vn"jšího kruhu o pr#m"ru 
3,6×DBH a vnit$ního o pr#m"ru 1,2×DBH

4. Hrabanka 
– povrch bez vegetace, tvo$ený p$evážn" ze smrkového opadu
– korekce odhadovaného zastoupení povrchu bez vegetace

5. Traviny
– Avenella $exousa + Luzula sylvatica + Calamagrostis villosa
– korekce sou&tu odhadovaného zastoupení t"chto druh#

6. Bor#vka
– Vaccinium myrtillus
– korekce odhadovaného zastoupení druhu

7. Mechorosty
– všechny druhy mechorost#
– korekce odhadovaného zastoupení mechorost#

8. Kapra/orosty
– Athyrium distentifolium = Dryopteris dilatata
– korekce sou&tu odhadovaného zastoupení t"chto druh#



70

(pouze t"ch, nad kterými nebylo bylinné patro), (2) všech cévnatých druh# p$ízemní vege-
tace a (3) povrchu bez vegetace. Hodnoty pokryvnosti byly zaznamenávány v procentech 
s p$esností na 5 %. Druhy s výrazn" nižší pokryvností než 5 % dostaly hodnotu 1 % &i 0,1 
%. Nomenklatura cévnatých rostlin je uvedena podle Klí&e ke kv"ten" +R (KUBÁT et al. 
2002). Na pravideln" rozmíst"ných 25 &tvercích (5×5 m) v každé ploše (Obr. 1) byl zazna-
menán výskyt zmlazení smrku výškové t$ídy 0–50 cm. U každého jedince byla op"t zazna-
menána výšková t$ída a typ mikrostanovišt", na n"mž jedinec rostl.

Dále bylo náhodn" vybráno na každé ploše 140 jedinc# semená&k# smrku ve výškových 
t$ídách 0–5 cm, 5–10 cm, 10–15 cm, 15–20 cm, 20–30 cm, 30–40 cm, 40–50 cm (20 jedinc# 
v každé výškové t$íd") a odhadnut v"k dle po&tu p$eslen# &i jizev na kmínku po p$eslenech 
(ZIELONKA 2006).

Na plochách byly dále zam"$eny polohy a výšky živých strom# vyšších než 2 m, polohy 
ležících kmen# delších než 2 m a polohy pahýl# (Tab. 1). U živých strom# vyšších než 4 m 
byly zam"$eny projekce korun, svislým pr#m"tem alespo' p"ti bod#, p$edstavujících okraj 
koruny.

Zpracování dat

Plocha zastoupení mikrostanoviš* na každém &tverci 10×10 m byla ur&ena takto: vým"ra 
ležících kmen#, pahýl# a paty byla zm"$ena, zbývající plocha byla rozd"lena podle pom"r-
ného zastoupení ostatních mikrostanoviš* (Tab. 1). Všechny ostatní druhy cévnatých rostlin 
(neuvedené v Tab. 1) m"ly celkové zastoupení pod 5 % a nebyly uvažovány jako mikrosta-
novišt". Rozloha jednotlivých mikrostanoviš* ur&ovala o&ekávanou &etnost zmlazení na 
daném mikrostanovišti, odpovídající hypotéze, že výskyt zmlazení je na tomto stanovišti 
nezávislý (>2-test). Hypotéza o nezávislosti po&tu jedinc# smrku jednotlivých mikrostano-
viš* na výškové t$íd" byla ov"$ena testem nezávislosti v kontingen&ní tabulce (>2-test).

U každého jedince zmlazení smrku s nepoškozeným terminálním výhonem, rostoucího 
minimáln" 10 m od okraje TVP, byl spo&ten index I, který vyjad$uje postavení jedince ke 
všem strom#m vyšším než 10 m (dosp"lým strom#m):

Obr. 1. Rozmíst"ní 25 ploch (5×5 m) v rámci každé TVP.
Fig. 1. Sampling pattern of 25 subplots (5×5 m) in either plot.
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di ? vzdálenost mezi jedincem zmlazení a dosp"lým stromem (m); n ? po&et dosp"lých stro-
m#. Minimální vzdálenost 10 m byla zavedena za ú&elem korekce okrajového efektu a byla 
zvolena experimentáln", když postupné odebírání krajních jedinc# p$estalo mít vliv na pr#-
m"rnou hodnotu indexu. Jedinci, kte$í rostou uprost$ed porostních mezer mají index I nižší 
než ti, kte$í rostou v blízkosti mnoha dosp"lých strom#. Závislost délky terminálního výho-
nu na indexu I byla testována lineární regresí pro ob" plochy zvláš* i dohromady. Spojením 
dat z obou ploch byl získán v"tší rozsah hodnot indexu I, protože plochy m"ly odlišnou hus-
totu dosp"lých strom#. Na délce terminálního výhonu by se nem"la významn" projevovat 
konkurence sousedních jedinc# (CUNNINGHAM et al. 2006), proto lze zanedbat vliv rozdílu 
hustoty zmlazení mezi plochami i mezi výskytem zmlazení uprost$ed porostní mezery nebo 
v blízkosti dosp"lých strom#.

VÝSLEDKY

Hustota zmlazení byla asi 4600 ks.ha–1 na TVP1 a 6400 ks.ha–1 na TVP2. Smrk Picea abies 
byl nejpo&etn"jší (TVP1: 4400 ks.ha–1; TVP2: 6100 ks.ha–1). Významn"ji zastoupený byl již 
jen je$áb Sorbus aucuparia. Jeho p$esný po&et ve výškové t$íd" 30–200 cm je 239 ks.ha–1 
(TVP1) a 269 ks.ha–1 (TVP2). Na TVP2 byl nalezen ješt" jeden jedinec buku Fagus sylvati-
ca, jeden jedinec b$ízy Betula pendula a jeden jedinec borovice Pinus sylvestris. Zmlazení 
smrku i je$ábu je na obou plochách rozmíst"no nerovnom"rn" (Obr. 2).

S postupující výškovou t$ídou z po&átku strm", pozd"ji mírn", klesají po&ty zmlazení 
smrku na obou plochách (Obr. 3). Naopak je$áb vytvá$í jednovrcholový histogram &etností 
výškových t$íd (Obr. 4) s maximem kolem 60 cm na TVP1 a 80 cm na TVP2.

V"tšina jedinc# smrku má nepoškozený terminální výhon (TVP1: 76,6 %; TVP2: 78,2 %). 
Zbylé smrky mají z r#zných biotických &i abiotických p$í&in terminální výhon ohnutý &i 
zlomený (TVP1: 22,4 %; TVP2: 21,5 %), p$ípadn" poškozený okusem (TVP1: 1 %; TVP2: 
0,4 %). Naopak 92,3 % (TVP1) a 51,6 % (TVP2) je$áb# je poškozeno okusem zv"$e. Na obou 
plochách má 49 % je$áb# více než jeden kmínek, který se odd"luje pod povrchem substrátu 
&i bylinné vegetace.

Se zvyšující se výškou jedinc# zmlazení nar#stá rozptyl jejich v"ku (Obr. 5). Pr#m"rný 
v"k výškové t$ídy 40–50 cm je 15 let na TVP1 a 13 let na TVP2.

Rozptyly indexu I uvnit$ jednotlivých délkových interval# terminálních výhon# byly vy-
soké (Obr. 6), p$esto délka terminálního výhonu na postavení k dosp"lým strom#m podle 
dat z obou ploch závisí (lineární regrese: r ? –0,43; F ? 274; p < 0,001). Na TVP1 však tato 
závislost prokázána nebyla (r ? –0,01; F ? 0,06; p ? 0,804), na TVP2 naopak byla (r ? –0,29; 
F ? 72,8; p < 0,001). Nejkratší terminální výhony se vytvá$ejí v celé škále postavení jedinc# 
zmlazení k dosp"lým strom#m. S prodlužujícími se výhony se jedinci postupn" p$estávají 
vyskytovat v místech blízké p$ítomnosti dosp"lých strom#. Nejv"tších délek terminálních 
výhon# smrky dosahují již jen v osamoceném postavení (Obr. 6).

Dominantním mikrostanovišt"m byly souvislé porosty kapra/orost#, zaujímající 43 % 
povrchu na TVP1 a 38 % na TVP2 (Tab. 2). Trávy a rostliny trávovitého vzhledu (Avenella 
$exousa + Luzula sylvatica + Calamagrostis villosa) pokrývaly 24 % (TVP1) a 20 % 
(TVP2) povrchu, mechorosty 11 % (TVP1) a 14 % (TVP2). Zastoupení bor#vky se lišilo 
mezi TVP1 (8 %) a TVP2 (14 %) nejvýrazn"ji. Ostatní mikrostanovišt" již nep$esahovala 10 
%. Vegetace je na plochách rozmíst"na nerovnom"rn" (Obr. 7).

Z porovnání absolutních &etností jedinc# zmlazení (Tab. 2) vyplývá, že nejvíce smrku se 
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Obr. 2. Rozmíst"ní obnovy smrku (výška 50–200 cm; horní &tverce) a je$ábu (výška 30–200 cm; spodní 
&tverce) ve &tvercových sítích 10×10 m.
Fig. 2. Spatial distribution of spruce saplings (height 50–200 cm; upper plots) and rowan saplings (height 
30–200 cm; bottom plots) in grids 10×10 m.

Obr. 3. Histogram &etností výškových t$íd zmlazení smrku na hektar.
Fig. 3. Height distribution of spruce seedlings and saplings per ha.
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Obr. 4. Histogram &etností výškových t$íd zmlazení je$ábu na hektar. 
Fig. 4. Height distribution of rowan saplings per ha.

Obr. 5. V"k zmlazení smrku podle výškových t$íd na obou plochách. Krabicové diagramy zobrazují st$ední 
hodnotu, 25 % a 75 % kvantil, rozp"tí a odlehlé hodnoty.
Fig. 5. Spruce saplings age by height classes on both plots. Boxplots represents median, 25% and 75% 
quantiles, range and outliers.
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Obr. 6. Závislost st$ední délky terminálního výhonu jedinc# zmlazení z obou ploch na postavení k dosp"lým 
strom#m vyjád$ená indexem I (I?@1A(1=di)). Krabicové diagramy zobrazují st$ední hodnotu, 25 % a 75 % 
kvantil, rozp"tí a odlehlé hodnoty.
Fig. 6. Relationship between terminal shoot height of spruce saplings from both plots and their position to 
mature trees represented by index I (I?@1A(1=di)). Boxplots represents median, 25% and 75% quantiles, 
range and outliers.

vyskytuje na ležícím mrtvém d$ev", následuje mikrostanovišt" pata živého stromu &i souše, 
dále pahýl, mechorosty a bor#vka. Na ostatních mikrostanovištích se již zmlazení vyskytu-
je sporadicky. Mrtvé d$evo a pahýly plošn" nezaujímají více než 5 %, p$esto se na jejich 
povrchu nachází více než polovina veškerého smrkového zmlazení. Oproti smrku se je$áb 
vyskytuje více i na mikrostanovištích tvo$ených vegetací, ovšem kapra/orosty rovn"ž p#so-
bí na obou plochách pr#kazn" negativn". Naopak pozitivní p#sobení na obou plochách bylo 
prokázáno u mikrostanovišt" pata, ležící kmen a mechorosty (Tab. 2).

Po&ty výskyt# zmlazení smrku podle t$ech uvedených skupin mikrostanoviš* (Obr. 8) se 
na obou plochách mezi jednotlivými výškovými t$ídami pr#kazn" liší (>2-test, df ? 2, p < 
0,001). Vyšší zmlazení se mén" vyskytuje na mikrostanovištích tvo$ených vegetací.

Horizontální zápoj byl 29 % na TVP1 a 23 % na TVP2. Informace o vzájemném p#sobe-
ní jednotlivých druh# vegetace, hustoty zmlazení d$evin a zápojem horního stromového 
patra v jednotlivých &tvercích 10×10 m dopl'uje korela&ní Tab. 3. I z Obr. 7 je patrná nega-
tivní korelace zápoje a taxonu Athyrium distentifolium, jehož zvýšená p$ítomnost p#sobí 
pr#kazn" negativn" na výskyt zmlazení je$ábu a na TVP2 pr#kazn" negativn" i na zmlaze-
ní smrku (Tab. 3).

DISKUZE

Po!etnost zmlazení

Po&ty jedinc# smrku zna&n" p$esahují minimální hodnoty, které jsou považovány za dosta-
te&né k zachování kontinuity smrkového lesa a zapadají do rozmezí zjišt"ných hodnot z ji-
ných zkoumaných horských smr&in (JONÁŠOVÁ!&!PRACH!2004, VOR ÁK  et al. 2006). Naopak 
zjišt"ná hustota zmlazení je$ábu je v porovnání s ostatními smr&inami st$ední Evropy rela-
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Obr. 7. Rozmíst"ní vegetace na plochách.
Fig. 7. Spatial distribution of vegetation on the plots.
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Tabulka 2. Plošné zastoupení mikrostanoviš* a &etnost zmlazení smrku (50 až 200 cm) a je$ábu (30 až 200 cm) podle jednotlivých mikrostanoviš*. Po&et 
hv"zdi&ek p$edstavuje hladinu významnosti, na které se zamítá hypotéza, že mikrostanovišt" nemá vliv na relativní zastoupení zmlazení. Bez hv"zdi&ky: p 
G 0,05; W 0,01 X p < 0,05; WW 0,001 X p < 0,01; WWW p < 0,001; × test není možné provést pro nízký po&et o&ekávaných hodnot.
Table 2. Yrea of microsites and spruce saplings (50 to 200 cm) frequency and rowan saplings (30 to 200 cm) frequency by micosite types. Ysterisks repre-
sent statistical signi!cance, whether microsite in[uence the relative number of saplings. No asterisk: p G 0.05; W 0.01 X p < 0.05; WW 0.001 X p < 0.01; WWW
< 0.001; × test cannot be made (number of expected values is too low).

Mikrostanovišt" A Microsite Zastoupení A Yrea Po&et smrk# A Number of spruces
(o&ekávaný po&et A expected number)

Po&et je$áb# A Number of rowans
(o&ekávaný po&et A expected number)

TVP1 TVP2 TVP1 TVP2 TVP1 TVP2

Kapra/orosty A Ferns  43,4 %   37,8 %           5 (362)WWW          6 (524)WWW         4 (100)WWW          8 (101)WWW

Traviny A \rasses  23,8 %   20,1 %          11 (198)WWW         43 (277)WWW      80 (55)WWW 61 (54)

Mechorosty A Mosses  10,8 %   13,5 %        33 (90)WWW       134 (187)WWW      47 (25)WWW   48 (36)W

Bor#vka A Bilberry   7,5 %   13,7 %          6 (62)WWW   160 (190)W 12 (17)      72 (37)WWW

Hrabanka A Litter   6,3 %    4,8 %          2 (52)WWW 78 (66)      3 (15)WW 11 (13)

Pata A Stem neighbourhood   4,8 %    5,2 %       253 (40)WWW     230 (72)WWW      51 (11)WWW      46 (14)WWW

Ležící kmen A Log   3,0 %    4,4 %       381 (25)WWW      465 (61)WWW     23 (7)WWW   19 (12)W

Pahýl A Stump    0,4 %    0,5 %      142 (3)WWW    268 (7)WWW  11 (1)×   3 (1)×

Suma A Sum 100,0 % 100,0 %         833      1384        231       268
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Tabulka 3. Korela&ní koe!cienty mezi horizontálním zápojem, hlavními bylinami a zmlazením d$evin podle
jejich zastoupení ve &tvercové síti 10×10 m. Po&et hv"zdi&ek p$edstavuje hladinu významnosti testu korela&-
ního vztahu. Bez hv"zdi&ky: p G 0,05; W 0,01 X p < 0,05; WW 0,001 X p < 0,01; WWW p < 0,001.
Table 3. Correlation coef!cients between canopy closure, area of dominant herbs and trees regeneration by
grid 10×10 m. Ysterisks represent statistical signi!cance of correlation. No asterisk: p G 0.05; W 0.01 X p <
0.05; WW 0.001 X p < 0.01; WWW: p < 0.001.

Yt–di Ca–vi Va–my Yv–[ Lu–sy So–au Pi–ab Z A C TVP1

1 –0,47WWW –0,50WWW –0,56WWW –0,17 –0,40WWW –0,11 –0,54WWWAthyrium distentifolium

1 –0,09 0,08 –0,21W 0,15 0,10 0,11 Calamagrostis villosa

1 0,32WWW 0,00 0,42WWW 0,16 0,38WWWVaccinium myrtillus

1 0,14 0,33WWW 0,01 0,61WWWAvenella $exuosa

1 0,06 0,09 0,20W Luzula sylvatica

1 0,11 0,20W S. aucuparia (30–200 cm)

1 –0,03 P. abies (50–200 cm)

1 Zápoj A Canopy

Yt–di Ca–vi Va–my Yv–[ Lu–sy So–au Pi–ab Z A C TVP2

1 –0,26W –0,74WWW –0,61WWW 0,43WWW –0,48WWW –0,36WWW –0,53WWWAthyrium distentifolium

1 –0,18 –0,08 –0,12 –0,01 –0,23W 0,13 Calamagrostis villosa

1 0,43WWW –0,45WWW 0,43WWW 0,41WWW 0,26WVaccinium myrtillus

1 –0,10 0,33WWW 0,21W 0,36WWWAvenella $exuosa

1 –0,19 –0,17 –0,12 Luzula sylvatica

1 0,32WW 0,32WWS. aucuparia (30–200 cm)

1 –0,05 P. abies (50–200 cm)

1 Zápoj A Canopy

Obr. 8. Relativní &etnost zmlazení smrku podle výškových t$íd v závislosti na mikrostanovišti.
Fig. 8. Relative spruce saplings frequency by height classes according to microsite types.
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tivn" nízká. M#že to být zp#sobeno i zna&nou vzdáleností plodících strom# (ZYWIEC!&!
LEDWON!2008). Na 2 ha výzkumných ploch se nacházel pouze jeden dosp"lý plodící je$áb. 
Po&etnost plodících je$áb# samoz$ejm" ovliv'uje konkrétní fáze dynamiky lesa (ZYWIEC!&!
LEDWON!2008). Svoji roli hraje i limitace r#stu je$ábu okusem zv"$e, která se z$ejm" proje-
vila i na histogramu &etností výškových t$íd (Obr. 4), protože okusem nejvíce trpí je$áby 
v rozmezí výšek 60–140 cm (MOTTA 2003).

Vliv mikrostanovišt"

Ležící kmeny a pahýly pokrývaly 4,15 % povrchu. Tato hodnota je obdobná t"m, které byly 
zjišt"ny v p$írodních smrkových lesích Karpat i Skandinávie (ZIELONKA!&!PIATEK!2004). Na 
mrtvém d$ev" se vyskytovala více než polovina z veškerého smrkového zmlazení. Prosp"š-
nost mrtvého d$eva pro uchycení a r#st strom# byla prokázána pro $adu druh# z celého 
sv"ta (LONSDALE et al. 2008). Hlavní p$í&inou tohoto jevu je kompetice bylin a mechorost# 
na povrchu p#dy (HARMON!&!FRANKLIN !1989). Na nov" spadlých kmenech je konkuren&ní 
tlak dostate&n" nízký pro uchycení zmlazení. K tomu dochází z hlediska trvání rozpadu le-
žícího kmene relativn" brzy (TAKAHASHI  et al. 2000, MORI et al. 2004), zhruba 10 let od od-
um$ení stromu (ZIELONKA  2006), a &asto d$íve, než ležící kmen pln" obsadí mechorosty 
(ZIELONKA!&!PIATEK!2004, POUSKA 2005). S postupujícím rozkladem ležícího kmene se po&ty 
jedinc# na n"m rostoucích zvyšují. U nejpokro&ilejších stadií rozkladu, vlivem vnitrodruho-
vé konkurence a konkurence ostatní vegetace, jsou po&ty jedinc# již nižší (MORI et al. 2004,!
ZIELONKA 2006). Nicmén" stále nedochází k zamezování uchycování nových jedinc# v tako-
vé mí$e, jak je tomu na povrchu p#dy (ZIELONKA!&!PIATEK!2004). Mezi další mechanizmy, 
které umož'ují zvýšené p$ežívání semená&k# na d$ev", m#že pat$it i ochrana p$ed ú&inky 
proudící povrchové vody (VACEK 1982), kratší doba trvání sn"hové pokrývky oproti okolní 
p#d" (VACEK 1982), lepší spojení s mykorhizními houbami (LEPŠOVÁ 2001, LONSDALE et al. 
2008), p$ízniv"jší nabídka živin (BRUNNER!&!K IMMINS 2003, BAIER et al. 2006), ochrana p$ed 
patogeny vyskytujícími se v p#d" nebo i ochrana proti poškození spárkatou zv"$í v p$ípad" 
úsek# s v"tvemi (LONSDALE et al. 2008). Podle výzkum# v subalpínských jehli&natých lesích 
Japonska je míra vzcházení (vyklí&ení) semená&k# nezávislá na mikrostanovišti a koreluje 
s po&tem dopadnuvších semen (MORI et al. 2004). Rozhodující je ale již první letní období 
po vyklí&ení semene, kdy mortalita je výrazn" vyšší u jedinc# na povrchu p#dy (MORI!&!
M IZUMACHI !2005), p$edevším z d#vodu menší p$ístupnosti k vláze (MORI et al. 2004, LON-
SDALE et al. 2008).

Je d#ležité zmínit, že z ploch bylo v minulosti odvezeno n"kolik kmen# (vizuální ur&ení 
p#vodu pahýlu po u$íznutí pilou) o celkové vý&etní základn" zhruba 6 m2.ha–1 (data nezob-
razena). Kdyby tyto kmeny nebyly odvezeny, vyšla by preference zmlazení na ležících kme-
nech vyšší, protože by byly z$ejm" v pokro&ilejších stadiích rozkladu, která jsou pro výskyt 
zmlazení vhodn"jší (ZIELONKA 2006).

Zjišt"ný rozdíl v po&etnosti smrkového zmlazení (více na pahýlech než na kládách) lze 
pravd"podobn" vysv"tlit skute&ností, že v"tšina pahýl# dosahuje vyšších úrovní nad terénem 
než je pr#m"rná pozice ležících kmen#, které &asto leží nap$íklad pod úrovní kapra/orost#. 
Dále je pahýl ve v"tším kontaktu s p#dou a dochází zde k intenzivn"jší vým"n" látek a mi-
kroorganizm# (ZHOU et al. 2007). Navíc v p$ípad" odum$ení stromu z d#vodu infekce d$e-
vokaznými houbami je následn" vzniklý pahýl (oproti ležícímu kmenu z n"ho pocházející-
ho) díky pokro&ilému rozpadu d$eva od po&átku vhodný pro uchycení a r#st semene smrku. 
Dalším možným d#vodem je snadn"jší udržení semen v depresích pahýl# oproti zakulace-
nému povrchu ležících kmen#.

Zjišt"nou výhodnost paty živých strom# a souší potvrzuje také VACEK (1982). Spo&ívá 
rovn"ž ve vyvýšenosti tohoto stanovišt" nad okolním terénem. V blízkosti kmene d$íve od-
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tává sníh, to zv"tšuje délku vegeta&ní doby, která je v t"chto podmínkách limitující. Smrko-
vé zmlazení p$ežívá u paty živého stromu pravd"podobn" jen do ur&itého v"ku, poté odumí-
rá. Jestliže ale dojde k odum$ení dosp"lého stromu, zmlazení u jeho paty využije náskoku 
p$ed pozd"jší konkurencí vysokých bylin, které se u paty živého stromu nevyskytují, a za&ne 
rychleji odr#stat.

Z d#vodu vyšší denzity (a tedy i vyšší vnitrodruhové konkurence) jedinc# zmlazení na 
mikrostanovištích pahýl, ležící kmen a pata by se dala p$edpokládat vyšší mortalita jedinc# 
na t"chto mikrostanovištích. Naše výsledky to však nepotvrzují. Obr. 8 naopak nazna&uje, 
že ostatní mikrostanovišt" &áste&n" umož'ují uchycení a po&áte&ní r#st, posléze však jedin-
ci ve v"tší mí$e odumírají. Vysv"tlením tohoto m#že být skute&nost, že nap$íklad mechoros-
ty &asto rostou na vyvýšených místech – nej&ast"ji kamenech, které pravd"podobn" nemají 
všechny výše zmín"né výhody mrtvého d$eva. JONÁŠOVÁ (2001) ve smr&inách NP Šumava 
také zjistila v"tší podíl nejstarších jedinc# na mrtvém d$ev" v porovnání s mladším, podob-
n" jako HUSNÍK (2007). Také v horských smr&inách Polany byl podíl staršího zmlazení na 
d$ev" dvojnásobný oproti mladšímu zmlazení (HOLEKSA et al. 2006). Naopak BRANG et al. 
(2003) u zmlazení Picea engelmannii došel k opa&nému záv"ru. P$edpokládá v"tší mortali-
tu u jedinc# na mrtvém d$ev", protože jím zjišt"ný podíl jedinc# rostoucího na mrtvém 
d$ev" byl u mladšího zmlazení vyšší. Po&ty zmlazení na mikrostanovištích i po&ty zmlazení 
na mikrostanovištích podle výškových t$íd ovliv'uje konkrétní fáze dynamiky lesa (KUPFER-
SCHMID 2006). Ovliv'uje je také samoz$ejm" typ dynamiky lesa, který je ur&ován stanovišt-
ními pom"ry spole&n" se vztahem intenzity, rozsahu, prostorového charakteru, frekvence a 
typu disturbancí les postihujících (JOHNSON ] M IYANISHI  2007). Na fázi dynamiky lesa na-
p$íklad závisí typ dynamiky rozkladu mrtvého d$eva, která je $ízena také teplotou a vlhkos-
tí (ZHOU et al. 2007), které spolurozhodují o výskytu konkrétních druh# d$evokazných hub, 
z nichž n"které jsou více a n"které mén" vhodné pro zmlazování smrku (LEPŠOVÁ!&!SVOBODA!
2004, POUSKA 2005). Zjišt"nou skute&nost, že na TVP2 roste ve všech výškových kategoriích 
oproti TVP1 relativn" více zmlazení na mikrostanovištích tvo$ených vegetací &i hrabankou 
(Obr. 8), lze vysv"tlit v"tším zastoupením bor#vky i mechorost# (Tab. 2), které jsou pro 
zmlazování ješt" pom"rn" vhodné.

I u je$ábu byla zjišt"na jistá preference mikrostanovišt" mrtvé d$evo (Tab. 2). Výzkumy 
po celém sv"te nejprve popisovaly vazbu zmlazení jehli&nan# na mrtvé d$evo, pozd"ji však 
byla prokazována a dnes je již po celém sv"t" u desítek listnatých druh# d$evin prokázána 
výhodnost mrtvého d$eva pro výskyt a odr#stání zmlazení (LONSDALE et al. 2008). Výhod-
nost mrtvého d$eva pro zmlazování m#že tedy existovat z$ejm" i u je$ábu. Na rozdíl od 
smrku, je ale je$áb více schopen obnovy i v mechové a bylinné vegetaci, p$edevším v nižší. 
Ve vyšších travách (Calamagrostis villosa) zmlazuje je$áb jen sporadicky a v nejvyšších 
kapra/orostech tém"$ v#bec, podobn" jako v horských smr&inách západních Karpat (HO-
LEKSA!&!ZYWIEC!2005).

Výskyt je$ábu je ovlivn"n nejen výskytem mikrostanovišt", ale i od smrku odlišným zp#-
sobem prostorové distribuce semen. Ta je zajiš*ována p$edevším ptáky, proto hustota zmla-
zení bývá nejv"tší v blízkém okolí bází kmen# (ZYWIEC!&!LEDWON!2008). Ptáci totiž &asto 
sedávají na v"tvích blízko hlavního kmene, p$i&emž preferují mohutn"jší stromy. Navíc pr#-
chod semen je$ábu trávícím traktem pták# zvyšuje schopnost vyklí&ení. Naše šet$ení toto 
potvrzuje, na mikrostanovišti pata se vyskytovalo je$ábu nejvíce.

Vliv horního stromového patra

Po&et jedinc# smrku do 30 cm byl na TVP1 trojnásobkem po&tu zmlazení vyššího a na 
TVP2 dvojnásobkem (Obr. 3). Nedaleko našich dvou TVP byl po&et zmlazení do 30 cm 
dokonce 36× vyšší než zmlazení nad 30 cm (HUSNÍK 2007). Tato disproporce byla zjišt"na 
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také v p$írodních smrkových lesích Západních Karpat, kde dosahovala hodnot až 42 : 1 
(HOLEKSA et al. 2006), a nar#stá s procentem zápoje horního stromového patra.

Ze zna&ného v"ku zmlazení smrku (Obr. 5), v porovnání s jedinci rostoucími na otev$e-
ných plochách (JURÁSEK!&!M ARTINCOVÁ!2005), lze usuzovat na pomalý r#st, zap$í&in"ný 
nedostatkem sv"tla a tepla pod zápojem. Sv"tlo a teplo jsou hlavními limitujícími faktory 
zmlazení v horských smr&inách (HOLEKSA et al. 2006). Proto se r#st zmlazení zpomaluje se 
stoupající nadmo$skou výškou (VACEK 1981) a zvyšujícím se zastín"ním (ZIELONKA 2006). 
Rovn"ž je$áb je schopen dlouhodob" p$etrvávat pod zápojem smrkových korun. Jedinec je-
$ábu &asto vytvá$í další, pod povrchem se odd"lující nové kmínky. Ty starší mohou pozd"ji 
odum$ít, ale jedinec žije dále (ZYWIEC!&!LEDWON!2008). Tato strategie dlouhodobého p$etr-
vávání smrku i je$ábu v p$ítmí zápoje se pravd"podobn" vyvinula z d#vodu rychlého rozvo-
je konkuren&ní bylinné vegetace (zabra'ující uchycování nových jedinc#) po vytvo$ení po-
rostní mezery (HOLEKSA 2003). Kapra/orosty mohou zasti'ovat i ležící kmeny menších 
tloušt"k a tím zamezovat odr#stání zmlazení smrku na nich. Schopností dlouhodob" setrvá-
vat pod zápojem dosp"lých strom# si tedy zmlazení zajiš*uje náskok p$ed ostatní vegetací. 
Navíc tato strategie obnovy kompenzuje vliv nepravidelnosti semenných rok#, které bývají 
ve vyšších polohách mén" &etné (MENCUCCINI et al. 1995). Na druhou stranu byl ve smrko-
vých lesích také zjišt"n významný podíl jedinc# zmlazení, kte$í se uchytili až po vytvo$ení 
maloplošných mezer (LEEMANS 1991) nebo po disturbanci v"trem na v"tších plochách (KUU-
LUVAINEN  ] KALMARI  2003, RAMMIG  et al. 2006) &i po velkoplošném odum$ení horního stro-
mového patra, zp#sobené lýkožroutem smrkovým (JONÁŠOVÁ ] PRACH 2004). Oba dva zp#-
soby obnovy lesa jsou tedy možné a &asto se uplat'uje jejich kombinace (RAMMIG  et al. 
2006).

P$es zna&nou variabilitu délek terminálních výhon# Obr. 6 ukazuje, že odr#stání zmlaze-
ní je i pod celkovým relativn" nízkým horizontálním zápojem limitováno výskytem dosp"-
lých strom#, a tedy z$ejm" p$ísunem sv"tla. Délka terminálního výhonu jen slab" koreluje s 
množstvím dopadajícího sv"tla, protože se v ní projevuje mnoho dalších abiotických a bio-
tických faktor# (CUNNINGHAM et al. 2006). Neprokázanou závislost délky terminálního vý-
honu na indexu I na TVP1 lze vysv"tlit tím, že zde není dostate&ná heterogenita hustoty 
dosp"lých strom#, což má za následek úzký rozsah sv"telných podmínek pro p$ízemní patro 
lesa.

Jestliže zmlazení má vyšší nároky na sv"tlo, musí dojít k výrazn"jšímu a rozsáhlejšímu 
porušení zápoje horního stromového patra, aby mohlo úsp"šn" dále odr#stat (MORI!&!TAKE-
DA!2004,!HOLEKSA et al. 2006). I p$es stálou p$ítomnost zmlazení proto probíhá dor#stání 
jedinc# do horního patra lesa v &ase nespojit", s dlouhou periodou, b"hem které do dosp"-
losti nedorostou tém"$ žádní jedinci (VACEK 1981). Tato fáze blokování odr#stání obnovy se 
m#že v p$írodním horském smrkovém lese souvisle vyskytovat i na velkých plochách, do-
sahujících až stovek hektar# (HOLEKSA et al. 2006).

Po p$ípadném odum$ení horního stromového patra by dor#stání jedinc# následné genera-
ce mohlo být zpožd"no v místech, kde chybí vhodná mikrostanovišt" pro uchycování zmla-
zení. Proto by délka fáze obnovy mohla být dosti dlouhá i v p$ípad", že by došlo v krátkém 
&asovém úseku k úplnému odum$ení horního stromového patra. Nový porost by tak byl 
r#znov"ký, s v"kovým rozp"tím daným nejstarším p$eživším stromem a zpožd"ním procesu 
obnovy v místech s nep$íznivými mikrostanovišti.

ZÁV!RY

Hlavní záv"ry naší studie, zam"$ené na vztah mikrostanovišt" a horního stromového patra 
k p$irozené obnov" v horské papratkové smr&in" (Athyrio alpestris-Piceetum) jsou tyto: (1) 
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podíl jedinc# smrku na ležících kmenech byl pr#m"rn" 38 %; (2) další dv" významná mik-
rostanovišt" pro odr#stání jedinc# smrku jsou pahýly &i pa$ezy a nejbližší okolí kmen# do-
sp"lých strom# &i souší; (3) z d#vodu vazby na tato t$i mikrostanovišt" se zmlazení smrku 
vyskytuje nepravideln" hlou&kovit"; (4) pod korunami dosp"lých strom# se více nacházejí 
p$ízniv"jší typy vegetace pro uchycování zmlazení je$ábu i smrku; (5) p$ítomnost dosp"lých 
strom# omezuje odr#stání zmlazení; (6) odr#stání je$ábu je limitováno okusem zv"$í.

Pod"kování. Tento p$ísp"vek vznikl za podpory projektu Interní grantové agentury I\Y FLD CZU 
200843120015 a projektu Interní grantové agentury CI\Y +ZU 20074003. T$etí autor byl podpo$en projek-
ty \YYV KJB60130060, VaV MŽP SPA2d2A111A08 a MŠMT 2B06012. D"kujeme M. Starému, V. +adovi a 
V. Pouskovi za pomoc s terénním m"$ením. D"kujeme recenzent#m za podn"tné p$ipomínky. D"kujeme 
také Správ" NP a CHKO Šumava za umožn"ní tohoto výzkumu.
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a b s t r a c t

Decaying logs form the major seedbed for trees in European subalpine Picea abiesforests. However, many
aspects related to seedling colonization pattern on logs remain unclear. The aim of this study was to ana-
lyze the relationships of P. abies(Norway spruce) seedling (height <15 cm) and sapling (height P 15 cm)
densities on decaying logs in relation to stage of wood decay, log diameter, ground contact of decaying
log, assumed cause of tree death, presence of species of wood-decaying fungi and coverage by surround-
ing plants in the subalpine old-growth forests of the Bohemian Forest and Ash Mountains, in the Czech
Republic. We have focused on how logs with different origin differ in their properties and how these
properties in•uence seedling abundance. Seedling densities peaked on the medium-decayed logs and
decreased thereafter. Sapling densities continually increased as the decay progressed. Seedling and sap-
ling densities followed negative binomial distributions, with many logs of all decay stages having low
regeneration densities. The degree of ground contact, white-rot-causing Armillaria spp. presence,
white-rot-causing Phellinus nigrolimitatus presence and log diameter were positively related to both seed-
ling and sapling density. Also tree death as a result of wind uprooting was positively related to sapling
density. Conversely, the presence of brown-rot-causing Fomitopsis pinicola and tree death as a result of
bark beetle attack were negatively related to regeneration densities. The low cover of vegetation from
sides positively affected seedling density; however, heavily covered logs were less occupied by seedlings.
Our study provides evidence that large logs originating from wind uprooting or butt rot infection are
most appropriate for retention to promote natural spruce regeneration in managed subalpine spruce
forests.

Ó 2011 Elsevier B.V. All rights reserved.

1. Introduction

Decaying logs, stumps and other woody remnants are suitable
seedbeds for tree seedlings. This self-producing system of woody
microsites for seedlings is found mainly for conifers and to a lesser
extent, for broad-leaved species ( Bellingham and Richardson,
2006; Lonsdale et al., 2008 ). The dependence of seedling recruit-
ment on dead wood has been reported from various ecosystems
and the largest dependence has been reported in the genus Picea,
particularly in subalpine forests of North America, Europe and Ja-
pan (Lonsdale et al., 2008). In European subalpine forest, popula-
tions of Picea abies seedlings occupying dead wood microsites
may account for more than 50% of total regeneration, even in
semi-natural forest affected by timber extraction ( Bacõe et al., in
press; Svoboda et al., 2010). The total dependence of Picea jezoensis
and Picea glehnii seedlings on dead wood was reported in conifer-

ous forests of Japan (Nakagawa et al., 2001; Narukawa and
Yamamoto, 2002; Narukawa et al., 2003; Takahashi et al., 2000 ).
Interestingly, in Swedish boreal forests, P. abieslogs were found
to be the most suitable substrate for P. abiesseedlings as well as
the seedlings of broad-leaved species, whereas the logs of broad-
leaved species were almost unoccupied by seedlings ( Hofgaard,
1993). On the other hand, Picea sitchensisseedlings occupied logs
of other coniferous species in the Paci€c Northwest ( Harmon and
Franklin, 1989 ).

The succession pattern of spruce seedlings on logs in relation to
their decay stage was examined in the subalpine coniferous forests
of Japan (Mori et al., 2004; Narukawa et al., 2003; Takahashi et al.,
2000) and Poland ( Zielonka, 2006 ). The pattern was similar in both
regions. Seedling establishment on logs starts during the second
decade after tree death in the subalpine spruce forests of Central
Europe (Zielonka, 2006 ). At this time, litter and humus improve
nutrient and moisture conditions for survival and growth of seed-
lings on logs ( Harmon, 1987, 1989b; Takahashi et al., 2000 ). The
optimum period for seedling emergence and survival occurs before
mosses completely cover logs ( Iijima and Shibuya, 2010; Iijima
et al., 2007; Zielonka and Piatek, 2004 ). The colonization of logs

0378-1127/$ - see front matter Ó 2011 Elsevier B.V. All rights reserved.
doi: 10.1016/j.foreco.2011.11.025
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by bryophytes increases seed retention; however, an excessively
thick moss layer negatively affects the emergence and survival of
current-year seedlings ( Harmon and Franklin, 1989; Iijima and Shi-
buya, 2010; Takahashi et al., 2000 ). The number of seedlings and
saplings growing on logs increases during the decomposition pro-
cess. After the peak of seedling density, the seedling establishment
rate slightly decreases due to intraspeci€c and interspeci€c compe-
tition with herbs and dwarf shrubs ( Mori et al., 2004; Nakagawa
et al., 2003; Zielonka, 2006 ). The end of the seedling establishment
period is more variable than the start, depending largely on the
variability in the time period before complete decomposition
(Harmon, 1989a; Holeksa et al., 2008; Zielonka, 2006 ) since the
seedling recruitment occurs on logs in the most advanced stages
of decay and its rate is still greater than on the bare ground
(Zielonka and Piatek, 2004 ).

Results by Harmon (1989a) indicate that spruce seedling density
is very variable within all decay stages of logs and has to be essen-
tially affected by other properties of logs. The in•uence of these
properties has not yet been suf€ciently researched. A range of
organisms, of which wood-decomposing fungi play a major role,
change the chemical composition and the structure of wood
(Rayner and Boddy, 1988 ). Wood is decomposed by fungi resulting
in different types of rot ( RypÄcõek, 1957; Schwarze et al., 2000 ). Fun-
gal species composition can differ considerably among spruce logs
resulting in a varying prevalence of either white- or brown-rot
(Pouska et al., 2011; Renvall, 1995 ). It is likely that the type of fun-
gal rot determines seedling establishment, growth and survival;
however, only few references to this relationship are found in liter-
ature. Vacek (1982) stated that wood affected by brown-rot fungi is
more suitable for the establishment of P. abiesseedlings than wood
affected by white-rot fungi. He explained this by the absorbent,
sponge-like properties of brown-rotted wood, which allows it to
maintain higher moisture content during dry periods ( Blanchette,
1980). However, Licõka (2002) found that wood affected by white-
rot fungi had greater P. abiesseedling densities. The diameter of
log is another rarely studied variable. Only Takahashi (1994) , inves-
tigating seedling density, reported that small-diameter fallen logs
(<20 cm) do not provide a suitable substrate for P. glehnii seedlings.
Changes in bark cover on logs of different tree species may also lead
to various patterns of natural regeneration establishment and sur-
vival since bark fragmentation kills a large proportion of seedlings
on P. sitchensislogs (Harmon, 1989a ). Iijima and Shibuya (2010) re-
ported that recently fallen logs with bark and no moss or thin moss
cover (<20 mm) appear to be the most suitable substrates for the
regeneration of P. jezoensisin Japan.

The retention of logs in managed forests can support spruce
regeneration. In Japan, Nakagawa et al. (2001) demonstrated that
selection cutting in the sub-boreal forest of Hokkaido resulted in
the reduction of P. jezoensisseedling numbers since the amount
of dead wood, the crucial regeneration substrate for P. jezoensis,
was reduced. Nakagawa et al. (2001) stressed that forest manage-
ment policy needs to be changed to retain suf€cient amounts of
suitable dead wood. Studies evaluating the best conditions for
seedling recruitment are needed to aid forest managers in deci-
sion-making, in terms of which dead wood is the most suitable
for retention and therefore what type of dead wood management
is suf€ciently effective in supporting natural regeneration along
with minimizing economic losses.

With the exception of the stages of log decay, existing knowl-
edge about the properties of logs is largely de€cient and limited
to few regions ( Iijima and Shibuya, 2010; Iijima et al., 2007; Mori
et al., 2004; Takahashi et al., 2000 ). No research for treating multi-
ple log characteristics in relation to regeneration was conducted in
Central Europe. Therefore, in this study, we focused on Norway
spruce seedling and sapling densities on decaying logs in relation
to: log diameter, stage of wood decay, ground contact, assumed

cause of tree death, species of wood-decaying fungi and coverage
by surrounding plants. We examined which characteristics in•u-
ence the colonization pattern of Norway spruce seedlings on logs
in two subalpine old-growth forest stands. The critical new point
of our study is the study of a range of log variables, most of which
has not yet been evaluated. We have focused on the origins of logs
to examine how logs with different origins vary in their properties
and how these properties in•uence seedling and sapling
abundance.

2. Methods

2.1. Study sites

This study was conducted in two subalpine spruce forests in the
Czech Republic. The €rst site, TrojmeznÄ, is situated in the south-
ern part of the Bohemian Forest (ëumava; 48 °470N, 13°490E) in
the south-western part of the country. Subalpine spruce forests
are found between 1150 and 1450 m a.s.l. The altitude of our study
plots ranges from 1220 to 1270 m. The aspect is northern on a gen-
tle slope (up to 8 °). The mean total annual precipitation is approx-
imately 1300 mm and the mean annual temperature is
approximately 3.5 °C (period 1961•2000, Climate Atlas of Czechia).
Maximum snow depth is about 2 m. The bedrock is coarse-grained
granite ( KopÄcõek et al., 2002). Plant communities were classi€ed as
Athyrio alpestris-Piceetum (NeuhÌuslovÄ and Eltsova, 2003 ) with
high fern Athyrium distentifolium undergrowth. The area of interest
was established as a natural reserve in 1933 and it became a part of
ëumava National Park in 1991. Norway spruce ( P. abies) and the
less abundant rowan ( Sorbus aucuparia) dominate the forest ( Svo-
boda and Pouska, 2008). The majority of trees on the site were
more than 200 years old ( Svoboda et al., 2011). According to the
Natural Forests' Databank of the Czech Republic, the stands were
classi€ed as natural forests with low human in•uence in the past
(Vrìka et al., 2004 ). The stand adjacent to nature reserve from
down slope was established in the second half of the 18th century
following stand replacing disturbance ( Svoboda et al., 2010). The
canopy closure for the study plots was 26% in 2005 ( Bacõe et al.,
2009).

The second site of interest, Eustaìka, is situated in the central
part of the Ash Mts. (Hruby ¨ JesenÕk; 50°50N, 17°150E) in the
north-eastern part of the Czech Republic. Subalpine spruce forests
occur between 1050 and 1350 m a.s.l. in these areas. The altitude
of our study plots ranges from 1220 to 1250 m. The aspect is
south-eastern, on a gentle slope (to 10 °). The total annual precipi-
tation is approximately 1300 mm and the mean annual tempera-
ture is approximately 3 °C (period 1961•2000, Climate Atlas of
Czechia). Maximum snow depth is around 2 m. The bedrock is
chlorite•sericite phyllite and quartzite. Plant communities were
classi€ed as Calamagrostio villosae-Piceetum (Banaì et al., 2001 )
with Vaccinium myrtillus undergrowth. The old-growth forest
(50 ha) where the study site is located has been of€cially protected
since 1969. The stands are dominated by Norway spruce ( P. abies)
and are classi€ed as near-natural forest, according to the Natural
Forests' Databank of the Czech Republic ( Vrìka et al., 2004 ). The
canopy closure for the study plots was 39% in 1999 (unpublished
results). The densities and height structures of regeneration on
logs, stumps and non-woody microsites at both sites have been de-
scribed in detail in Bacõe et al. (in press) .

2.2. Data collection

Two, closely situated, 1 ha permanent plots (100 � 100 m) were
selected at both sites. The plots were selected in an undisturbed
natural forest to minimize human in•uences such as logging or
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salvage logging where logs would have been removed or debarked.
The sampling was carried out at the end of the growing season in
2008. Logs of length P 2 m and diameter at larger end P 0.1 m orig-
inating from stumps, snags or living trees which occurred within
the plot, were sampled. Position, length and the diameters at both
ends of the logs were measured using Field-Map (IFER-MMS, Field-
Map Technology, 2009, http://www.€eld-map.com ).

To examine which properties of decaying logs affect natural
regeneration, all spruce individuals were counted. Those that had
established by the end of the last growing season were allocated
into height classes (0•4; 5•9; 10•14; 15•19; 20•30; 30•40 cm;
etc.). Current-year seedlings were not included, since their num-
bers could change during the data collection. Natural regeneration
growing on the root plates of uprooted trees was not included. The
seedlings of other rarely occurring tree species ( S. aucuparia, Pinus
sylvestris, and Betula pendula) were not included. The age of the
tallest individual of natural regeneration on each log was esti-
mated. The age estimation was based on the number of verticils
and terminal bud scars visible on the aboveground and, eventually,
underground stem in the cases of individuals with adventitious
roots formation above the hypocotyl region ( Bacõe et al., in press;
Zielonka, 2006 ).

Decay stage, ground contact, surrounding vegetation, dominant
rot fungi on log and assumed cause of tree death were recorded for
each log. The decay stage was assessed according to Sippola and
Renvall (1999) , where the determination of decay is primarily
based on the depth of penetration of an iron spike. The determina-
tion of ground contact was based on the length of log connected
with the ground. The degree of surrounding vegetation was desig-
nated by the area of log covered by vegetation. The determination
of dominant rot fungi was based on the single presence of domi-
nant fungal species • Armillaria spp., Phellinus nigrolimitatus and
Fomitopsis pinicola. We chose these three fungal species because
of their frequent occurrence at the sites ( Pouska et al., 2010) to as-
sess the in•uence of fungal rot type on regeneration density and
development. If any other fungal species dominated a log or if
there was any combined presence of abovementioned species, they
were recorded as ``other species''. The presence of fungal species on
the logs was determined, based on both the occurrence of sporo-
carps and their typical rot. The logs were also classi€ed according
to cause of tree death, such as: bark beetle (mainly Ips typographus,
Lausch et al., 2011), competition, butt rot, windthrow and undeter-
mined origin. The determination of cause of tree death and all
other characteristics describing the properties of logs are listed
and explained in Table 1.

2.3. Data analysis

The densities in each height class of regeneration were calcu-
lated as the number of individuals per square metre of log. The area
of log was calculated as the area of trapezoid. The logarithmically
transformed densities of individuals strati€ed to height classes
were analysed using indirect (unconstrained) ordination method
to display similarities in their distribution. Principal component
analysis (PCA) was performed on samples split by site. On the basis
of the PCA results, we decided to group the response variable into
two height classes (<15 and P 15 cm) and analyse the pooled sam-
ple of both sites with the variable representing particular site. The
high densities of smaller regeneration occurred on different logs
than high densities of taller regeneration at both sites. We chose
the boundary of 15 cm since this value divided regeneration into
two equally wide groups in the space of PCA diagram. Therefore,
the number of seedlings <15 cm and number of saplings P 15 cm
were used as two response variables.

The effects of explanatory variables ( Table 2) on seedling and
sapling number were evaluated using generalized linear models

(GLMs) with a negative binomial error structure and log link
function. The area of log was incorporated into the model as off-
set term to compensate for the variable size of samples
(Faraway, 2006). The inclusion of the area as offset term results
in €tting a model for the rate of occurrence. Therefore, the terms
seedling and sapling density instead of number are used when
interpreting GLM results. The correct interpretation of the pre-
dicted response to the level of factor is the number of individu-
als per log with this particular level. Model selection was
performed using the Akaike information criterion (AIC) in a for-
ward stepwise selection procedure, starting with the null model
(with offset term). The AIC enables models to be compared tak-
ing into account the total explanatory power of the model and
the number of variables in the model. The AIC is de€ned as •2
maximized log-likelihood + 2 number of parameters. The AIC
therefore penalizes models with more variables. The procedure
stops when the AIC cannot be improved. The model with the
lowest absolute value of AIC is the most parsimonious. The qua-
dratic terms of predictor variables were incorporated into mod-
els (as a separate choice without €xation to linear term) to
detect possible non-linear effects. The signi€cance of differences
among levels of factors was tested using the method of posterior
combination. The levels were merged if their merging did not
cause signi€cant change in a model using Chi-square test. We
tested for differences in the effect of predictor variables between
seedlings and saplings using parallelism tests. All predictors, fac-
tors and response variables are summarized in Table 2.

Spearman's rank correlation was used to analyse the relation-
ships between predictor variables and the causes of tree death.
The statistical analyses were performed using the software Canoco
for Windows 4.5 ( ter Braak and ëmilauer, 2003 ) and the software R
version 2.11.1 ( R Development core team, 2010 ) using libraries
``MASS'' and ``vioplot''.

3. Results

The total number of Norway spruce individuals on all 398 logs
was 7532 (without current-year seedlings) and the corresponding
area of logs was 1499.4 m 2. No regeneration was found on
103 logs, 1•10 individuals were found on 152 logs and 143 logs
had more than 10 seedlings or saplings. The highest number of
individuals on a single log was 565. Therefore, the distributions
of both the density of seedlings and saplings were over-dispersed
with many low (including zero) values at all decay stages exam-
ined ( Fig. 1). The over-dispersion of the sapling density was higher
than the over-dispersion of the seedling density ( Table 3). Mean
seedling and sapling density was 3.0 and 2.0 individuals per square
metre of log, respectively.

Seedlings begin to appear at a rather low abundance in decay
stage 2. The highest seedling densities occurred at the decay stages
3 and 4 and decreased in decay stage 5. The sapling density contin-
ually increased with the decay progression ( Fig. 1). The age of the
tallest individual depended on the decay stage of a given log since
the median age of the tallest individuals increased with the log de-
cay progression (Kruskal•Wallis test; P< 0.001, Fig. 2).

The model for the seedling density explained less variability
than the model for the sapling density ( Table 3). The decay stage
was not signi€cant for the seedling density. In contrast, the effect
of decay stage on sapling density was signi€cant. Sapling density
increases non-linearly with increasing decay stage, as demon-
strated by the negative quadratic €t of the decay stage in the model
(Table 3). The steep increase of sapling number with decay pro-
gress slows down between decay stages 4 and 5, where the model
predicts the maximal values of sapling number. Both seedling and
sapling density were positively related to diameter at larger end of
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log. The seedling density increased more steeply with increasing
diameter than sapling density (Parallelism test; P= 0.047). The po-
sitive effect of ground contact on spruce density was con€rmed by
both seedling and sapling models with similar estimates (Parallel-
ism test; P= 0.380). The signi€cant positive linear term of sur-
rounding vegetation on seedling density along with negative
quadratic €t indicate that the effect of vegetation from sides is
non-linear. The in•uence of surrounding vegetation has a uni-
modal course with peak between 6% and 25% of area covered by

side vegetation. No effect of surrounding vegetation on sapling
density was demonstrated. The variable representing site was the
only one predictor variable which was not signi€cant in both
models.

A signi€cant effect of fungal rot on spruce densities on logs ap-
peared in both seedling and sapling models. The presence of Armil-
laria spp. or P. nigrolimitatus rot had a positive signi€cant effect on
seedling as well as sapling density, when compared to logs domi-
nated by F. pinicola. Brown-rot-causing F. pinicola negatively

Table 1
Characteristics recorded on logs.

Characteristic Description

Decay stage The stage of decay on a €ve-degree scale according to Sippola and Renvall (1999) using an iron spike (length 20 cm, max. diameter 7 mm):
1 • Recently dead trunk/piece of wood; wood is hard (spike penetrates only a few mm into the wood), completely covered with bark, fresh
phloem present in at least some places
2 • Wood mostly hard (spike penetrates 1•2 cm into the wood), most of the bark left (though not necessarily for bark beetle-infested trunks),
fresh phloem absent
3 • Wood partly decayed on the surface or in the centre (spike penetrates 3•5 cm into the wood), large pieces of bark usually loosened or
detached
4 • Most of the wood soft throughout, the whole spike (15•20 cm) penetrates into the wood (depending on wood diameter). However, the central
parts can remain hard, while the surface layers of the wood can be missing
5 • Wood very soft, disintegrates when lifted; trunk usually covered by a vegetation layer

Ground contact Ground contact (1•4):
1 • The log touches the ground with less than 1=4 of its length
2 • 1=4 to ø of the log on the ground
3 • Up to 3=4 of the log on the ground
4 • The log lies on the ground for more than 3=4 of its length

Surrounding
vegetation

Area of the log covered by vegetation (1•4):
1 • Up to 5% of the log covered from the sides
2 • 6 to 25% of the log covered
3 • 26 to 50% of the log covered
4 • More than half of the log's length covered by vegetation

Dominant rot fungi Armillaria spp. • log was dominated by Armillaria spp. (rot and/or rhizomorphs)
Phellinus nigrolimitatus • log was dominated by Phellinus nigrolimitatus
Fomitopsis pinicola • log was dominated by Fomitopsis pinicola
Other species • log was dominated by other species or there was any combined presence of abovementioned species

Cause of tree death Bark beetle • recorded if a log originated from a typical clumped group of dead mature trees
Competition • a log originating from a tree that had been likely to grow under the dense canopy prior to its death
Butt rot •recorded if a sporocarp and/or typical rot of a root and butt parasite was found near the base of a lying tree
Windthrow • uprooting of live trees
Undetermined • recorded if the cause of tree death was not obvious

Table 2
Variables used in the generalized linear models. Response variables, predictor variables and levels of factors with their characteristic values.

Variable type Variables Values (Units) Mean SD a MTb MEc Dif.d

Response Seedling (<15 cm) number 0•401 ( ÿ ) 11.2 30.6 15.9 6.7 0.002
Sapling (P 15 cm) number 0•230 ( ÿ ) 7.7 20.7 10.1 5.3 0.699

Predictor Decay stage 2; 3; 4; 5 3.42 0.93 3.36 3.48 0.211
Site (TrojmeznÄ • Eustaìka) 0 = Tr.; 1 = Eu. 0.51 0.50 0.0 1.0 •
Diameter at larger end 0.10•1.10 m 0.40 0.19 0.44 0.37 0.005
Ground contact 1; 2; 3; 4 3.19 1.04 3.11 3.27 0.218
Surrounding vegetation 1; 2; 3; 4 2.28 1.09 2.81 1.76 <0.001

Factor Dominant rot fungi: Factor (4 levels)
Armillaria spp. 0; 1 0.14 0.34 0.16 0.11 0.154
Phellinus nigrolimitatus 0; 1 0.11 0.32 0.17 0.07 0.001
Fomitopsis pinicola 0; 1 0.08 0.26 0.08 0.08 0.932
Other species 0; 1 0.67 0.47 0.59 0.74 0.001

Factor Cause of tree death: Factor (5 levels)
Bark beetle 0; 1 0.07 0.25 0.11 0.02 <0.001
Competition 0; 1 0.13 0.34 0.10 0.16 0.096
Butt rot 0; 1 0.11 0.31 0.11 0.10 0.791
Windthrow 0; 1 0.10 0.30 0.10 0.10 0.921
Undetermined 0; 1 0.60 0.49 0.57 0.62 0.337

a Standard deviation.
b Mean for TrojmeznÄ.
c Mean for Eustaìka.
d P-value of difference among variable from TrojmeznÄ and Eustaìka calculated using Mann•Whitney U test.
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affected regeneration density, especially in the case of sapling den-
sity, where logs decayed by this fungus signi€cantly differed from
logs with Armillaria spp., P. nigrolimitatus as well as from logs dom-
inated by other species ( Table 3). The logs hosting P. nigrolimitatus
or Armillaria spp. had more than seven times higher seedling den-
sities than logs hosting F. pinicola. This disproportion was even
more pronounced in sapling model, where logs with P. nigrolimita-
tus had more than one hundred times higher sapling density than
logs with F. pinicola. A signi€cant difference between Armillaria
spp. and P. nigrolimitatus was not found, although logs decayed
by P. nigrolimitatus had approximately three times higher sapling
densities than logs decayed by Armillaria spp.

The cause of tree death also affected both seedling and sapling
densities. However, only one signi€cant difference in the seedling
model was found, namely between logs originating from trees
killed by bark beetles and all the other logs with other origin. This
difference was con€rmed in the sapling model and, in addition,
there was demonstrated a positive effect of logs originating from
trees that died as a result of wind uprooting. Logs originating from
trees that died as a result of a butt rot and wind uprooting had
higher seedling and sapling densities than logs originating from
trees dying as a consequence of competition and markedly higher
densities than logs originating from trees killed by the bark beetles.
For other predicted means for each level, see Table 3.

Logs with various causes of tree death differed in some charac-
teristics. Logs originating from trees that died as a result of the bark
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Fig. 1. The density of seedlings (a) and the density of saplings (b) vs. the decay stage of logs. The €gure shows that seedling density and sapling density distribution is over-
dispersed at all decay stages. Seedling density increased until decay stage 4 and slightly decreased at decay stage 5. Sapling density continually increased with decay progress.
A violin plot represents median, 25% and 75% quartiles, range without outliers and Kernel density estimation of regeneration densities.

Table 3
GLM results of the effects of variables on the number of spruce seedlings (individuals
<15 cm) and saplings (individuals P 15 cm) followed by predicted means of response
for levels of two factors. The abbreviation ``Sig.'' indicates that factor was chosen to
the model. Different lower case letters indicate signi€cant differences ( P6 0.05)
among levels according to the method of posterior combination. The dispersion
parameter is the aggregation value with lower values indicating a higher degree of
over-dispersion (aggregation) in distribution of response variable.

Seedlings Saplings

Parameter estimate
Site (TrojmeznÄ • Eustaìka)
Decay stage 6.53
(Decay stage)2 ÿ 0.68
Diameter at larger end 2.12 0.94
Ground contact 0.50 0.45
Surrounding vegetation 0.62
(Surrounding vegetation) 2 ÿ 0.15
Dominant rot fungi Sig. Sig.
Cause of tree death Sig. Sig.

Mean no of individuals per log
Armillaria spp. 25.8a 11.8a

Phellinus nigrolimitatus 27.1a 35.8a

Fomitopsis pinicola 3.5b 0.3b

Other species 7.0b 5.4c

Bark beetle 1.6 a 0.0a

Competition 4.2 b 3.2b

Butt rot 40.7 b 6.8b

Windthrow 14.1 b 14.3c

Undetermined 8.7 b 11.4b

Null deviance ( df) 530.9 (397) 695.1 (397)
Residual deviance (df) 417.2 (386) 340.3 (386)
Explained variability 0.21 0.51
Dispersion par. of null model 0.49 0.21
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Fig. 2. The relationship between the age of the tallest individual on a particular log
and the decay stage of a log showing increasing median age of the tallest individuals
with decay progress. A violin plot represents median, 25% and 75% quartiles, range
without outliers and Kernel density estimation of ages.
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beetle infestation were less frequently occupied by Armillaria spp.
and were more frequently occupied by F. pinicola. The logs which
originated from trees that died because of competition were smal-
ler, were less frequently occupied by Armillaria spp. and less fre-
quently occupied by F. pinicola. The logs originating from butt rot
were thicker and were frequently occupied by Armillaria spp.,
and those originating from wind uprooting were thicker and fre-
quently decayed by F. pinicola. For other correlations, see Table 4.

4. Discussion

4.1. Seedling colonization pattern

The colonization pattern of seedlings on logs in relation to their
decay stage found in this study was similar to those found in the
subalpine coniferous forests of Japan ( Mori et al., 2004; Narukawa
et al., 2003; Takahashi et al., 2000 ) and Poland ( Zielonka, 2006 ).
The median age and the number of seedlings growing on the logs
increased with the progression of decomposition (Figs. 1 and 2).
Regeneration densities decreased at the most advanced stages of
decay due to intraspeci€c competition and interspeci€c competi-
tion with herbs and dwarf shrubs ( Mori et al., 2004; Nakagawa
et al., 2003; Zielonka, 2006; Zielonka and Piatek, 2004 ). Neverthe-
less, it is worth emphasising that regeneration densities are vari-
able within all decay stages of logs ( Fig. 1).

The mean regeneration density (total number/total area) on P.
abies logs was 5.2 m ÿ 2 (this study; including current-year seed-
lings) and 5.9 m ÿ 2 recorded in the study from Poland ( Zielonka,
2006). However, Iijima et al. (2007) reported 24.8 m ÿ 2 on P. jezoen-
sis and Abies sachalinensis logs and Harmon (1989a) reported
approximately 40 m ÿ 2 on P. sitchensislogs. These differences may
have arisen due to both various site speci€c conditions and various
log properties. The forest age and disturbance regime also affect
regeneration density and height structure and dead wood quality
and quantity. Light is a crucial factor that is related to forest
dynamics and affects regeneration process. Unfavourable light con-
ditions are the limiting factor for the growth of seedlings and sap-
lings under closed canopies of subalpine spruce forest ( Bacõe et al.,
2009; Holeksa et al., 2007; Svoboda et al., 2010 ). The time period
for surviving under dense canopy is limited ( Kobe and Coates,
1997); therefore some older seedlings are replaced by a new cohort
after a subsequent mast year ( Zielonka, 2006 ). The period of this
limitation is well documented on our one-hectare study plot on
TrojmeznÄ, where almost no saplings have exceeded the height
of 2 m during the recent 100 years ( Janda et al., 2010). When upper
tree layer is disturbed, increased light will result in greater asym-
metric competition among regeneration. The recruitment of new
seedlings is also reduced by expanding forest •oor vegetation

(Holeksa, 2003). The vegetation might even affect the abundance
of seedlings on logs ( Table 3). Consequently, the total number of
seedlings starts to decrease ( JonÄìovÄ and Prach, 2004).

The process leading to seedling and sapling density studied on
logs consists of seed interception, retention, germination, early
post-emergence mortality, later mortality rate and growth rate. It
is dif€cult to decide, which factors are mostly responsible for
regeneration densities, in which phases, and to what extent. For in-
stance, the aspects in•uencing interception of seeds are not suf€-
ciently known in subalpine forests. Spruce seeds, deposited
during winter time, are often blown over the frozen snow surface.
The logs arising over the snow cover likely can trap these seeds
(Baier et al., 2007). Freshly fallen stems with no signs of decompo-
sition have a small number of crevices where seeds can intercept
and retain. Therefore, the decay, litter accumulation and moss col-
onization progress can improve seed trapping potential of young
logs (Harmon, 1989b; Iijima et al., 2007 ). In contrast, early post-
emergence mortality rate of Picea jezoenisvar. hondoensisseedlings
increase with progressing wood decay in subalpine forest of Cen-
tral Japan (Mori and Mizumachi, 2005 ). In the same region, it
was found that differences in initial survivorship was the main fac-
tor in the creation of seedling-substrate associations ( Mori and
Mizumachi, 2005; Mori et al., 2004 ). Therefore, in the following
discussion, we attribute the reasons for different regeneration den-
sities especially to initial survivorship.

4.2. Diameter, organic matter supply and moisture stability of logs

The diameter at a log's larger end had a positive relationship
with seedling and sapling densities ( Table 3). Therefore, larger logs
supported seedling abundance substantially more than it would
simply correspond to their area increment. Takahashi (1994) sta-
ted that small-diameter fallen logs (<20 cm) do not provide a suit-
able substrate for P. glehnii seedlings, regardless of the surrounding
vegetation type. In addition, Harmon and Franklin (1989) did not
€nd any relationship between the increase of the dead wood above
ground level and seedling density in their experimental study.
Therefore, although larger logs do favour seedling abundance
through reducing interspeci€c competition, they also provide bet-
ter conditions for natural regeneration since their moisture condi-
tions are more stable than in smaller logs ( Renvall, 1995).
Increased log diameter results in a smaller surface to volume ratio
exposing a smaller portion of wood to drying. Drought stress can
be one of the causes of low seedling density ( Narukawa et al.,
2003; Takahashi et al., 2000 ). However, the effect of diameter on
seedlings was signi€cantly steeper than its effect on saplings. This
can indicate that intraspeci€c competition amongst natural regen-
eration can be more intense on logs with larger diameter; both

Table 4
Spearman's rank correlation coef€cients between the levels of factor cause of tree death and other predictor and factor variables on logs.

Bark beetle Competition Butt rot Windthrow Undetermined

Site (TrojmeznÄ • Eustaìka) ÿ 0.19*** 0.03 ÿ 0.01 ÿ 0.01 0.05
Decay stage ÿ 0.27*** ÿ 0.02 ÿ 0.22*** ÿ 0.10 0.35***

Diameter at larger end 0.09 ÿ 0.33*** 0.31*** 0.17*** ÿ 0.12*

Ground contact ÿ 0.25*** 0.03 ÿ 0.20*** ÿ 0.13** 0.31***

Surrounding vegetation 0.00 0.05 ÿ 0.05 0.00 ÿ 0.02
Armillaria spp. ÿ 0.14** ÿ 0.15** 0.32*** 0.04 ÿ 0.05
Phellinus nigrolimitatus ÿ 0.10 ÿ 0.05 ÿ 0.05 ÿ 0.07 0.15**

Fomitopsis pinicola 0.41*** ÿ 0.15** 0.03 0.18*** ÿ 0.23***

Other species ÿ 0.07 0.11* ÿ 0.10* 0.07 ÿ 0.02

Bold values are signi€cant at P-values of 0.05 or lower.
No asterisk: P> 0.05.

* 0.01 < P6 0.05.
** 0.001 < P6 0.01.

*** P6 0.001.
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because of higher densities and because of less growth-space per
individual outside the area of log. Optimally distributed individuals
on the area of narrow rectangle have more free space outside this
rectangle than individuals of the same density on the area of a
wider rectangle.

The signi€cant in•uence of surrounding vegetation with uni-
modal course indicates that when logs are situated in places with-
out any cover of vegetation from the sides, they are less occupied
by seedlings than logs under conditions of moderate vegetation
shading. In contrast, high cover of side vegetation has a negative
effect on seedling density. Based on the signi€cant unimodal €t
of surrounding vegetation and positive effect of log-to-ground con-
tact on seedling densities (these two variables were positively cor-
related, result not shown), it seemed that seedlings which
regenerated on younger (more elevated and moderately decayed
logs) were favoured by greater shading of side vegetation and also
by the supply of litter from surrounding plants. The survival and
growth of seedlings are enhanced on logs supplemented with or-
ganic matter. The litter improves nutrient and moisture conditions
(Harmon, 1987, 1989b; Takahashi et al., 2000 ), which in turn, can
reduce drought stress. As the log becomes more decayed, it gets
nearer to the ground, the depth of the litter layer therefore, in-
creases (Harmon, 1987; Harmon and Franklin, 1989 ) and the effect
of surrounding vegetation changes from positive to negative.

4.3. Fungi and rots

We discovered a positive effect of the presence of Armillaria spp.
and P. nigrolimitatus on seedling and sapling densities compared
with F. pinicola. Brown-rot-causing F. pinicola, in particular, nega-
tively affected sapling density, when logs prevalently decayed by
this fungus signi€cantly differed from logs with Armillaria spp.
and P. nigrolimitatus . Logs with P. nigrolimitatus had more than
one hundred times higher sapling density than logs with F. pinicola.
It is important to note that the sporocarps and the decay patterns
of P. nigrolimitatus start to appear on the surface of logs from the
decay stage 3, while Armillaria spp. and F. pinicola start from decay
stage 2 (Pouska et al., 2011; Stokland and Kauserud, 2004; YlisirniÎ
et al., 2009). Nevertheless, logs decayed by P. nigrolimitatus had
approximately double the sapling densities of all logs in decay
stage 5; although the logs of decay stage 5 had the highest sapling
density of all decay stages ( Fig. 1). It appears that the presence of P.
nigrolimitatus is crucial in facilitating high seedling densities on
decaying logs.

We are unable to decide which features of rots are more spe-
cies-speci€c and which properties can be simply attributed to
brown- and white-rot type. For instance, no cation concentration
trends were found to be unique for group of brown- or white-rot
fungi ( Ostrofsky et al., 1997 ). However, there are proprieties that
are typical for each group and have possible effects on seedling col-
onization patterns. The lower suitability of wood subjected to
brown-rot fungi, with regard to seedling establishment and sur-
vival, can be caused by a lower mechanical stability of such logs
(Goodell, 2003 ), lower nitrogen €xation rates ( Jurgensen et al.,
1989), lower pH ( RypÄcõek, 1957) and a lower water-soluble
nutrient content ( Takahashi et al., 2000). The wood decayed by
Armillaria spp. can supply a higher concentration of Ca, Mg and K
cations to seedlings as opposed to F. pinicola (Ostrofsky et al.,
1997). The reason for the suitability of logs with P. nigrolimitatus
for regeneration survival might be the mechanical stability of its
white-pocket rot, which is characterized by spindle-shaped zones
of white €bres surrounded by sound wood ( Blanchette, 1980 ). This
solid structure can reduce toppling of trees, a phenomenon re-
ported by Harmon (1989a) . We also believe that mycorrhizal
assemblages are important for seedling establishment and sur-
vival. Differences in mechanical and chemical properties of logs,

in addition to various interactions between wood-decomposing
and mycorrhizal fungi (e.g. Dighton et al., 1987; Lindahl et al.,
1999; Wallander et al., 2006 ) are likely to affect the formation of
mycorrhizae. However, conditions in•uencing the colonization of
logs by mycorrhizal fungi have not been suf€ciently studied (but
see e.g. Goodman and Trofymow, 1998; Iwan ¨ski and Rudawska,
2007; LepìovÄ, 2001; Rajala et al., 2011; Tedersoo et al., 2003 ).

The signi€cant effect of the cause of tree death indicates that
there is reduced regeneration density on logs originating from
bark-beetle induced mortality. The logs affected by the bark beetle
attack are commonly decayed by less suitable F. pinicolarot ( Table 4;
see alsoJankovskÿ et al., 2002; Pouska et al., 2011; Schroeder, 2007 )
since the bark beetles facilitate the entry of F. pinicolaspores into in-
fested trees ( Persson et al., 2009, 2011; Pettey and Shaw, 1986 ). In
addition, bark beetle infestation creates larger canopy openings,
and the logs situated in an open space are exposed to higher temper-
ature and moisture •uctuations. These conditions under the large
canopy openings can be the additional reason for lower regeneration
density on logs originating from bark-beetle induced mortality.

If the presence of P. nigrolimitatus in logs is a major cause of en-
hanced Norway spruce seedling densities, logging is likely to have
negative effects on the natural regeneration since P. nigrolimitatus
is very sensitive to logging disturbance in managed forests, where
even seemingly suitable logs are almost unoccupied by this species
(Stokland and Kauserud, 2004 ). Wood-decaying fungi play an
important role in the self-producing system of woody microsites
for Norway spruce seedlings. This complex system can easily be
disturbed by wood removal. The restoration potential of this com-
pound self-producing system of microsites in human-altered for-
ests can be limited by the ability of sensitive fungal species to
re-colonize these forests (e.g. Edman et al., 2004a,b).

5. Conclusions

This study provides evidence that spruce seedling densities are
very variable within all decay stages of logs and are additionally af-
fected by log diameter, ground contact of decaying log, species of
wood-decaying fungi and coverage by surrounding plants. Logs orig-
inating from butt-rot were larger and were more frequently occu-
pied by Armillaria spp. Logs originating from wind uprooting were
also larger. These properties are considered to be favourable for
abundant seedling recruitment. In contrast, there was reduced occu-
pation by seedlings on logs originating from trees killed by bark bee-
tles since most of them were being decayed by brown-rot-causing F.
pinicola, which is less suitable for spruce regeneration. Logs originat-
ing from trees which died because of competition were less suitable
for seedlings because of their smaller size. It is recommended that
the logs created as a result of butt rot and windthrow should be re-
tained to support successful natural regeneration in managed forests
naturally dominated by Norway spruce.

We recommend using smaller segments of logs as sampling
units (instead of whole logs; as in Iijima et al., 2007 ) in future re-
search since sampling whole logs did not appear to record the var-
iability in major properties along the log. In addition, closer focus
should be made on the early and medium decay stages, during
which the majority of spruce seedlings appear to establish.
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Licõka, D., 2002. Vÿznam tlejÕcÕho drõeva v podmÕnkÄch NPR Kneõhyneõ• Cõertu³v mlÿ n v
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Decay 2
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Decay 3

Decay 4
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Decay 5
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