
 
 

1 

� ESKÁ ZEM � D� LSKÁ UNIVERZITA V PRAZE 

 

FAKULTA LESNICKÁ A D � EVA� SKÁ 

Katedra p� stování les� ��

��

��

��

Historie narušení, v� ková a prostorová struktura horských smrkových les�    

Temporal paterns and spatial structure of mountain spruce forest 

 

Diserta� ní práce 

Obor: P� stování lesa 

Školitel: doc. Ing. Miroslav Svoboda, PhD. 

 

Vypracoval: Pavel Janda         Praha 2012 

 



 
 

2 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Prohlašuji, �e jsem diserta� ní práci na téma: 

 

Historie narušení, v� ková a prostorová struktura horských smrkových les�   

 

vypracoval samostatn� ��pod vedením doc. Ing. Miroslava Svobody, Ph.D. s vyu�itím citované 

literatury na Kated�e p� stování les� , Fakulty lesnické a d�eva�ské, � eské zem� d� lské 

univerzity v Praze. Souhlasím s p�ípadným zap� j� ením práce pro studijní a v� decké ú� ely. 

 

 

 

 

 

V Praze dne 4. 11. 2012       podpis studenta 

 



 
 

3 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Pod� kování: 

 

 

Touto cestou bych cht� l pod� kovat všem, kte�í mi b� hem studia a psaní práce pomáhali. 

Nejv� tší dík pat�í mému školiteli doc. Ing. Miroslavu Svobodovi, Ph.D. za odbornou pomoc 

b� hem p�ípravy této diserta� ní práce a studia. Dále d� kuji koleg� m doktorand� m, p�edevším 

Radkovi Ba� emu, Vojtovi � adovi a Honzovi Rejzkovi za cenné rady a odborné diskuze, dále 

všem student� m, kte�í s námi trávili nespo� et hodin v terénu a laborato�i. Cht� l bych také 

pod� kovat své rodin�  za vytvo�ení pevného zázemí. 

 



 
 

4 

Historie narušení, v� ková a prostorová struktura horských smrkových les�    

Temporal paterns and spatial structure of mountain spruce forest 

 

Abstrakt 

 

Velkoplošný rozpad horských smr� in na Šumav�  po velkém tlaku podkorního 

hmyzu se stal velmi diskutovaným. P�ivádí nás na otázku, zda je toto narušení ješt�  v rozsahu 

historické variability narušení p� sobící na dané porosty a jak tyto narušení fungují. Je známo, 

�e horské smrkové porosty jsou ovliv� ovány ve st�ední Evrop�  velkoplošmými i 

maloplošnými narušeními s rozdílnou silou. Mezi hlavní cíle této práce bylo poznání struktury 

a historie narušení horských smrkových les�  na Šumav�  v I. zón�  „Trojmezná“ a na dvou 

lokalitách v severovýchodním Rumunsku a p�isp� t tak k poznání dynamiky daných 

ekosystém�  jak na porostním m�� ítku, tak na m�� ítku jednotlivých strom� . V práci byly 

pou�ity dendroekologické metody, které s jistou p�esností pomohou rekonstruovat re�im 

narušení a� n� kolik staletí zp� t. Re�im narušení byl popisován pomocí dendroekologické 

identifikace událostí poukazující na narušení porostu jako je: a) rychlý radiální p�ír� st v 

juvenilním stádiu r� stu, b) náhlá a dlouhotrvající r� stová zm� na radiálního p�ír� stu stromu o 

daném rozsahu a dále v� kové struktury porost� . Dále byly vyhodnocovány prostorové a � aso-

prostorové vztahy uvnit� jednotlivých porost�  pro lepší pochopení fungování proces�  

utvá�ející danou strukturu. Pro tyto analýzy byla pou�ita párová korela� ní funkce a Moran� v 

index. P�írodní horské smrkové porosty jsou v obou regionech více ovliv� ovány st�edn�  

silnými a silnými narušeními, které do jisté míry synchronizují v prostoru i � ase a nevytvá�í 

tak vyrovnaný stav odumírání a odr� stání. Jak na Šumav� , tak v Rumunsku byla nalezena 

spojitost reaktivních období s historicky zaznamenanými silnými v� try, které do ur� ité míry 

té� synchronizovaly mezi danými regiony. Z pohledu maloplošného m�� ítka byla nalezena 

prostorová struktura jedinc�  s obdobným v� kem dorostu do 1,3 m � i vstupu do zápoje o 

velikosti �ádov�  desítek ar� . Prostorové vztahy na všech trvalých výzkumných plochách na 

Šumav�  se nelišili od náhodného rozmíst� ní, pravd� podobn�  d� le�itou roli v posledních 

desetiletích hrály v daných porostech narušení a menší význam m� lo kompeti� ní pro�e� ování. 
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Temporal paterns and spatial structure of mountain spruce forest 

 

Abstract 

 

Following the recent large-scale spruce bark beetle outbreaks in mountain spruce 

forest in the Bohemian Forest National Park, many questions concerning their natural 

disturbance regime have arisen. Mountain Norway spruce (Picea abies) forests are driven by 

small scale and large scale disturbances with different severity in Central Europe, therefore it 

is difficult to understand its influence on stands. My objectives were to quantify the temporal 

and spatial pattern of the disturbances at the plot and landscape level in National Park Šumava 

in core zone „Trojmezná“ and in two localities in Romania. For reconstruction of disturbance 

history dendroecological methods and spatio-temporal statistics were used. We reconstructed 

the age structures and disturbance chronologies based on dendroecological approaches 

indicating disturbance events: 1) abrupt increases in radial growth and 2) gap recruitment. 

Spatio-temporal patterns of trees in all permanent study plots were identified by Moran’s I 

and pair correlation function. The old-growth mountain spruce forests are mostly influenced 

by disturbances with moderate to high severity in study areas. These disturbances are more or 

less temporally and spatially synchronized and the process of regeneration is not continuous 

here. In the region Šumava and Romania detected disturbances were likely caused by 

windstorms. In some cases we can detect synchronicity between these two regions. In all 

permanent study plots the similar spatio-temporal pattern was detected. The patches about 

hundreds of m² were detected. In all permanent study plots random spatial patterns were 

detected. It showed, that probably the mortality connected with disturbances is more 

important in these plots. 
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� len� ní práce 

 

Práce obsahuje dv�  hlavní � ásti. První � ástí je rozbor problematiky a skládá se 

z literární rešerše, hlavních cíl�  práce a metodiky práce. Tato � ást je zakon� ena seznamem 

pou�ité literatury. Druhou � ástí jsou vlastní výsledky. Výsledky jsou p�edlo�eny formou 

v� deckých � lánk� . Dva � lánky ji� byly publikovány v odborných periodikách a dva jsou ve 

form� ��manuskriptu. První � lánek „V� ková a prostorová struktura horského smrkového lesa v 

I. zón�  „Trojmezná“ v NP Šumava“ shrnuje porostní charakteristiky na dvou trvalých 

výzkumných plochách na Šumav� . Druhý manuskript „Historie narušení a � aso-prostorová 

struktura horského smrkového porostu v I. zón�  NP Šumava“ shrnuje poznatky o re�imu 

narušení t�í porost�  a zam�� uje se na m�� ítko jednotlivých strom�  uvnit� porostu. T�etí � lánek 

„Disturbance history of an old-growth sub-alpine Picea abies stand in the Bohemian Forest, 

Czech Republic“ analyzuje historii a re�im narušení porost�  na do� asné výzkumné ploše ve 

stejné lokalit�  jako p�edchozí � lánky. � tvrtý rukopis „Landscape-level variability in historical 

disturbance in primary Picea abies forests of the Eastern Carpathians, Romania“ vyhodnocuje 

historii a re�im narušení horských les�  v Rumunsku na porostní i krajinné úrovni. Do jisté 

míry má tento manuskript podobné zam�� ení jako t�etí � lánek a svou návazností zvyšuje 

vypovídající hodnotu a mo�nost zobecn� ní n� kterých poznatk� , které jsou spole� né pro oba 

� lánky. 
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1 Úvod 

 

Horské smr� iny jsou dnes v � eské republice (� R) a celé st�ední Evrop�  velmi 

diskutovaným tématem. Pat�í mezi mén�  prozkoumaný typ lesa díky horší dostupnosti, 

menšímu hospodá�skému zájmu a také obecn�  v Evrop�  díky malému plošnému rozsahu 

neovlivn� ných horských smrkových les� . V posledních n� kolika desetiletích sledujeme 

velkoplošný rozpad horských smr� in vlivem v� trných narušení a navýšení populace 

podkorního hmyzu na Šumav�  a v Tatrách. Nyní vyvstává otázka, zda jsou tyto velkoplošné 

rozpady p�irozenou sou� ástí daných ekosystém� , jestli také byly sou� ástí p�írodní ší�e 

variability narušení � i jsou ji� za touto ší�í variability a mají blí�e k velkoplošným rozpad� m 

horských smr� in po vysokých imisních zát� �ích v Krušných � i Orlických horách. Ve st�ední 

Evrop�  je ve všech ekosystémech znatelný vliv lidské � innosti, a
  ji� p �ímý � i nep�ímý, co� 

velice zt� �uje studování p�írodních proces� . Avšak pokud doká�eme definovat historické 

pozadí antropogenní � innosti, lze získat cenné informace i z  takových ekosystém� . Myslím 

si, �e je pot�eba takové zm� ny dob�e poznat, ne�li p�ed nimi zavírat o� i. 

Mezi hlavní cíle moji práce bylo poznání struktury a historie narušení p�írodních 

horských smrkových les�  na Šumav�  v I. zón�  „Trojmezná“ a na dvou lokalitách 

v severovýchodním Rumunsku a p�isp� t tak k poznání dynamiky daných ekosystém� . Dále 

v textu je slovo p�írodní les u�íváno jako termín dle terminologie Vršky and Horta (2003). 

Lokality z rumunských p�írodních horských smrkových les�  slou�í jako srovnání a p�ípadn�  

ov�� ení pro obecn� jší záv� ry studie. Pro analýzu dat byly vyu�ity dendroekologické metody, 

které s jistou p�esností doká�í rekonstruovat re�im narušení a� n� kolik staletí zp� t, do doby, 

kdy antropogenní vliv na horské smrkové lesy nebyl tak veliký. Zjiš´toval jsem, jestli se 

spole� enstva horského smrkového lesa obnovila p�es velkoplošný rozpad, jak je mo�né 

pozorovat dnes (Zielonka et al. 2009, Jonášová and Prach 2004) � i byla d�íve b� �ná dynamika 

p�es maloplošné skupinky, jak je popisována nap�. Korpe� em (1989) anebo je to kombinace 

obou mechanism�  jak popisuje horské porosty v Severní Americe Worall et al. (2005). 

Poznatky o historii narušení a celkové dynamice porost�  jsou nezbytné  

pro vytvo�ení rámce hospoda�ení jak v lesích hospodá�ských, kdy p� stování s ohledem  

na re�im narušení p�ináší menší úsilí, tak v lesích zvláštního ur� ení, � i lesích ochraných, kde 

je v ur� itých p�ípadech �ádoucí minimalizace � i vylou� ení lidského vlivu. 
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2 Literární rešerše 

 

2.1 Smrk ztepilý v Holocénu - jistota je neustálá zm� na 

P�ed 10 000 lety nastala velká zm� na, kdy se za� alo klima náhle oteplovat, za� al 

ustupovat pevninský ledovec a s jeho ústupem nastupovala teplejší doba meziledová 

(Severinghaus and Brook 1999, Birks and Ammann 2000). Smrk ztepilý ve st�ední Evrop�  

p�e� kával drsnou periodu doby ledové v Karpatech, ve východní � ásti Alp a severozápadní 

� ásti Dinárských hor a té� z� stala pravd� podobn�  malá heterozygotní populace smrku 

ztepilého i v ji�ní � ásti � R, která se pravd� podobn�  stala základem pro porosty horských 

smr� in v ji�ní a západní � ásti � R a ostatní poho�í byla nejspíše postupn�  kolonizována 

z Karpatského refugia (Latalowaa and van der Knaap 2006, Tollefsrud et al. 2008). V r� zných 

periodách klimatických zm� n Holocénu (McDermott et al. 1999) se populace smrku na území 

� R m� nila. Docházelo k migra� ním vlnám a kompeti� ním interakcím s ostatními druhy a 

r� znému zastoupení d�evin (Jankovská 2006). Tento slo�itý vývoj lesních spole� enstev je 

neustále ovliv� ován p�irozenými narušeními (Frelich 2002). Pozd� ji byl proces p�irozeného 

vývoje lesních spole� enstev ovliv� ován � lov� kem - jak p�ímo (nap�. t� �ba, pastva), tak 

nep�ímo (nap�. lov zv�� e, emise) (Pokorný 2005, Jelínek 2005, Šantr�� ková et al. 2007, 

Vacek and Lepš 1996, Vacek et al. 1999, No�i� ka 1957). V dnešní dob�  je p�irozený výskyt 

horských smr� in v � R výslednicí p�edchozích proces�  a je korigován v ni�ších polohách 

kompeti� n�  siln� jším bukem a shora je omezován klimatickými podmínkami (Tjoelker et al. 

2007, Husová et al. 2002). Na základ�  svých biologických vlastností je smrk v � R zonáln�  

rozší�en v nejvyšších horských polohách tzv. „klimatická � i horská smr� ina“, kde vytvá�í 

p�evá�n�  � isté smr� iny a s klesající nadmo�skou výškou p�echází do smíšených porost� , a� 

úpln�  ztratí svoji kompeti� ní sílu a jeho p�ítomnost se omezí na azonální výskyty  

na podmá� ených stanovištích � i stanovištích se slab�  vyvinutým p� dním profilem tzv. 

„edafická smr� ina“ (Husová et al. 2002). Avšak tento stav není kone� ný a s m� nícím se 

klimatem (Salinger 2005, Steffensen et. al 2008) se všechna lesní spole� enstva dále vyvýjejí a 

vyvíjet budou (Lindner et al. 2010). 
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2.2 Dynamika lesa - od sukcese po narušení 

Dynamiku lesa lze popsat jako proces, kdy dochází ke zm� n�  struktury lesního 

spole� enstva v � ase (Oliver and Larson 1996). Tradi� n�  se dynamika porost�  popisovala 

pomocí sukcesních stádií, kdy byla pro jednotlivá stanovišt�  daná � asov�  uspo�ádaná stádia 

(Watt 1947), která za� ínala primární sukcesí a kon� ila vývojov�  nejvysp� lejším stadiem – 

klimaxem (Korpe�  1989). Vývoj stádií mohl být p�erušen narušením a p�es sekundární 

sukcesi op� t ekosystém dosp� l ke stejnému záv� re� nému typu lesa (klimaxu) (Korpe�  1989). 

Narušení se p�íliš nestudovala a brala se spíše jako anomálie, nep�íliš � astá událost, která 

nastartovala sukcesní proces od za� átku (Johnson and Miyanishi 2007). Sukcesní p�ístup 

p�edpokládá dlouhotrvající stabilitu stanovišt�  a proces�  probíhajících na sledovaném míst�  

(Johnson and Miyanishi 2007). Avšak sou� asné poznání klimatu (Hansen et al. 2006,  

 
Obr. � ís. 1. Sukcesní a vývojový diagram lesa v podmínkách blí�ících se boreálnímu lesu v severní Minesot�   

ve Spojených státech amerických. Velké šipky znázor� ují trajektorie vývoje a samo�ed� ní porost� . Malé šipky 

znázor� ují trajektorie zp� sobené exogenními silami (narušení) popsanými v oválných prvcích. BS Picea 

mariana, PB Betula papyrifera, WC Thuja occidentalis, BF Abies balsamea, QA Populus tremuloides, RP Pinus 

resinosa, JP Pinus banksiana, Frelich and Reich (1995). 

 

IPCC 2007), re�imu narušení (Frelich 2002, Picket and White 1985) � i vlivu � lov� ka 

(Šantr�� ková et al. 2007, Vacek and Lepš 1996) tuto podmínku p�íliš nepodporuje. 

S rozvojem poznání dynamiky ekosystém�  došlo i k vývoji teorie sukcesního vývoje a mnoha 

sukcesních model�  jako nap�. model cyklický, paralelní, divergentní, konvergentní � i 

individualistický (Frelich 2002). 

Od sedmdesátých let 20. století ekologové za� ali zd� raz� ovat význam narušení 

v ekosystému (White 1979) a za� ali narušením p� ikládat stále v� tší význam. Vznikají tak 
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slo�itá schémata, kde se vyskytují všechny p�ípady sukcesních model�  a r� zné p�echodníky 

p�es narušení, které alternativn�  dosp� jí k r� znému stavu, � i zde m� �eme nalézt i trajektorie 

vedoucí do „neznáma“ (nap�. obr. � ís. 1). V sou� asné dob�  jsou tyto modely nej� ast� ji 

pou�ívané pro popis dynamiky, kdy vliv narušení má stejný význam jako sukcesní procesy 

(Frelich and Reich 1995). Pro popis dynamiky se komplex všech p�írodních i antropogenních 

� initel�  zahrnuje do konceptu p�írodního rozsahu variability (Landers et al. 1999). Podle 

Johnson and Miyanishi (2007) se tyto modely stávají obtí�n�  ov�� itelné a neur� ité a teorie 

sukcesních trajektorií se stává problematickou. Johnson and Miyanishi (2007) p�ipomínají, �e 

tento p�ístup je p�íliš obecný a navrhují popisovat dynamiku ekosystém�  pouze p�es procesy 

narušování, kdy je nutné znát po� áte� ní ekologické procesy, dále efekt narušení na po� áte� ní 

pr� b� h proces�  a výsledkem by m� l být popis výslednic obou proces�  a jejich vazby a 

zesilující � i zeslabující efekt. Avšak p�ístup, kdy se bude popisovat dynamika od jedné 

události po vývoj k další je zatím na za� átku cesty, kterou se bude tento obor pravd� podobn�  

ubírat.  

 

2.3 Ekologie narušení a re�im narušení 

Narušení je podle široce u�ívané absolutní definice pom� rn�  diskrétní událost v � ase, 

která poruší strukturu ekosystému, spole� enstva � i populace a také zm� ní dostupnost �ivin a 

p� dy nebo fyzikální prost�edí (Pickett and White 1985). Souhrn všech narušení a jejich 

interakce pro danou dobu a území se nazývá re�im narušení (Frelich 2002). V sou� asné dob�  

se na dynamiku les�  pohlí�í jako na mozaiku plošek v r� zném vývojovém stádiu  (nap�.  

dle popisu Oliver and Larson 1998), které se vyvíjejí od posledního narušení. Na narušení se 

nahlí�í jako na b� �nou sou� ást dynamiky lesa (White 1979). Je to mozaika plošek, které byly 

r� zn�  narušeny v � ase a prostoru (Picket and White 1985). Plošky se mohou p�ekrývat a tvo�it 

rozmanité interakce (Turner et al. 1993, Bebi et al. 2003). Podle Frelich (2002) vytvá�í daná 

stádia mozaiku v krajin� , která m� �e mít stabilní strukturu, nestabilní strukturu � i 

nepravidelnou strukturu, podle toho, jaký zde funguje re�im narušení. Toto rozd� lení je 

vzta�eno k � asu, hlavn�  u stabilní struktury (platnost nap�. n� kolik století), kdy m� �eme 

popsat re�im narušení, který se pravideln�  opakuje a u nestabilního re�imu nelze popsat  

jeho chování (Frelich 2002). Dynamika porost�  se dnes � asto popisuje pomocí 

generalizovaných poznatk�  dendroekologických studií za pomoci prom� nných jako je 

frekvence, síla, intenzita a plošný rozsah narušení (Frelich 2002, Splechtna et al. 2005, Nagel 

et al. 2007, Zielonka et al. 2009). 
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Narušení mají velký význam pro ekosystémy v rozmanitých prostorových a � asových 

škálách a jsou jejich trvalou sou� ástí (Picket and White 1985). Vytvá�ejí p�edevším 

rozr� zn� nost ekosystém� , která se vyvíjí i po samotné události (Jonášová and Prach 2004, 

Fischer et al. 2002, Kulakowski and Veblen 2003). Narušení se zdá být hlavní silou utvá�ející 

strukturu a slo�ení ekosystém� , ovliv� uje kompetici a další procesy. Narušení hraje 

významnou roli pro udr�ení biodiverzity (Klenner and Arsenault 2009, Didion et al. 2009). 

Narušení umo�� uje p�e�ívání � i navyšování � etnosti jednoho druhu na úkor druhého (Meunier 

et al. 2002, Woods 2004). R� zné druhy reagují r� zn�  na narušení v jednom ekosystému a tím  

p�ispívají ke zvýšení resilience (Walker et al. 1999), co� je schopnost systému absorbovat 

narušení. P�i p�ekro� ení resilience dojde k p�echodu do jiného stavu rovnováhy  

(Ludwig et al. 1997). Narušovaný systém se stává mén�  náchylný na zm� ny prost�edí a je 

schopný pru�n�  reagovat na následná narušení v jistém rozsahu re�imu narušení. Narušení je 

podle definice Picket and White (1985) popsáno svou náhlostí, trváním a rozsahem, které jsou 

relativizovány k rozm� ru zkoumaného ekosystému (obr. � ís. 2). Dále tento autor rozd� luje 

narušení do dvou  

 

 Obr. � ís. 2. Test definice narušení: náhlost (Abruptness), trvání (Duration) a rozsah (Magnitude)  

(White and Jentsch 2001) 

 

t�íd rozsahu. T�ída I. je charakteristická menší intenzitou narušení a jemnozrnou 

skupinkovitou dynamikou a pro II. t�ídu jsou charakteristické velkoplošn� jší narušení, které 

jsou zp� sobené výhradn�  vn� jšími vlivy s velkou intenzitou narušení. Obdobn�  rozd� luje 

narušení Oliver and Larson (1996) na velká, kdy jsou odstran� ny všechny stromy a na malá 
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narušení, kdy jsou odstran� ny jen n� které stromy z porostu. Frelich (2002) vylišuje  

mezi t� mito extrémními polohami další typ narušení podle jejich intenzity: a) narušení 

s velkou silou (severitou) – odstran� ní v� tšiny úrov� ových i podúrov� ových jedinc�  (nap�. 

ohe� ), b) narušení se st�ední silou (severitou) - odstran� ní n� kterých úrov� ových i 

podúrov� ových jedinc�  (nap�. vítr, t� �ba), c) narušení s nízkou silou (severitou) - odstran� ní 

jen n� kolika úrov� ových i podúrov� ových jedinc�  (nap�. vypadnutí jednoho stromu ze zápoje, 

výb� rná t� �ba). Dále m� �eme narušení d� lit dle toho, co je zp� sobuje nap�. senescence, vítr, 

ohe� , r� zné patogeny atd. (Frelich 2002, Holeksa and Cybulski 2001, Kulakowski and Bebi 

2004, Schroeder and Lindelöw 2002).  

A� koli studium jednotlivých narušení je d� le�ité, pro porozum� ní narušení  

z ekosystémového pohledu je nutné zkoumat re�im narušení (White and Jentsch 2001). Re�im 

narušení je jedním z hlavních faktor�  vytvá�ející strukturu mozaiky jednotlivých vývojových 

stádií (Frelich 2002). Re�im narušení je popisován druhem narušení (viz. výše), prostorovými 

charakteristikami (plocha, tvar a rozlo�ení v prostoru), � asovými charakteristikami (trvání, 

frekvence, interval návratu a perioda obratu), rozsahem (intensita a síla), specifikami 

(vzájemné vztahy narušení s ostatními faktory; organismy, velikostními t�ídami, krajinou…) a 

synergií (interakce mezi narušeními) (Frelich 2002, Sousa 1984). Prostorové charakteristiky 

udávají velikost a tvar narušeného území, které však nemusí být narušeno rovnom� rn� , kdy 

m� �e dojít k odstran� ní nap�. jedné spojité skupinky 10% strom�  z porostní klenby, � i  

k odstran� ní 10 % strom�  náhodn�  rozmíst� ných v porostu, nebo k rovnom� rnému poškození 

10 % biomasy ze všech strom�  na celé ploše (Ulanova 2000). � asové charakteristiky udávají, 

jak dlouho trvá narušení, pr� m� rnou dobu od jedné události k druhé jako interval návratu a 

frekvenci jako po� et událostí b� hem dané doby (Frelich 2002). D� le�itou charakteristikou je 

rozsah narušení, který je dán intenzitou, která p�edstavuje velikost síly p� sobící na danou 

plochu v � ase a silou, která ukazuje na dopad na ekosystém (nap�. po� et usmrcený strom� ) 

(Frelich 2002). Velmi d� le�ité jsou vztahy narušení s r� znými faktory, jako je topografie 

(gradienty prost�edí � i vliv r � zných krajiných tvar� ; Veblen et al. 1994, Rowland et White 

2010), klima (Payette et al. 2001, Turner 2010), p� da (Clinton and Baker 2000, Šamonil et al. 

2010), charakter porostu (Aakala et al. 2009). Velmi podstatné a slo�ité jsou té� interakce 

mezi narušeními, nap�. rozši�ování existujících mezer v zápoji v horských jehli� natých 

porostech (vytvo�ených p�edchozími narušeními) je pravd� podobn� jší, ne� vznik nových 

mezer (Runkle and Yetter 1987, Holeksa and Cybulski 2001). R� zné ekosystémy reagují 

rozdíln�  na narušení, nap�. reakce stínomilných d�evin na uvoln� ní korunové klenby je jiná 

ne� u sv� tlomilných d�evin (White et al. 1985). Tyto charakteristiky re�imu narušení nám 
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pomáhají pochopit efekt narušení v jeho slo�itosti a následnou reakci ekosystému, avšak 

zkoumané prom� nné musí být relativizovány k velikosti ekosystému, abychom mohli získat 

obecné záv� ry (White and Jentsch 2001). Nap�. frekvence narušení by m� la být vzta�ena 

k délce �ivota zkoumaného organizmu, co� umo�ní porovnání mezi ekosystémy a 

formulování obecn� jších záv� r�  o historii narušení. 

 

2.3.1 Poznatky z horských smr � in  

Z koncepce sukcesních stádií vychází i teorie velkého a malého vývojového cyklu lesa 

podle Korpe� a (1989) a Korpe� a et al. (1991). Korpe�  (1989) popisuje velký vývojový cyklus 

lesa jako postupný vývoj od lesa p�ípravného, p�es p�echodný, k záv� re� nému. Vrcholem je 

stabilní klimaxový porost záv� re� ného lesa s vyrovnanou mozaikou fází malého vývojového 

cyklu (stádium dor� stání, optima a rozpadu s jejich fázemi) viz. obr. � ís. 3. Jednotlivá stádia 

malého vývojového cyklu se mozaikovit�  st�ídají ve skupinkách o velikosti �ádov�  desítek ar�  

a� hektar�  a vytvá�í vyrovnaný stav obnovování a odumírání na plochách �ádov�  desítek 

hektar�  (Korpe�  1989).  

Narušení porostu bylo v daných porostech vnímáno jako inicia� ní síla posunující celý 

vývoj na po� átek velkého vývojového cyklu (po� átek sekundární sukcese) (Korpe�  1989). 

Podle Korpe� a (1989) i Míchala (1983) jsou k  rozsáhlému rozpadu náchyln� jší porosty 

v ni�ších polohách, kde je delší stádium optima, ve kterém jsou porosty ohro�en� jší. 

Nevýhoda této práce spo� ívá ve sledování porost�  v rámci pouze n� kolika dekád a  

na plochách, které byly vybrány pro svou bohatou strukturu, která byla d�íve brána jako 

hlavní znak p�írodní hodnoty lesních ekosystém� . Z toho plyne, �e jsme získali jen velmi 

krátký � asový snímek dynamiky porostu na subjektivn�  vybraném míst� . 
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Obr. � ís. 3. Dynamika horských smr� in na Slovensku dle Korpe� a (1989) 

 

V sou� asné dob�  se dynamika porost�  � asto odvozuje z generalizovaných poznatk�  

dendroekologických studií re�imu narušení za pomoci prom� nných jako je frekvence, síla, 

intenzita a plošný rozsah (Splechtna et al. 2005, Nagel et al. 2007, Zielonka et al. 2009), které 

umo�� ují hlubší pohled do historie porost�  (Lorimer 1985), ne� opakované inventarizace a 

z nich vycházející sukcesní trajektorie (Korpe�  1989). Hlavní typ narušení les�  v mírném pásu 

Evropy je vítr (Frelich 2002, Schelhaas 2003, Korpe�  1989), dalším typem narušení horských 

smrkových les�  st�ední Evropy je lýko�rout smrkový (Ips typographus L.), ohe� , laviny 

(Kulakovski and Bebi 2004, Holeksa 2001), houby a v n� který p�ípadech dochází k odumírání 

vlivem stá�í (Korpe�  1989, Holeksa and Cybulski 2001, Holeksa 2001). Známá je také 

spojitost napadání �ivých jedinc�  smrku p�i zvýšené popula� ní � etnosti lýko�routa smrkového  

s v� trnými narušeními (Schroeder and Lindelöw 2002, Okland and Bjonstard 2006). Do jisté 

míry mají vliv i imise (Vacek 1990, Vacek and Lepš 1996). Z nejnov� jších studií se 

dozvídáme více o významu silných velkoplošných narušení, které v minulosti nebyly p�íliš 

popisovány. Zielonka et al. (2009) popisuje t� i st�edn�  a� siln�  intenzivní narušení, které 

ovliv� ovali dvousetletý vývoj horského smrkového porostu s p�ím� sí mod�ínu ve Vysokých 

Tatrách. Celá zájmová plocha 100 ha byla ovlivn� na jedním velkoplošným narušením 

zp� sobeným v� trem. Další velkoplošné narušení se vyskytlo na 2/3 souvislé plochy. T�etí 
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narušení m� lo vliv na menších nespojitých ploškách. Tento re�im narušení p�ipomíná 

kombinaci velkoplošných narušení s maloplošn� jšími ve studii Worall et al. (2005) 

v horských jehli� natých lesích Severní Ameriky. V práci Holeksy et al. (2007) je zachycena 

nevyrovnanost obnovování nových strom�  na ploše �ádov�  n� kolika kilometr�  � tvere� ních v 

p�írodním horském smrkovém lese Po� ana. Obnova se zde pravd� podobn�  uvol� uje a� po 

velkoplošných rozpadech porost�  a odr� stání nové smrkové generace je blokováno horním 

korunovým patrem, které musí být pravd� podobn�  siln�  rozvoln� no, aby umo�nilo odr� stání 

obnovy. Obdobný stav byl zjišt� n na dvou jednohektarových plochách na Šumav�  (Ba� e et al. 

2009). Maloplošné a st�edn�  velké narušování horských smrkových porost�  je popisováno 

v pracech Korpe� a (1989), Holeksy and Cybulski (2001), Kathke and Bruelheide (2010). 

Holeksa et Cybulski (2001) a Worall et al. (2005) zjistili, �e menší otev�ené plošky v zápoji 

jsou spíše rozši�ovány nej� ast� ji v� trem, ne� by vznikaly nové mezery v zápoji. Podle 

dosavadních zjišt� ní m� �eme p�edpokládat široký rozsah typ�  narušení v rámci re�imu 

narušení v horských smr� inách. 

Svoboda (2008) p�edkládá hypotetická schémata r� zné struktury horských smrkových 

les�  na základ�  rozdílných re�im�  narušení, kdy bu�  a) intenzita a frekvence narušení 

nedovolí vývoji pln�  strukturovaného pralesovitého porostu (obr. � ís. 4a) (Holeksa et al. 2007, 

Zielonka et al. 2009), a nebo b) intenzita a frekvence narušení dovolí vývoji pln�  

strukturovaného pralesovitého porostu (obr. � ís. 4b) (Korpe�  1989). 
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Obr. � ís. 4a. Schéma vývoje horského smrkového 

lesa v území, kde intenzita disturbancí neumo�ní na 

jeho podstatné � ásti vznik tzv. vývojov�  starých (z 

hlediska sekundární sukcese) pralesovitých porost�  

a p�eva�ují zde porosty v prvních fázích vývoje lesa 

po sekundární sukcesi. Na schématu jsou 

nazna� eny jednotlivé porostní typy, které by se 

mohly v daném území vyskytovat. Ka�dý porostní 

vývojový typ je výsledkem p� sobení r� zné 

intenzity narušení a procesu obnovy po narušení. 

Pokud by v n� jakém � asovém období byla intenzita 

narušení vyšší, v území by dominovala mladší 

vývojová stadia (porostní typy) (Svoboda 2008). 

 

 

 

Obr. � ís. 4b. Schéma vývoje horského smrkového 

lesa v území, kde intenzita narušení umo�ní  

na jeho podstatné � ásti vznik tzv. vývojov�  starých 

(z hlediska sekundární sukcese) pralesovitých 

porost� . Na schématu jsou nazna� eny jednotlivé 

porostní typy, které by se mohly v daném území 

vyskytovat. Proto�e v tomto území je intenzita 

narušení ni�ší, v n� kterých periodách by  

v podstatné � ásti území mohly p�eva�ovat staré 

pralesovité porosty (Svoboda 2008). 
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2.4 Metody zkoumání historie narušení porostu 

V p�edchozí kapitole bylo nastín� no, jak funguje re�im narušení a jednotlivá narušení, 

z � eho� vyplývá slo�itost a obtí�ná definovatelnost dynamiky lesních spole� enstev. 

V sou� asné dob�  je pro popis fungování lesních spole� enstev hojn�  pou�ívaný koncept 

historie narušení (Foster 1988, Frelich and Lorimer 1991, Zielonka et al. 2009). Frelich 

(2002) zd� raz� uje význam celistvosti obrázku o daném ekosystému, a to z n� kolika zdroj� . 

Fosilní nálezy v podob�  pylových analýz, které nám vypoví o slo�ení vegetace v pr� b� hu 

staletí, n� kdy a� tisíciletí, zp� t (Jankovská 2006). Velmi d� le�ité jsou té� písemné historické 

záznamy o vlivu � lov� ka � i výskytu p�írodních narušení (No�icka 1957, Brázdil et al. 2004). 

Pro zkoumání vývoje porostu jsou velmi u�ite� né letecké a satelitní snímky (Fox et al. 2000, 

Hájek and Svoboda 2007). O narušení vypovídají i fyzikální zm� ny terénu, nap�. mikroreliéf 

zp� sobený vývraty (Clinton and Baker 2000). Nedávné narušení m� �e prozradit té� výskyt 

sv� tlomilných d�evin v porostu (Coates 2002). Dobrým znakem m� �e být i p�ítomnost a 

struktura mezer v zápoji (Runkle 1992). A jako poslední zmi� uje analýzu letokruh�  (Foster 

1988, Frelich and Lorimer 1991, Rubino and McCarthy 2004). Do zmín� né poslední kategorie 

m� �eme za�adit popis v� kové struktury a popis radiálního p�ír� stu. Je patrné, �e vypovídající 

hodnota v� kové struktury utvá�ená mnoha faktory je pro popis historie narušení diskutabilní 

(viz následující kapitola „V� ková a prostorová struktura“).  

Velice d� le�itou charakteristikou historie narušení je sezónní radiální r� stová zm� na 

(Frelich 2002), její� dynamika je ovliv� ována vztahem mezi v� kem a velikostí stromu, 

klimatem, endogenními � i exogenními faktory a náhodnou variabilitou (Cook 1987). Pomocí 

dendroekologických metod vycházejících z intenzity radiálního r� stu je mo�né odhadnout, 

jestli daný jedinec rostl od mládí v otev�eném zápoji (Lorimer et al. 1988) � i byl v pr� b� hu 

r� stu uvoln� n z podmínek pod uzav�eným zápojem (Nowacki and Abrams 1997, Black and 

Abrams 2004). A to tak, �e odfiltrujeme pro nás ned� le�ité signály (klima, r� stový trend, …) 

a zvýrazníme po�adované signály. Odfiltrování ne�ádoucích signál�  probíhá � asto na dvou 

úrovních: a) kdy se ro� ní radiální p�ír� sty pr� m� rují v r� zných intervalech (Nowacki and 

Abrams 1997), tím dochází k ustálení nízkofrekven� ní variance zp� sobené klimatem, b) 

kalibrace spodní hranice kritéria pro ur� ení, zda se jedná ji� o narušení, � i nikoliv. Jedná se  

o ur� ení maximální reakce hodnotícího procesu na dlouhodobé � i extrémní klimatické 

odchylky, která je sou� asn�  minimální hranicí pro ur� ení uvoln� ní z uzav�eného zápoje 

(Splechtna et al. 2005, Black and Abrams 2003). Po�adovaný signál by m� l zachytit 

vypadnutí jednoho � i více strom�  ze zápoje, kdy dochází k uvoln� ní r� stových podmínek pro 
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okolní potla� ené stromy a k obvyklému náhlému, intenzivnímu a dlouhotrvajícímu nár� stu 

radiálního p�ír� stu uvoln� ných jedinc�  (Black and Abrams 2003, Fraver and White 2005a). 

K detekci uvoln� ní p�i narušení zápoje bylo vytvo�eno b� hem posledních dvaceti let mnoho 

technik, které jsou shrnuty v práci Rubino and McCarthy (2004) a n� kolik dalších ješt�  od té 

doby p�ibylo (Black and Abrams 2003, Druckenbrod 2005, Fraver and White 2005b, 

Thompson et al. 2007). 

Pro popis intenzity a frekvence narušení porostu v � ase se pou�ívá chronologie 

narušení, která vyjad�uje relativní rozd� lení vstupu jedinc�  do zápoje. Vstupními informacemi 

jsou uvoln� ní jedinc�  z podmínek uzav�eného zápoje, � i vznik jedinc�  rostoucích v otev�eném 

zápoji po celý sv� j �ivot. Ti nám detekují p�ítomnost narušení (Frelich 2002, Black and 

Abrams 2003). Intenzitu narušení odhadujeme podle relativního po� tu, � asové a prostorové 

synchronizace jedinc�  indikujících narušení vzta�ené k po� tu jedinc� , ze které se vytvá�í daná 

analýza v dané dekád� . Frekvenci narušení odhadujeme podle výskytu vrchol�  v rozd� lení 

jedinc�  indikující narušení v � ase. 

 

2.5 V� ková a prostorová struktura 

V� ková struktura porostu je výslednicí natality a mortality strom� . A tyto procesy jsou 

úzce spjaty s re�imem narušení (Frelich 2002), který byl popisován výše. Jak je pestrý a 

komplexní re�im narušení, tak bohatý je i výskyt r� zných v� kových struktur porostu (Ulanova 

2009). V� ková struktura porostu obráceného písmene J je typická pro porosty, kde dochází  

k dlouhodobému velmi jemnozrnnému vzoru narušování v ploše (Kuuluvainen et al. 1998, 

Hofgaard 1993) a na druhé stran�  je jednov� ký porost, který je formován jednou velmi 

intenzivní událostí. Mezi t� mito extrémními v� kovými rozd� leními je mnoho p�echodných 

rozd� lení (Shorohova et al. 2009), které jsou vytvá�eny r� znými re�imy narušení (Worall et 

al. 2005). V� k je spíše dopl� kovou informací, ze které se skládá mozaika širších souvislostí. 

Lorimer (1985) pova�uje jednozna� nou vypovídající hodnotu v� kového rozd� lení pouze  

u stejnov� ké struktury, která dokládá narušení s velkou intensitou, která usmrtí všechny 

stromy na dané ploše (nap�. ohe� ). Avšak z v� kového rozd� lení lze vy� íst mnoho zajímavých 

informací, jako je délka obnovní doby jedné kohorty, po� et v� kových kohort (vrchol�  

rozd� lení), doba bez p�ítomnosti obnovy (Vacek 1981, Splechtna et al. 2005, Janda et al. 

2010). 

V� k lze odhadovat pomocí vztahu vý� etní tlouš
 ky a v� ku (Stewart et al. 2003, Janda 

et al. 2010). Avšak tato metoda má své omezení ve variabilit�  radiálního r� stu v kompeti� ním 
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prost�edí (Niklasson 2002, Vacek 1981). Další � asto u�ívanou metodou je po� ítání letokruh�  

u d�evin, které rostou v oblastech se sezónní prom� nlivostí klimatu (Drápela and Zach 1995). 

U této metody je nevýhodou výška nad zemí, ve které detekujeme v� k, nebo
  se � asto  

pro získávání profilu kmene získává vzorek vrtáním Presslerovým nebozezem a zde je 

nasnad�  vrtat ve výši 1,3 m nad zemí (z d� vodu ergonomického, � i z d� vodu sní�ení 

pravd� podobnosti vlivu hnilob a ko�enových náb� h� ). Avšak odhad skute� ného v� ku 

vyklí� ení jedince je velmi obtí�ný (Niklasson 2002), proto se v� ková struktura zjednodušen�  

prezentuje pro výšku ve které byla zjišt� na (Splechtna et al. 2005, Fraver and White 2005a). 

Poslední metodou zjišt� ní v� ku jedince je po� ítání p�eslen� , avšak tuto metodu je mo�né 

vyu�ít s dostate� nou p�esností pouze u mladých jedinc� . 

V � R není p�íliš mnoho studií zabývající se studiem v� kové struktury horských 

smr� in. Vacek (1981) studoval v� kovou strukturu autochtonních smr� in v Krkonoších  

na výškovém transektu, kdy v nejvyšší poloze okolo 1220 m. n.m. popisuje rozvoln� ný porost 

pod hranicí lesa se t�emi relativn�  rovnom� rn�  rozmíst� nými v� kovými kohortami, kdy 

nejstarší jedinci dosahují 230 let. Ostatní ní�e polo�ené plochy jsou charakterizovány dv� mi 

vyrovnanými výrazn�  odd� lenými v� kovými kohortami, � i výraznou kohortou mladých 

jedinc�  s výrazn�  odd� lenou málo po� etnou kohortou starších strom�  Vacek (1981). Z práce 

Janda et al. (2010) vyplývá, �e v� ková struktura porost�  v „Trojmezenském pralese”  

na Šumav�  se velice podobá prvn�  popsané struktu�e ve  studii Vacka (1981). Kdy m� �eme 

nalézt dv�  a� t� i kohorty, které jsou vícemén�  rovnom� rn�  rozmíst� né v � ase, a� na první 

polovinu minulého století, kdy došlo k výraznému poklesu dor� stání nových jedinc� . 

Stejn�  jako v� ková, tak i prostorová struktura je spíše pomocnou charakteristikou  

pro vysv� tlení histrorie narušení. V mnoha studiích se vyu�ívá kombinace prostorovo-� asové 

distribuce v kombinaci s chronologií narušení, která se té� � asto p�enáší do prostorového 

rozm� ru (Splechtna et al. 2005, Fraver and White 2005a). Prostorová struktura je p�evá�n�  

formována stanovišt� m (Ba� e et al. 2009, Jonášová and Prach 2004), narušeními (Frelich 

2002) a kompeti� ními vztahy (Das et al. 2011). Kompeti� ní vztahy je nejlepší studovat  

na nejjemn� jším m�� ítku, kdy� máme zachyceny pozice jednotlivých strom�  v r� zných 

� asových období a p�edpokládáme, �e p�i fungování kompetice dochází ke zm� n�  prostorové 

struktury od shlukovité k pravidelné (Das et al. 2011). 
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3 Metodika a Cíle 

 

3.1 Cíle práce 

Velkoplošný rozpad horských smrkových porost�  na Šumav�  a v Tatrách p�ináší 

mnoho otázek. Jak se m� �eme p�esv� d� it z literární rešerše. Význam narušení jak 

velkoplošných, tak maloplošných na dynamiku porost�  je velký, proto je d� le�ité poznat 

historii narušení, která prob� hla v daných porostech. Pro obecn� jší poznání fungování 

narušení v horských smr� inách byla studie rozší�ena i na další lokality v 

severovýchodním Rumunsku. 

Mezi hlavními cíli mé práce bylo poznání historie narušení horských smrkových les�  

na Šumav�  v I. zón�  „Trojmezná“ a na dvou lokalitách v Rumunsku za pomoci strukturálních 

znak�  a p�isp� t tak k poznání dynamiky daných ekosystém� . Pro lepší poznání historie 

narušení jsem se rozhodl studovat horské smr� iny na Šumav�  na dvou úrovních – na úrovni 

jedinc�  (maloplošné m�� ítko) a na úrovni porostu (st�edn�  velké m�� ítko). Pro pozorování na 

úrovni jedinc�  byly vytvo�eny t� i trvalé jednohektarové výzkumné plochy (TVP) a pro 

pozorování porostní úrovn�  byla zalo�ena dvacetihektarová do� asná výzkumná plocha 

(DVP). V Rumunsku bylo pou�ito sledování na st�edním m�� ítku (porostní m�� ítko) obdobn�  

jako na DVP na Šumav� . Na první lokalit�  bylo vybráno p� t porost�  v Národním parku 

Calimani a z toho jeden souvislý celek o rozloze 40 ha a � ty�i menší fragmenty. Ve druhé 

lokalit�  byl vybrán jeden souvislý porost o rozloze 101 ha v P�írodní rezervaci Giumalau. 

Cílem diserta� ní práce bylo:  

1) Popis historie narušení p�írodních horských smrkových les�  na úrovni porostu 

(st�edn�  velké m�� ítko) na Šumav�  na dvaceti hektarové do� asné zkusné ploše (DVP). 

Zjiš
 oval jsem, zda se tato spole� enstva obnovovala p�es velkoplošný rozpad, jak je mo�né 

pozorovat dnes, � i byla d�íve b� �ná dynamika p�es maloplošné skupinky, jak je popisována 

nap�. Korpe� em (1989). Nebo je mo�ná kombinace obou p�ípad� , kdy kombinace 

velkoplošných a maloplošných narušení popisuje Worall et al. (2005) v Severní Americe v 

horských jehli� natých lesích. Pro velkoplošný rozpad je p�edpoklad synchronizace jedinc�  

ukazující na událost narušení v � ase i prostoru a pro rozpad v jednotlivých skupinkách je tento 

proces heterogenní v � ase i prostoru. Pro vyrovnaný stav odumírání a obnovování porostu by 

m� la být patrná vyrovnaná v� ková struktura � i struktura p�ipomínající obrácené písmeno J a 
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pro velkoplošný rozpad bychom m� li nalézt jednovrcholové rozd� lení blí�ící se Gaussovu 

rozd� lení. 

2) Analýza historie narušení p�írodních horských smrkových les�  na úrovni 

jedinc�  (maloplošné m�� ítko) na Šumav� . Kdy jsem zjiš´toval, zda se tato spole� enstva na 

t�ech jednohektarových trvalých výzkumných plochách (TVP) vyvíjela stejn�  jako porosty ze 

stejné lokality z cíle 1. Pro vyhodnocení tohoto cíle by m� la platit obdobná pravidla jako v cíli 

1, avšak navíc zde m� �eme lépe pozorovat jemnou strukturu � aso-prostorových vztah� . P�i 

jemném skupinovitém charakteru narušení porostu, bychom m� li detekovat hlou� kovitý vzor 

nových jedinc�  a p�i velkoplošném narušení by �ádný vzor nem� l být významný. Na základ�  

pozic jednotlivých jedinc�  na TVP byly zkoumány vnit�ní vztahy v porostu a jejich zm� ny za 

poslední desetiletí. Pokud se prostorová struktura porostu vyvíjí od slukovitého p�es 

pravidelný k náhodnému vzoru, m� �eme p�edpokládat p� sobení kompeti� ních sil. Náhodný a 

shlukovitý vzor nám vypovídá o p� sobení mortality spojené s narušením. 

3) Popis historie narušení p�írodních horských smrkových les�  na úrovni porostu 

(st�edn�  velké m�� ítko) na dvou severovýchodních lokalitách Rumunska. Tento cíl byl 

koncipován stejn�  jako cíl jedna. Jedná se o srovnání p�írodních horských smr� in dvou 

lokalit(Giumalau a Calimani) a popis jejich re�imu narušení. 

 

3.2 Lokalita 

První studovaná lokalita se nalézá v I. Zón�  NP Šumava „Trojmezná“. Neuhäuslová 

and Eltsová (2003) popisuje v h�ebenové � ásti daného území rostlinná spole� enstva 

Calamagrostio villosae-Piceetum a ve spodní � ásti Athyrio alpestris-Piceetum.  

Podle typologické mapy jsou zde vylišeny následující SLT – 8V, 8K, 8S, 8N a 8Y. Extrémní 

klima je charakterizováno nízkou pr� m� rnou ro� ní teplotou v rozmezí hodnot 3,5 – 4 °C a 

vysokým úhrnem srá�ek v rozmezí 1200 – 1500 mm (Kopá� ek et al. 2002). Dle geologické 

mapy se zde p� dy tvo�í na chudém podlo�í granitu. Na daném pokladu a v daných 

podmínkách se vytvá�í nej� ast� ji p� dní typy – podzol, kryptopodzol a ranker (Kopá� ek et al., 

2002) s p�eva�ující humusovou formou hemimor a mén�  � astý humimor a resimor (Svoboda 

2003). V NP Šumava docházelo od devadesátých let k rozpadu smrkových porost�  (Jonášová 

and Prach 2004) a následn�  i k postupnému rozpadu porost�  na „Trojmezné“ (Jakuš 2002). 

V sou� asné dob�  uschla v� tšina dosp� lých strom�  na území „Trojmezné“, co� bylo 

zap�í� in� no velkoplošným napadením strom�  podkorním hmyzem, na TVP a DVP bylo 
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pozorováno, �e usychají a odumírají p�evá�n�  jedinci p�esahující výšku okolo 6 m (osobní 

pozorování 2010). 

V zájmovém území byla vytvo�ena DVP v podob�  � tvercové sít�  o velikosti bu� ky 

100 x 100 m na ploše 400 x 500 m, kdy delší hrana plochy je p�ibli�n �  kolmá na vrstevnice. 

Plocha se nalézá na mírném svahu do 20° se SSZ expozicí ve výškovém rozp� tí 1240 – 1340 

m n.m. Plocha byla umíst� na nap�í�  „Trojmeznou“, kdy kopíruje polohu transekt�  uvedených 

v pracích Svoboda (2005), Svoboda and Pouska (2008), které hodnotí tuto � ást jako 

zachovalejší, a dle terminologie Vršky and Horta (2003) ji lze ozna� it jako les p�írodní. Horní 

� ást je dle historických map ozna� ena v období po velké vich�ici v roce 1873 jako 41-80 letý 

porost a spodní � ást a st�ední � ást jako porost starší 120 let (Jelínek 2005). Avšak ani toto 

velice cenné území o velikosti okolo 500 ha se nevyhnulo lidské � innosti. V druhé polovin�  

19. stol. zde prob� hla toulavá maloplošná se�  s nízkou intenzitou 1372 plm  (Jelínek 2005). 

P�es tyto p�ímé antropogenní vlivy m� �eme toto území ozna� it za velmi cenné s vypovídající 

p�írodní hodnotou (Jakuš 2002, Svoboda and Pouska 2008). 

V zájmovém území byly dále zalo�eny t� i trvalé výzkumné plochy (TVP1, TVP2 a 

TVP3) na mírném svahu do 15°, se SSZ expozicí, ve výškovém rozp� tí 1215–1270 m.n.m. 

TVP jsou � tvercového tvaru o rozm� rech 100 × 100 m. Plochy byly umíst� ny v blízkosti 

spodní � ásti trvalých výzkumných ploch popsaných v práci Svoboda (2005), Svoboda and 

Pouska (2008). 

Další zkoumané lokality se nachází v Rumunsku. Konkrétn�  v Národním parku 

Calimani a P�írodní rezervaci Giumalau na severovýchod�  Rumunska. Pro tyto lokality jsme 

se rozhodli na základ�  výskytu rozsáhlejších p�írodn�  cenných porost�  v Karpatech (Veen et 

al. 2010), které jsou ideálním místem pro zkoumání p�írodních proces�  jako jsou narušení. 

Výzkum byl proveden v jádrové � ásti Národního parku Calimani, který má rozlohu 16800 ha. 

P�írodní rezervace Giumalau je druhou oblastí o rozloze okolo 310 ha. V obou oblastech jsme 

se zam�� ili na p�írodní porosty s dominancí smrku ztepilého, které se zde nacházejí v rozp� tí 

nadmo�ských výšek 1200 – 1700 m n.m (Popa and Kern 2009). Tyto porosty jsou 

charakterizovány tvrdým klimatem s pr� m� rnou ro� ní teplotou 2,4 – 4 °C a srá�kami 1100 a� 

1650 mm. P� dy jsou velmi rozmanité, m� �eme zde nalézt typické podzoly, kambisoli, 

leptosoli � i stagnosoli. 

Rozmíst� ní TVP ploch v Rumunsku bylo provedeno na základ�  místní inventarizace 

p�írodních porost� , kterou provedl Veen et al. (2010) a osobním pr� zkumem zájmových 

lokalit. P�i osobním pr� zkumu jsme se sna�ili vyhledat souvislé zachovalé porosty horských 

smr� in (bez patrného vlivu lidské � innosti – pastva, t� �ba). Bylo vybráno p� t porost�  
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v Národním parku Calimani a jeden souvislí porost v P�írodní rezervaci Giumalau. V první 

lokalit�  byl vybrán souvislí celek o ploše 40 ha (C1) a � ty�i menší fragmenty porost�  o 

velikosti 8 – 12 ha (C2 – C5). Ve druhé lokalit�  byl vybrán jeden souvislý porost (G1) o 

velikosti 101 ha. Tyto dv�  lokality jsou vzdáleny okolo 50 km vzdušnou � arou a pokrývají 

široké rozmezí topografických tvar�  a do jisté míry reprezentují krajinou variabilitu v daném 

regionu. Bohu�el nebylo mo�né vytvo�it vyvá�en� jší sb� r dat kv� li nedostatku rozsáhlejších 

p�írodních porost�  v daném regionu. 

 

 

3.3 Metodika 

 

3.3.1 Sb� r dat 

Obdélníková DVP na Šumav�  byla rozd� lena � tvercovou sítí 100 x 100 m na dvacet 

� tverc� . Pomocí GPS bylo nalezeno 20 bod�  ur� ujících st�edy � tverc�  v síti. Ve vzdálenosti 

25 m od ka�dého st�edu ve sm� ru � ty� sv� tových stran byly nalezeny 4 díl� í body. U ka�dého  

z díl� ích bod�  (tj. celkem 80) bylo v kruhu o polom� ru 10 m náhodn�  vybráno p� t 

dominantních nebo kodominantních strom�  s výškou nad 6 m pro odebrání vývrt�  k ur� ení 

radiálního p�ír� stu. 

Na TVP byly zam�� eny pozice strom�  (�ivých i odum�elých) s registra� ní výškou nad 

0,5 m pomocí technologie Field-Map. Stromy s registra� ní výškou nad 2 m byly popsány 

výškou s p�esností na desetiny metru, vý� etní tlouš
 kou s p�esností na milimetry. U �ivých 

strom�  bylo také zaznamenáno poškození koruny (hodnocení – bez poškození, vrcholový 

zlom, korunový zlom, kmenový zlom, ohnutí stromu, náhradní vrchol, opakovaný náhradní 

vrchol, �ivý vývrat). Dále byla zaznamenána korunová projekce strom�  s registra� ní výškou 

nad 4 m jako svislý pr� m� t koruny reprezentovaný alespo�  p� ti body a výška nasazení 

koruny. Horizontální pr� m� t všech korun byl vypo� ten pomocí aplikace ArcMap 9.2, v 

p�ípad�  p�ekrytí korun se zapo� ítávala plocha jen jednou. Na plochách byla také zam�� ena 

poloha všech rozkládajících se kmen� , jejich� pahýl se nacházel uvnit� TVP. Dále na všech 

TVP byly vybrány všechny stromy s výškou nad 6 m pro odebrání vývrtu k ur� ení radiálního 

p�ír� stu. 

Vybrané lokality v Rumunsku byly p�ekryty � tvercovou sítí o velikosti jedné bu� ky 

bu�  jeden hektar � i dva hektary. Uvnit� ka�dé bu� ky byl náhodn�  vybrán bod, který slou�il 
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jako st�ed TVP. TVP byla kruhová s plochou bu�  1000 m² � i 500 m² pokud hustota strom�  

poklesla pod 500 strom�  na hektar. Na TVP jsme zaznamenali vý� etní tlouš
 ky strom�  a 

náhodn�  vybrali 25 – 15 nepotla� ených strom�  (strom, který nem� l zakrytou korunu shora 

z více jak 50-ti procent). Dále jsme zm�� ili výšku a korunovou projekci p� ti náhodn�  

vybraných strom� . Na TVP byly dále zaznamenány topografické charakteristiky (sklon, svah, 

expozice a pozice na svahu). 

 

3.3.2 Historie narušení a v� ková struktura 

Na plochách na Šumav�  byl odebrán z ka�dého stromu ur� eného pro vrtání alespo�  

jeden vývrt pomocí Presslerova nebozezu ve výšce 1,3 m nad zemí a v Rumunsku ve výšce 1 

m. Odb� r byl proveden ze strany kolmo na spádnici a v míst� , kde strom jevil nejv� tší p�ír� st 

(pod � ástí koruny s nejhustším zav� tvením). V laborato�i byly vzorky zpracovány 

standardními metodami (Drápela and Zach 1995). Samotné m�� ení ší�ky letokruh�  prob� hlo 

pomocí binolupy, a m�� ícího stolu se zaznamenávacím za�ízením (programy PAST 32 a 

PAST 4) s p�esností na 0,01 mm. N� které vývrty minuly d�e� , pro tyto p�ípady byl pou�it 

odhad chyb� jících letokruh�  a ur� ení pravd� podobného v� ku ve výšce navrtání stromu. 

Odhad chyb� jících letokruh�  vychází z p�edpokladu konstantního radiálního p�ír� stu 

chyb� jící � ásti, jeho hodnota je odvozena zpr� m� rováním prvních p� ti m�� itelných radiálních 

ší�ek letokruh�  (Splechtna et al. 2005). U n� kterých vývrt�  není mo�no pou�ít ani tuto 

metodu, a tak nebyly pou�ity pro všechna vyhodnocení. Pro kontrolu správnosti m�� ení a 

odstran� ní nedokonalostí daných p�írodními podmínkami (chyb� jící letokruhy a zdvojené 

letokruhy) byla pou�ita metoda k�í�ového datování pomocí významných rok�  (Yamaguchi 

1991), kdy byla naše data vizuáln�  porovnávána s významnými roky ze Šumavy z práce 

� ejkové (2004) v programech PAST 32 a PAST 4. Dále byla vytvo�ena pr� m� rná 

letokruhová k�ivka z nejlépe navzájem synchronizujících letokruhových sérií pomocí 

automatizovaného procesu „Check group mean value“ v progrmech PAST 32 a PAST 4. 

Pr� m� rnou letokruhovou k�ivku jsme pou�ili ve druhém kroku ke kontrole kvality m�� ení a 

datování v programu COFECHA v 6.06 (Holmes 1983). Podle p�edešlých šet�ení bylo 

rozhodnuto nadále vyhodnocovat data v desetiletých intervalech. Je nutno upozornit, �e v� k 

v této studii odpovídá v� ku dorostu do výše 1,3 m � i 1 m. Odhad v� ku od vyklí� ení do doby 

dosa�ení výšky 1,3 m � i 1 m je velice problematický (Niklasson 2002), a proto nebyl 

odhadován a ve vyhodnocení se pracuje s v� kem dorostu do výše 1,3 m � i 1 m. 
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Vzorky byly poté podrobeny dendroekologické analýze pro zjiš
 ování d� kaz�  

narušení porostu, p�i které byly hledány: a) pulzy náhlého navýšení radiálního p�ír� stu 

indikující uvoln� ní r� stových podmínek, b) vysoké hodnoty pr� m� rného radiálního p�ír� stu 

v juvenilním stádiu vývoje indikující r� st jedince v otev�eném zápoji (Lorimer et Frelich 

1989). 

Pro vyhodnocení pulz�  náhlého navýšení radiálního p�ír� stu byla vybrána metoda 

popsána v práci Black and Abrams (2004, 2009). Tato metoda funguje na principu 

percentuální r� stové zm� ny (PGC) (Nowacki and Abrams 1997), která je dále relativn�  

porovnávána s o� ekávanou maximální hodnotou pro daný druh a danou hodnotu p�edchozího 

radiálního p�ír� stu - s tzv. „boundary line“. „Boundary line“ k�ivku získáme prolo�ením 

nejvyšších hodnot v grafu závislosti PGC na pr� m� rném p�edchozím radiálním r� stu (Black 

and Abrams 2004).  Pro vlastní pot�ebu jsme si sestavili vlastní k�ivku „boundary line“ z dat 

ze všech letokruh�  ze Šumavy, která byla dále dopln� na daty z práce � ady (nepublikováno) a 

dále sestaveny k�ivky pro Rumunské lokality Calimani a Giumalau. Výsledné k�ivka 

„boundary line“ pro smrk na Šumav�  byla velmi podobná k�ivce pou�ité pro smrk z práce 

Splechtna et al. (2005), která byla získána v podmínkách horských smíšených porost�  jedle, 

smrku a buku v Alpách a dopln� na daty z mezinárodní databanky. Proto jsme se rozhodli 

pou�ít pro naše ú� ely tuto k�ivku i kritéria pro hodnocení uvoln� ní na Šumav�  a pro 

hodnocení v Rumunsku jsme u�ili vlastní k�ivky, i kdy� se k�ivka od té z práce Splechtna et 

al. (2005) té� p�íliš nelišila. Pro minimalizaci vlivu klimatu byly hodnoceny pouze hodnoty 

PGC p�esahující 50%. Hodnocení událostí uvoln� ní bylo ve dvou kategoriích – a) st�ední 

uvoln� ní – události v rozmezí 20 – 49,9 % hodnoty „boundary line“ b) velké uvoln� ní – 

události nad 50 % hodnoty „boundary line“. Uvoln� ní je datováno v míst�  nejv� tšího 

lokálního maxima PGC v daném � seku, kdy dojde k p�ekro� ení kriterií pro uvoln� ní. 

P�i analýze pr� m� rného radiálního r� stu v juvenilní fázi byl zjiš
 ován p�ír� st 

posledních p� ti letokruh�  do vzdálenosti 2 cm od st�edu kmene. Na zájmovém území bylo 

náhodn�  vybráno 44 jedinc�  s vý� etní tlouš
 kou okolo 4 cm rostoucích pod uzav�eným 

zápojem a 43 jedinc�  rostoucích v otev�eném zápoji, pro ur� ení hranice radiálního p�ír� stu, 

která by definovala strom rostoucí v otev�ených podmínkách. Hranice byla zjišt� na za pomoci 

pr� se� íku horního a dolního percentilu rozd� lení daných dvou skupin. Pro daných 5 letokruh�  

byla hranice definována v hodnot�  1,9 mm, co� platilo pro data na Šumav� . Pro data 

v Rumunsku byl proveden místní odhad, pomocí odb� ru dat z mladých jedinc�  rostoucích 

v r� zn�  velikých porostních mezerách. Bylo zjišt� no, �e pokud porostní mezera p�esahuje 500 

m², respektive 1000 m², tak byla hranice 1,66 mm, respektive 1,88 mm. Tyto hodnoty se poté 
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porovnaly s hodnotou radiálního r� stu v juvenilním stádiu r� stu dosp� lých jedinc�  a rozd� lily 

je na stromy, které rostly v mládí v uzav�eném zápoji p�i dosa�ení vý� etní tloš
 ky 4 cm a na 

ty stromy, které rostly v otev�eném zápoji. Pokud pr� m� rný radiální p�ír� st daných p� ti 

letokruh�  nep�ekro� il hodnotu 1,9 mm � i 1,66 mm a celkový trend radiálního p�ír� stu byl 

postupn�  klesající, plochý � i parabolický (Frelich 2002), jedinec byl ozna� en té� jako odrostlý 

v otev�eném zápoji, v opa� ném p�ípad�  jako odr� stající v uzav�eném zápoji. Datování 

události odr� stání strom�  v otev�eném zápoji je v tomto p�ípad�  shodné s datováním prvního 

letokruhu. 

Z datovaných událostí indikujících narušení (odr� stání stromu v otev�eném zápoji a 

pulzy náhlého navýšení radiálního p�ír� stu „uvoln� ní narušením“) se poté skládá chronologie 

narušení, která vypovídá o historii narušení. Chronologie narušení je sestavena ze sou� tu 

všech událostí indikujících narušení v jednotlivých dekádách. Aby došlo k vyrovnání váhy 

sou� t�  mezi dekádami s ohledem rozdílný po� et jedinc�  vstupujících do analýzy, jsou sou� ty 

v jednotlivých dekádách standardn�  pod� leny po� tem jedinc� , kte�í �ili v období dané dekády 

(hloubka vzorku) Splechtna et al. (2005). V práci v Rumunsku byla ješt�  pou�ita korekce, kdy 

se váha jednotlivých událostí narušení ur� ovala pomocí korunové projekce (Lorimer and 

Frelich 1989). Dále byl pou�it p�ístup zobrazení sou� tu p�ípad� , kdy jedinci vstoupili do 

zápoje v jednotlivých desetiletích. Vstup do zápoje byl definován jako událost, kdy jedinec 

zm� nil statut na „nepotla� ený strom“ (Lorimer and Frelich 1989). Vstup do zápoje byl 

definován jako první silné „uvoln� ní narušením“ � i událost „odr� stání v otev�eném zápoji“. V 

n� kterých p�ípadech bylo st�edn�  silné „uvoln� ní narušením“ té� zapo� teno, pokud to byla 

první a jediná událost „uvoln� ní narušením“. 

 

3.3.3 Prostorová struktura 

Pro vyhodnocení prostorov� -� asových vztah�  na TVP bylo pou�ito Moranova I 

vypovídající o mí�e prostorové autokorelace (Moran 1950). Hodnoty Moranova I koeficientu 

byly vypo� teny pro rovnom� rné intervaly vzdálenosti po deseti metrech a zobrazeny v 

korelogramech. Korelogram byl zkrácen, pokud po� et hodnocených pár�  v délkovém 

intervalu poklesl pod 100. Hladiny významnosti analýz (�  = 0,05 a �  = 0,1) byly odhadnuty 

pomocí 1000 permutací kompletního prostorového znáhodn� ní. Globální význam Moranovo I 

byl ov�� en pomocí „Bonferroniho metody statistické významnosti“ (Legendre and Fortin 

1989). Prostorovo-� asové vztahy byly provedeny za pomoci aplikace „ncf“ (Bjørnstad 2012) 

v programu R (R Development Core Team 2012).  
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K analýze prostorových vztah�  byla pou�ita párová korela� ní funkce (PCF). PCF je 

odvozena z Ripleyho K-funkce, která hodnotí hustotu jedinc�  ve zv� tšujících se soust�edných 

kruzích okolo všech jedinc� . Oproti tomu PCF hodnotí hustotu jedinc�  v navazujících 

kruhových prstenc� , co� je p�esn� jší pro popis jemn� jších prostorových prvk�  (Wiegand and 

Moloney 2004). P�i výpo� tu párových korela� ních funkcí byly pro zmírn� ní okrajového 

efektu pou�ity korekce „tramsformation“ a „Repley“. Odhad 95% konfiden� ní obálky byl 

proveden pomocí 1000 tzv. „Monte-Carlo simulací“ kompletního prostorového znáhodn� ní. 

Analýzy prostorových vztah�  byly provedeny za pomoci aplikace „spatstat“ (Baddeley and 

Turner 2005) v programu R (R Development Core Team 2012). 
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Historie narušení a � aso-prostorová struktura horského smrkového porostu v I. zón�  NP 

Šumava 

 

Pavel Janda, Miroslav Svoboda, Radek Ba� e, Vojt� ch � ada 

 

Abstrakt 

 

Horské smrkové porosty ve st�ední Evrop�  jsou �ízeny maloplošnými i 

velkoplošnými narušeními s r� znou silou. Avšak ú� inky r� zných narušení na jednotlivé 

stromy v porostu nejsou známy. Zalo�ili jsme 3 trvalé výzkumné plochy (TVP) v p�írodní 

horské smr� in�  v I. zón�  NP Šumava „Trojmezná“. Na TVP jsme zam�� ili pozice všech 

jedinc�  s výškou nad 0,5 m a odebrali vývrty z uvoln� ných �ivých strom�  s výškou nad 6 m. 

Provedli jsme rekonstrukci historie narušení porost�  za pomoci událostí poukazujících na 

narušení porostu. Pro vyhodnocení prostoro-� asových vztah�  jsme pou�ili Moranovo I 

kritérium. Prostorové vztahy byly hodnoceny za pomoci párové korela� ní funkce. Z pohledu 

popisu narušení byly na všech TVP nejvýznamn� jší dekády 1750 – 1770 a 1810 – 1830 

s následným navýšením � etnosti obnovy p�edevším v období 1770 – 1800. Tato 

synchronizace by mohla napovídat o velkoplošném narušení s velkou silou, která byla 

následována slabšími maloplošnými narušeními, které v pr� b� hu vývoje porostu 

diferencovaly strukturu porost�  na jednotlivých TVP odlišným zp� sobem. Výsledky studie 

vypovídají o vlivu n� kolika narušení, které formovaly v� kové kohorty strom� . Porosty 

v zájmovém území jsou pravd� podobn�  ovliv� ovány silnými v� trnými narušeními, které mají 

r� zný vliv na následný vývoj porost�  v posledním století. Na všech TVP byly pozorovány 

podobné � asoprostorové struktury a jednotlivé v� kové kohorty vytvá�ely skupiny o velikosti 

�ádov�  desítek ar� . Prostorové rozmíst� ní �ivých strom� , souší i souší a �ivých jedinc�  

dohromady bylo náhodné. 

 

Úvod 

 

Narušení jsou velmi d� le�itou silou ovliv� ující lesnické ekosystémy (Picket and 

White 1985, Frelich 2002). Narušení fungují na rozli� ných � asových i prostorových úrovních, 

které se té� navzájem ovliv� ují (Johnson and Miyanishi 2007, White and Jentsch 2001). 

Význam naušení v ekosystémech byl zd� raz� ováno v 70. letech minulého století v Severní 

Americe (White 1979). Ve st�ední Evrop�  byl tento fenomén ješt�  dlouhou dobu poté 
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opomíjen. Tradi� n�  byly narušení popisovány jako anomálie � i chronické události opakovan�  

zastavující vývoj porostu (Korpe�  1995, Leibungut 1982). V sou� asné dob�  se ve st�ední 

Evrop�  objevuje mnoho prací na téma narušení (Splechtna et al 2005, Szewczyk et. al 2011, 

Svoboda et. al 2011, Zielonka et. al 2009) a narušení jsou brána jako velmi významný faktor 

v dynamice lesa (Frelich 2002, Johnson and Miyanishi 2007, White and Jentsch 2001). 

Horské smrkové porosty ve st�ední Evrop�  � elí mnoha druh� m narušení, jako je vítr, 

�ír podkorního hmyzu, houbové patogeny, atd. (Schelhaas 2003, Holeksa and Cybulski 2001, 

Muller et al. 2008). V n� kterých p�ípadech m� �e jedna událost narušení zvýšit 

pravd� podobnost výskytu jiného narušení, jako p�íklad m� �e slou�it v � trné narušení 

následované �írem podkorního hmyzu (Schroeder and Lindelöw 2002, Okland and Bjonstard 

2006) � i rozši�ování porostních okraj�  (Kathke and Bruelheide 2010, Holeksa and Cybulski 

2001). Mimo p�írodní narušení jsou horské lesy ve st�ední Evrop�  té� narušovány 

antropogenn�  pastvou, t� �bou, imisemi, atd. (Vacek and Lepš 1996, Fanta 1997, Šantr�� ková 

et al. 2007). 

Horské smrkové porosty ve st�ední Evrop�  jsou �ízeny narušeními s r� znou silou i 

plošným rozsahem. Tradi� n�  jsou tyto porosty popisovány jako maloplošná mozaika (plochy 

o velikosti �ádov�  desítek a� stovek ar� ) rozdílných vývojových fází vytvá�ející vyrovnaný 

stav na ploše desítek hektar�  (Korpe�  1995). Tyto poznatky vycházejí z vizuálního mapování 

struktury ploch s r� znými vývojovými fázemi v � asovém m�� ítku n� kolika dekád (Korpe�  

1995) a toto je jediná komplexní studie dynamiky horských les�  v � esku a na Slovensku. Jak 

ji� bylo zmín� no výše, tato studie brala narušení jako anomálie � i chronické události 

opakovan�  obnovující vývoj porostu. V nedávných studiích byl význam slabých a 

maloplošných narušení té� popisován (Kathke and Bruelheide 2010, Holeksa and Cybulski 

2001, Szewczyk et. al 2011), ale více se odhaluje význam st�edn�  silných a� silných narušení 

s velkoplošným rozsahem (Szewczyk et. al 2011, Svoboda et. al 2011, Zielonka et. al 2009). 

Nejspíše jsou tyto porosty ovliv� ovány narušeními s r� znou silou i rozsahem jako je to 

popisováno v horských oblastech Severní Ameriky (Worrall et al. 2005, Fraver and White 

2005a). 

Pro zjišt� ní významu narušení v horských smrkových lesích st�ední Evropy je 

d� le�ité prozkoumat strukturu jednotlivých strom�  v rámci porostu, podobn�  jako ve studii 

smíšeného porostu Splechtna et al. (2005). Ve st�ední Evrop�  jsou narušení horských 

smrkových porost�  zkoumány krátkou dobu, a proto zde chybí informace o jejich vlivu na 

jednotlivé stromy v porostu. Kombinace polohy jednotlivých strom�  a jejich v� k je klí� ový 

pro popis narušení na úrovni porostu (Splechtna et al 2005, Fraver and White 2005, Lingua et. 
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al 2008). V sou� asné dob�  jsme nezaznamenali obdobnou studii na porostním m�� ítku, která 

by popisovala prostorovo-� asové vztahy horských smrkových les�  st�ední Evropy. Chybí 

poznatky o struktu�e a vlivu narušení na jednotlivé stromy v p�írodních porostech. 

V p�ilehlé oblasti byla provedena studie Svoboda et al. (2009), kde byla popsána 

historie narušení porost�  a prostorové vztahy jednotlivých jedinc� . Dále byl p�ímo v naší 

zkoumané oblasti proveden výzkum historie narušení na st�edním m�� ítku (20 ha) (Svoboda 

et al. 2011). V této studii byly popsány p�i nejmenším dv�  historické narušení se st�ední a� 

velkou silou a velkým rozsahem v obdobích 1760-1770 a 1820-1840. Tato studie 

nevysv� tlila, jestli narušení odstranilo stromy v ploškách � i jednotliv� . Na odpov� zení této 

otázky jsme provedli studii � aso-prostorových vztah�  na malém m�� ítku. 

Cílem studie bylo rekonstruovat historii narušení a vývoj porostu t�í 

jednohektarových ploch v p�írodním horském smrkovém porostu v NP Šumava pomocí 

dendroekologických metod. Dále na základ�  rekonstrukce � aso-prostorových vztah�  rozlišit 

velikost a vlastnosti jednotlivých kohort vzniklých po narušení. 

 

Metodika 

 

Zkoumané území 

  

Zkoumané území se nachází v NP Šumava. Zájmová � ást nále�í do I. zóny 

„Trojmezná“, která je zbytkem p�írodní horské smr� iny o rozloze okolo 600 ha (Jelínek 2005; 

Svoboda and Pouska 2008). Podlo�í v daném regionu se skládá z biotitických granit� , které 

vytvá�í leptosoly a dystrické kambisoly (Svoboda et al. 2006a; Svoboda et al. 2006b). 

Zájmové území le�í na severním svahu se sklonem do 15° ve výšce okolo 1250 m n. m. 

Extrémní klima je charakterizováno ro� ními pr� m� rnými srá�kami a teplotami v rozsahu 

1200 – 1500 mm, respektive 3.5 – 4 °C (Kopá� ek et al. 2002). Nejstarší historické záznamy 

z roku 1874 popisují toto území jako „prales“ (Jelínek 2005). V druhé polovin�  19. století 

bylo toto území pravd� podobn�  slab�  ovlivn� no výb� rnou t� �bou (Jelínek 2005). Od roku 

1933 je toto území ze zákona p�ísn�  chrán� no. Od devadesátých let minulého století byly 

okolní porosty napadeny a velkoplošn�  narušeny podkorním hmyzem (Jonášová and Prach 

2004) a následn�  b� hem n� kolika desetiletí se toto narušení p�eneslo i na zájmovém území, 

kde z� stali �iví jen jedinci v podrostu (Svoboda et al. 2011). 

 

 



61 
 

 

Sb� r dat 

 

V zájmovém území byly zalo�eny t� i trvalé zkusné plochy (TVP1, TVP2 a TVP3). 

Ka�dá TVP má � tvercový tvar o hran�  100 m a byly umíst� ny do spodní � ásti transtekt�  

zalo�ených pro ú� ely studie Svobody and Pousky (2008). Tyto transekty jsou umíst� ny 

paraleln�  vedle sebe, vzdáleny 500 m od sebe a orientovány kolmo na vrstevnice. Svoboda 

and Pouska (2008) pova�ují spodní � ást transekt�  jako p�írodní les a dle studie Svoboda et. al 

(2011) je okolí ploch TVP1 a TVP3 ovlivn� no p�i nejmenším dv� ma velkoplošnými 

narušeními se st�ední a� vysokou silou. 

Na všech plochách byla zaznamenána pozice všech jedinc�  (�ivých i mrtvých) nad 

0,5 m výšky. Dále byly odebrány vývrty všech „nepotla� ených strom� “ (více jak jedna 

polovina korunové projekce nebyla shora zastín� na) s výškou nad 6 m. Potla� ené stromy mají 

jen malou vypovídající hodnotu pro popis historie narušení. Stromy byly vrtány ve vý� etní 

výšce, ze strany rovnob� �n �  s vrstevnicemi a dále ze strany s v� tší a vyvinut� jší korunou 

stromu. 

 

Dendroekologické analýzy 

 

Vývrty byly vysušeny, p� ilepeny do dr�ák�  a povrch byl upraven pomocí �iletky. 

M�� ení radiálního p�ír� stu bylo provedeno s p�esností 1/100 mm na m�� ícím stole 

„Timetable“. Pro datování a kontrolu chyb bylo provedeno manuální k�í�ové datování za 

pomoci významných let (Yamaguchi 1991). Následn�  byla provedena kontrola automatickým 

k�í�ovým datováním pomocí programu COFECHA (Holmes 1983). Pokud p�i vrtání nebylo 

dosa�eno jádra, po� et chyb� jících letokruh�  byl odhadnut za pomoci zahnutí prvních 

letokruh�  a pr� m� rného radiálního p�ír� stu prvních p� ti letokruh�  (Splechtna et al. 2005). 

Pokud tento odhad chyb� jících letokruh�  nebyl uskute� nitelný, byly tyto vzorky vy�azeny 

z následujících analýz. V� k strom�  ve studii je uvád� n v dob� , kdy strom dorostl do vý� etní 

výše, a nepokoušeli jsme se odhadnout v� k od vyklí� ení, nebo
  je tato doba velmi variabilní 

(Niklasson 2002). 

Data pro vytvo�ení historie narušení byla zpracována stejn�  jako ve studii Svoboda 

et al. (2011). Všechny chronologie byly vyhodnocovány za ú� elem detekování minulých 

narušení pomocí dvou ukazatel� : (1) náhlé uvoln� ní z potla� ení pod zápojem, který 

zpomaloval radiální p�ír� st („uvoln� ní narušením“) a (2) p�ítomnost jedinc�  odr� stající celou 
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dobu v otev�eném zápoji s relativn�  velkými ro� ními radiálními p�ír� sty („odr� stání 

v otev�eném zápoji“) Lorimer and Frelich (1989). 

„Uvoln� ní narušením“ bylo detekováno pomocí metody „boundary line“ (Black and 

Abrams 2003). Tato metoda vyu�ívá pom� r mezi percentuální radiální r� stovou zm� nou 

(PGC) Nowacki and Abrams (1997) a k�ivkou „boundary line“, která ukazuje na druhov�  

specifickou maximální PGC vzta�enou k p�edchozímu pr� m� rnému radiálnímu p�ír� stu 

(Black and Abrams 2003). Hlavní výhodou této metody je sní�ení po� tu falešn�  

identifikovaných „uvoln� ní narušením” oproti standartním metodám vyu�ívající PGC (Black 

and Abrams 2003; Fraver and White 2005b). Potenciální „uvoln� ní narušením“ bylo 

detekováno jako lokální maximum PGC s hodnotou v� tší ne� 50 %, a to za ú� elem sní�ení 

vlivu klimatického signálu v datech (Splechtna et al. 2005; Firm et al. 2009). Dále tato 

„uvoln� ní narušením“ byla porovnávána s k�ivkou „boundary line“ z práce (Splechtna et al. 

2005), která velice dob�e odpovídala našemu souboru dat. St�edn�  silné „uvoln� ní narušením“ 

bylo definováno jako hodnota 20 % - 50 % PGC škálované v�� i k�ivce „boundary line“ a 

silné „uvoln� ní narušením“ bylo definováno hodnotou PGC nad 50 % jako v práci Black and 

Abrams (2003). Dále jsme vyhodnocovali „odr� stání v otev�eném zápoji“ pomocí posledního 

p� tiletého pr� m� ru radiálního p�ír� stu ve vý� etní výšce, ve v� ku, kdy jedinec dorostl tlouš´tky 

4 cm (Frelich 2002). Pro vyhodnocení jsme vyu�ily prahové hodnoty 1,93 mm za rok ze 

studie Svobody et. al (2011). Pokud jedinec p�ekro� il danou prahovou hodnotu v daném 

míst� , tak byl pova�ován za - „odr� stájící v otev�eném zápoji“. Pokud hodnocený jedinec 

nevykazoval ani jeden ze dvou ukazatel� , tak byl zobrazen jeho celkový radiální p�ír� st v � ase 

a za�azen do daných dvou skupin, pomocí pravidel popsaných v práci Frelich (2002). Do 

skupiny jedinc�  „odr� stájící v otev�eném zápoji“ byli p�i�azeni ti s pr� b� hem radiálního 

p�ír� stu „klesajícího“, „plochého“ � i „parabolického“ a do druhé skupiny „uvoln� ní 

narušením“ ti, kte�í m� li pr� b� h radiálního p�ír� stu „nepravidelný“ � i „neur� itý“ Frelich 

(2002). 

Na záv� r jsme sestavili historii narušení pro ka�dou TVP pomocí dvou p�ístup� . 

První p�ístup byl zalo�en na rozd� lení událostí indikující narušení (jedinci „odr� stájící 

v otev�eném zápoji“ a jedinci „uvoln� ní narušením“) do jednotlivých desetiletí a dále tyto 

� etnosti byly vzta�eny k hloubce vzorku. Pokud hloubka vzorku poklesla pod 10% všech 

datovaných jedinc� , chronologie byla ukon� ena. Druhý p�ístup byl zalo�en na sou� tu p�ípad� , 

kdy jedinci vstoupili do zápoje v jednotlivých desetiletích. Vstup do zápoje byl definován 

jako událost, kdy jedinec zm� nil statut na „nepotla� ený strom“ (Lorimer and Frelich 1989). 

Vstup do zápoje byl definován jako první silné „uvoln� ní narušením“ � i událost „odr� stání 
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v otev�eném zápoji“. V n� kterých p�ípadech bylo st�edn�  silné „uvoln� ní narušením“ té� 

zapo� teno, pokud to byla první a jediná událost „uvoln� ní narušením“. 

Pro dopln� ní informace o v� kové struktu�e, byl odhadnut v� k jedinc�  ve výškovém 

rozp� tí 1,3 – 6 m. Pro odhad v� ku byla pou�ita data o mladých jedincích ze studie Svoboda et 

al. (2011). Odhad v� ku byl proveden pomocí lineární regrese s fixním koeficientem a = 1,3 

metodou nejmenších � tverc� , kdy vysv� tlovaná prom� nná byl v� k a vysv� tlující prom� nná 

výška (y = 1.3 + 0.09997 * x; n= 127; SE = 0.00445, r² = 0.56). 

Pro komplexní pohled na vývoj porostu jsme sestavili standardizované chronologie. 

Tyto chronologie jsou sestaveny ze všech datovatelných strom�  na jednotlivých TVP a 

o�íznuty zleva v míst� , kde hloubka vzorku poklesla pod 10% jedinc� . Standardizování 

prob� hlo pomocí zpr� m� rování index�  jednotlivých chronologií pro danou TVP. 

Bezrozm� rné indexy byly vypo� teny jako podíl ší�ky radiálního p�ír� stu a jejich odchylky od 

pr� m� rné hodnoty radiálního r� stu jednotlivých chronologií. Pou�itím této metody nedojde 

k odstran� ní st�edn� dobého a krátkodobého radiálního r� stového trendu, který je nej� ast� ji 

výsledkem p� sobení narušení (Veblen et al. 1991). 

 

� aso-prostorové vztahy 

 

Prostorovo-� asové vztahy byly na všech TVP zkoumány pomocí Moranovo I 

kritéria, které je mírou prostorové autokorelace (Moran 1950). Moranovo I kritérium 

vyhodnocuje míru shlou� ení bod�  s podobnými charakteristikami (Legendre and Fortin 

1989). Pro vyhodnocení prostorovo-� asových jsme vytvo�ili korelogrami s pravidelnými 

intervalem 10 m. Korelogram byl zkrácen, pokud po� et hodnocených pár�  v délkovém 

intervalu poklesl pod 100. Hladiny významnosti analýz (�  = 0,05 a �  = 0,1) byly odhadnuty 

pomocí 1000 permutací kompletního prostorového znáhodn� ní. Globální význam Moranovo I 

byl ov�� en pomocí „Bonferroniho metody statistické významnosti“ (Legendre and Fortin 

1989). Všechny prostorovo-� asové vztahy byly provedeny za pomoci aplikace „ncf“ 

(Bjørnstad 2012) v programu R (R Development Core Team 2012). 

K analýze prostorových vztah�  byla pou�ita párová korela� ní funkce (PCF). PCF je 

odvozena z Ripleyho K-funkce, která hodnotí hustotu jedinc�  ve zv� tšujících se soust�edných 

kruzích okolo všech jedinc� . Oproti tomu PCF hodnotí hustotu jedinc�  v navazujících 

kruhových prstencích, co� je p�esn� jší pro popis jemn� jších prostorových prvk�  (Wiegand 

and Moloney 2004). P�i výpo� tu párových korela� ních funkcí byly pro zmírn� ní okrajového 

efektu pou�ity korekce „transformation“ a „Repley“ (Ripley 1988; Ohser 1983). Odhad 95% 
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konfiden� ní obálky byl proveden pomocí 1000 tzv. „Monte-Carlo simulací“ kompletního 

prostorového znáhodn� ní. Pomocí párové korela� ní funkce jsme vyhodnocovali sou� asnou 

strukturu porostu (�ivé i mrtvé stromy) a p�edpokládanou strukturu p�ed odum�ením 

sou� asných souší (spojení �ivých a mrtvých jedinc�  do jednoho datového souboru). Analýzy 

prostorových vztah�  byly provedeny za pomoci aplikace „spatstat“ (Baddeley and Turner 

2005) v programu R (R Development Core Team 2012). 

 

Výsledky 

 

Na t�ech jednohektarových plochách TVP 1, TVP2, respektive TVP3 bylo pro 

dendrometrické ú� ely analyzováno 138, 103, respektive 118 nepotla� ených strom�  s výškou 

nad 6 m z celkového po� tu 154, 116, respektive 126 strom� . V� tšina strom�  (na TVP1 75 %, 

na TVP2 67 %, respektive TVP3 70 %) rostla od mládí v otev�eném zápoji, kdy v polovin�  

p�ípad�  byl tento stav identifikován pomocí hodnoty radiálního r� stu v juvenilním stádiu 

r� stu a v ostatních p�ípadech byl identifikován pomocí trendu radiálního r� stu. Celkov�  bylo 

identifikováno 90, 71, respektive 55 st�edn�  silných uvoln� ní a 30, 32, respektive 16 silných 

uvoln� ní na 85, 74, respektive 57 stromech na TVP1, TVP2, respektive TVP3. 

Historie narušení jednotlivých ploch je zobrazena na obr. � . 1, 2. Na všech t�ech 

TVP m� �eme najít synchronizaci period uvoln� ní narušením v období let 1750 – 1770 a 1810 

– 1830. Na obr. � . 1 jsou reaktivní období charakterizována synchronizací silných a st�edn�  

silných uvoln� ní v daných dekádách. Zatímco na obr. � . 2 jsou periody narušení uvoln� ním 

charakterizovány p�ekro� ením linie spojité zobrazující v� kovou strukturu linií p�erušovanou 

zobrazující vstup do zápoje. Je pozoruhodné, �e v minulém století ji� nedochází k 

synchronizacím na všech t�ech plochách a nacházíme u jednotlivých ploch rozdílný re�im 

narušení charakterizovaný uvoln� ními obr. � . 1, 2. Pro TVP2 je významná perioda s 

navýšením událostí uvoln� ní v 50. a 60. letech 20. století. Na TVP1 je dále výrazná perioda 

narušení v období let 1900 – 1920. Obr. � . 1 zachycuje ješt�  periodu zvýšené � etnosti 

uvoln� ní v 90. letech 20. Století na TVP1 a TVP2. 

V� tšina strom�  na všech TVP dorostla do výše 1,3 m mezi po� átkem 18. století a 

po� átkem 20. století. Dor� stání strom�  s výškou nad 6 m není vyrovnané. Na TVP1 jsme 

nalezli nejstarší strom datovaný do roku 1552 a druhý výrazn�  starší strom na TVP3 byl 

datován na rok 1608. První synchronizované navýšení � etnosti dor� stání strom�  do výše 1,3 

m se nachází ji� v dekád�  1720 – 1740 obr. � . 2. V� tší � ást jedinc�  v tomto období na TVP1 a 

TVP2 odr� stala v otev�eném zápoji, ale na TVP3 tomu bylo naopak a daní jedinci byli 
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v� tšinou uvoln� ni a� v dekádách 1750 – 1770 obr. � . 2. Po reaktivním období v dekádách 

1750 – 1770 dochází k synchronizovanému navýšení � etnosti jedinc�  na všech TVP, kte�í 

dorostli do výše 1,3 m v letech 1770 – 1800 obr. � . 2. Na TVP1 , TVP2, respektive TVP3 

odrostlo v daném období do vý� etní výše 28%, 23%, respektive 43% ze všech analyzovaných 

jedinc� . K druhému synchronizovanému období s navýšeným re�imem narušení uvoln� ním v 

letech 1810 – 1830. Po tomto reaktivním období dochází ji� k mén�  výraznému navýšení 

� etnosti jedinc�  dor� stající do výše 1,3 m v letech 1830 – 1860. Na TVP1 , TVP2, respektive 

TVP3 odrostlo v daném období do vý� etní výše 23%, 10%, respektive 10% ze všech 

analyzovaných jedinc�  obr. � . 2. Následný vývoj je na všech TVP odlišný. Zatímco na TVP 3 

ji� nenajdeme �ádnou dekádu s výrazn� jším navýšením � etnosti uvoln� ných ani nov�  

odrostlých jedinc� . Na TVP1 se v dekádách 1900 – 1920 vyskytuje zvýšená � etnost jedinc�  

detekující narušení porostu uvoln� ním s následnou dlouhou periodou dor� stání n� kolika 

jedinc�  do vý� etní výše v dekádách 1920 – 1970 obr. � . 2. Podobný trend dvou 

významn� jších dekád 1950 – 1970 m� �eme najít na TVP2, kdy toto uvoln� ní následovalo 

odr� stání nových jedinc�  v 60-tých a 80-tých letech. Pro dokreslení nedávné historie porostu, 

byl rekonstruován v� k jedinc�  ve výškovém rozmezí 0.5 m a� 6 m (obr. � . 3). Na TVP1 a 

TVP3 m� �eme pozorovat podobný trend, kdy v� tšina mladých jedinc�  je zastoupena ve dvou 

posledních dekádách. Na TVP2 je v� tšina jedinc�  rozlo�ena do posledních 4 dekád se 

stoupajícím trendem. 

Korelogramy na obr. � . 4 zobrazují prostorovou autokorelaci pomocí Moranova I 

kritéria. Jedná se o popis � asoprostorových vztah�  jedinc�  dorostlých do výše 1,3 m a jedinc�  

dorostlých do otev�eného zápoje na všech TVP. Korelogramy na všech TVP byly globáln�  

statisticky významné na hladin�  významnosti p < 0,05 (po Bonferroniho korekci), co� 

prokazuje existenci � asoprostorové autokorelace popisované následnými korelogramy na obr. 

� . 4. Jednotlivé TVP mají velmi podobný trend pr� b� hu Moranovo I kritéria mezi skupinami 

jedinc�  dorostlých do výše 1.3 m a jedinc�  dorostlých do otev�eného zápoje. Na všech TVP je 

statisticky významná (p < 0,05; ojedin� le p < 0,1) pozitivní hodnota Moranova I do 

vzdálenosti 20 – 30 m, co� poukazuje na výskyt shluk�  s obdobnými hodnotami o polom� ru 

20 – 30 m. Na TVP 1 a TVP3 m� �eme najít spole� ný rys, kdy se pozitivní hodnota Moranova 

I st�ídá s negativní po 30 – 40 m úsecích, co� nazna� uje na jemnozrnn� jší strukturu. Oproti 

tomu na TVP2 m� �eme pozorovat hrubozrn� jší strukturu, kde st�ídání hodnot probíhá v rámci 

40 – 50 m úsek� . 

Pro vyhodnocení celkového vývoje jednotlivých TVP jsme sestavili standardizované 

chronologie (obr. � . 5). Dále byla vyhodnocena prostorová struktura �ivých strom�  i jedinc�  
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mrtvých a �ivých i mrtvých dohromady. Ve všech p�ípadech byl nalezen vztah náhodného 

rozmíst� ní (obr. � . 6), vyjma jednoho p�ípadu mrtvých jedinc�  na TVP3. Pouze ve vzdálenosti 

okolo 5 m byl u mrtvých jedinc�  na TVP3 zaznamenán shlukovitý vzor rozmíst� ní daných 

jedinc� . 

 

Diskuze 

 

Na všech TVP m� �eme pozorovat, �e v� tšina strom�  s výškou nad 6 m dorostla do 

vý� etní výše v období mezi po� átkem 18-tého století a po� átkem století 20-tého (obr. � . 2), 

co� poukazuje na nevyrovnaný vývoj a odr� stání obnovy b� hem vývoje porost� . Pouze na 

TVP1 byl nalezen jeden výrazn�  starší jedinec (454 let) a n� kolik výrazn�  mladších jedinc�  

na TVP1 a TVP2. V� k nejstarších jedinc�  je srovnatelný s nejstaršími jedinci smrku ztepilého 

ze studií (Wallenius et. al 2002, � ada and Svoboda 2011, Svoboda et al. in prep.). Ani pokud 

doplníme informace o nejmladších jedincích s výškou mezi 6 m a 0,5 m (obr. � . 3), 

nedosáhneme vyrovnanosti obnovování a odumírání nových jedinc� . Nevyrovnaný vývoj 

obnovy smrku v horských oblastech Karpat na ploše n� kolika km² byl té� pozorován ve studii 

Holeksa et al. (2007). Tento stav vypovídá o velkoplošné synchronicit�  vývoje porostu v 

daných podmínkách a pravd� podobnému velkoplošnému po� áte� ním impulsu ve vývoji 

porostu. Kdy se tyto porosty pravd� podobn�  b� hem vývoje, bez silných disturbancí strukturn�  

homogenizují na velké ploše a na jistý � as zapl� ují tém��  veškerý r� stový prostor. Tento 

vývojový úsek se stává relativn�  náchylným na velkoplošná narušení, jako je vítr � i 

p�emno�ení podkorního hmyzu (Ips typographus). Kdy Ips typographus napadá p�edevším 

starší a oslabené jedince (Wermelinger 2004, Okland and Bjornstad 2006) a k 

v� trným vývrat� m a zlom� m jsou té� náchyln� jší starší jedinci (Canham et al. 2001). 

Náhlému rozpadu té� napovídá nález pouze dvou výrazn�  starších jedinc�  a výrazná � asová 

synchronizovanost spojitých v� kových kohort na všech TVP, které jsou od sebe vzdáleny 500 

m. Kdy po velké v� trné události � i po silném popula� ním nár� stu podkorního hmyzu dochází 

k odstran� ní nejstarších jedinc�  a homogenizaci porostu (Kulakowski and Veblen 2003, 

Zielonka et. al 2009, � ada et al. in prep.). Na vývoj porostu m� lo pravd� podobn�  vliv silné 

narušení, které synchronn�  ovlivnilo všechny TVP. Tento efekt byl ješt�  pravd� podobn�  

zesílen fenoménem silné preference obnovy mikrostanovišt�  tlejícího d�eva (Ba� e et al. 

2009). Tlející kmeny mohou na zemi tlít okolo 100 let ne� splynou s povrchem (Holeksa et al. 

2008). Od 10 – 20 let je tlející kmen vhodný jako mikrostanovišt�  pro odr� stání nové obnovy 
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v podmínkách horských smr� in (Zielonka 2006) a tuto schopnost si udr�uje i nadále (Zielonka 

and Piatek 2004). 

Široké rozp� tí v� kového rozd� lení bylo pravd� podobn�  postupn�  vytvá�eno n� kolika 

disturbancemi a pomalejším vývojem a odr� stáním obnovy v t� chto drsných podmínkách. 

Silné bo�ivé v� try zaznamenány na Šumav�  v letech 1710, 1718 – 1728 (Zatloukal 1998, 

Brázdil et al. 2004) daly pravd� podobn�  vzniknout nejstarším jedinc� m na všech TVP a také 

nejspíše první zachycené obnov�  z po� átku 18. století. V tomto období a p�edevším na TVP3 

je velké mno�ství jedinc�  obnovy, která dorostla do výše 1,3 m, ale rostla v kompeti� ních 

podmínkách � i pod zápojem dosp� lc� , co� je patrné z obr. � . 2, kdy v daném období dorostlo 

do výšky 1,3 m zna� ná � ást obnovy, ale sou� asn�  do zápoje dorostlo jen pár jedinc� . 

K uvoln� ní daných jedinc�  docházelo v následných dekádách reaktivního období 1750 – 

1770. Avšak v tomto raném období máme jen n� kolik starých jedinc� , kte�í by zaznamenali 

narušení náhlou r� stovou zm� nou, ale na TVP2 a TVP3 n� kolik jedinc�  ukázalo znaky 

„uvoln� ní narušením“ (obr. � . 1). 

Navýšený synchronní výskyt uvoln� ní strom�  indikující velkoplošné narušení na 

všech TVP jako je vítr � i silné namno�ení podkorního hmyzu (Zielonka et. al 2009) byl 

evidován ve dvou periodách (1750 – 1770 a 1810 – 1830). Tyto dv�  periody mohou být 

spojeny s historicky zaznamenanými škodami na šumavských lesích zp� sobenými v� trem v 

letech 1740, 1752-1753, 1812-1813 a 1821-1822 (Brázdil et al. 2004, Zatloukal 1998, 

Plochmann and Hieke 1986). Kdy práv�  jeden z nejvýznamn� jších � initel�  velkoplošného 

narušení les�  Evropy (Schelhaas 2003, Panayatov et al. 2011) i celého mírného pásu je vítr 

(Frelich 2002). Efekt n� kolika po sob�  následujících v� trných disturbancích byl pozorován 

jako rozši�ování porostních mezer (Kathke and Bruelheide 2010, Holeksa and Cybulski 

2001). Pokud se podíváme na rozmíst� ní jednotlivých jedinc�  na TVP a jejich v� k (p�íloha 

obr. � . 1, 2 a 3), m� �e být jednou mo�ností vysv� tlení této struktury práv�  excentrické 

rozši�ování porostních mezer. Posun mezi záznamem historické vich�ice a zaznamenanou 

náhlou r� stovou zm� nou o jednu dekádu byl pozorován u smrku (Panayatov et al. 2011), kdy 

po narušení došlo k poklesu radiálního r� stu a a� za n� kolik let došlo k náhlé r� stové zm� n� . 

Podobný fenomén byl pravd� podobn�  zaznamenán té� na obr. � . 5, kdy po roce 1740, kdy 

byla zaznamenána celoevropsky významná vich�ice (Brázdil et al. 2004), která 

pravd� podobn�  zp� sobila narušení daných porost�  a náhlé sní�ení pr� m� rného radiálního 

r� stu (obr. � . 5). Tento první silný impulz pravd� podobn�  porušil kompaktní strukturu porostu 

a zvýšil následn�  pravd� podobnost výskytu dalších narušení, a to bu�  podkornímu hmyzu � i 

dalším vich�icím. Kdy ji� v roce 1752-1753 byla zaznamenaná silná vich�ice s velkými 
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škodami na lesích v sousední n� mecké � ásti Šumavy Plochmann and Hieke (1986). V roce 

1740 byla té� zaznamenaná extrémn�  chladná zima (Jones and Brifa 2006). Tato událost 

mohla mít té� negativní vliv na radiální p�ír� st a oslabit vitalitu porostu a napomoci 

k následné zvýšené citlivosti na narušení porostu. 

Následn�  po reaktivních periodách narušování porostu došlo hlavn�  v první 

datované z nich k nár� stu jedinc�  do vý� etní výše v periodách 1770 – 1800 a 1830 – 1860 

(obr. � . 2). Prodlou�enou periodu obnovy je mo�né sledovat v pracích Motta et al. (2002), 

Splechtna et al. (2005) a Svoboda et al. (2011). Toto zpo�d� ní je pravd� podobn�  zp� sobené 

tím, �e datace jedinc�  je vzta�ená k v� ku, kdy strom dorostl do výše 1,3 m. Zpo�d� ní a 

prodlou�ení doby, kdy jedinci dor� stají do výše 1,3 m m� �e být zp� sobeno pomalými procesy 

v extrémním prost�edí horského lesa a postupným zp�ístup� ováním tlejícího mrtvého d�eva 

pro obnovu jako nejvhodn� jšího substrátu pro obnovu v daných podmínkách (Ba� e et al. 

2009). P�i druhém reaktivním období došlo k výrazn�  vyšší � etnosti p�ípad�  „uvoln� ní 

narušením“, co� by mohlo napovídat o odstran� ní kompeti� n�  si konkurujících jedincích a 

rozvoln� ní stávajícího porostu a v prvním p�ípad�  spíše o kompletním odstran� ní porostu. 

Na TVP1, respektive na TVP2 se v období 1840 – 1900, respektive 1840 – 1920 

nahromadila obnova, která rostla potla� en�  � i v kompetici a k uvoln� ní potla� ených jedinc�  

na TVP1 došlo p�i události narušení porostu v dekádách 1900 – 1920 (obr. � . 2). Kdy dané 

uvoln� ní m� �eme spojovat se zaznamenanými vich�icemi z let 1907 � i 1910 (Brázdil et al. 

2004, Zatloukal 1998) a tyto události op� t pravd� podobn�  p�ipravily vhodné podmínky pro 

následné odr� stání n� kolika jedinc� . Na TVP2 došlo k razantn� jšímu uvoln� ní porostu v 50-

tých a 60-tých letech minulého století a následnému uvoln� ní potla� ené obnovy a vzniku 

dorostu nové obnovy do výše 1,3 m v 80-tých letech. Rozvoln� ní porostu na TVP2 m� �eme 

spojovat se zaznamenanými vich�icemi z let 1954, 1967 (Brázdil et al. 2004, Zatloukal 1998). 

Na TVP 3 k rozvoln� ní porostu a odr� stání nových jedinc�  v posledním století ješt�  

nedocházelo. 

Pomocí � aso-prostorových vztah�  bychom m� li být schopni popsat rozsah a sílu 

jednotlivých narušení. Analýza prostorové autokorelace poukazuje na mozaiku skupin strom�  

o polom� ru 20 – 30 m s obdobným charakterem na všech TVP. Z r� zných studií 

� asoprostorových vztah�  (Shimatini et. al 2011, Lingua et al. 2008) je známo, �e jednotlivé 

v� kové kohorty jsou nejasn�  odd� lené díky prolínání jednotlivých kohort s mladými � i 

naopak starými jednotlivými jedinci na ploše, co� patrn�  zap�í� inilo náhlý a krátkodobý 

pokles Moranovo I kritéria na TVP1 ve vzdálenosti 20 – 30 m � i náhlý nár� st na TVP2 ve 

vzdálenosti 60 – 70 m. Tyto jednotlivé výskyty mladších jedinc�  jsou pravd� podobn�  spojené 
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s maloplošným ovliv� ování porostu v pozd� jším v� ku � i p�e�íváním jednotlivc�  ze starších 

v� kových kohort. Tento stav je zobrazen na obrázcích v p�íloze (p�íloha obr. � . 1, 2 a 3), kde 

je patrný vzor nahlou� ení a v n� kterých p�ípadech i liniov�  orientované prvky. Liniové prvky 

m� �eme spojovat s tlejícími kmeny mrtvého d�eva jako nejvhodn� jšího substrátu pro obnovu 

v daných podmínkách (Ba� e 2009). Zajímavým poznatkem je, �e vhodnost daného substrátu 

pravd� podobn�  hrála p�i vzniku porostu stejnou roli jako v dnešních podmínkách. Strukturu je 

mo�no popsat jako skupiny strom�  (�ádov�  desítek ar� ). Pravd� podobn�  zde probíhá proces 

narušení porostu v jedné � ásti a tím dojde k otev�ení kompaktní korunové klenby a následn�  k 

postupnému rozši�ování prvotní mezery, co� je mo�né vizuáln�  spat�it na obrázcích v p�íloze 

(p�íloha obr. � . 1, 2 a 3). Obdobn�  tento proces popisují té� práce z horských smr� in Kathke 

and Bruelheide (2010) � i Holeksa and Cybulski (2001). Pravd� podobn�  zde m� �eme 

pozorovat dynamiku tzv. „porostních skupin“ Watt (1947), kdy v krajin�  m� �eme nacházet 

skupiny jedinc�  s obdobným v� kem. Velikost „porostních skupin“ je podobná jako v 

porostech popisovaných v pracích Korpe� a (1995), avšak synchronizovanost jednotlivých 

v� kových kohort a jejich rozd� lení nazna� uje, �e proces obnovy a odumírání není nep�etr�itý. 

Prostorové vztahy na všech TVP byly vyhodnoceny jako náhodné, mimo jediného 

p�ípadu, kdy ani tento trend shlukovitosti nebyl výrazný. Nebyl zaznamenán posun k více 

pravidelným prostorovým vztah� m od situace p�ed odum�ením souší a sou� asných �ivých 

jedinc� , co� napovídá o menší mí�e kompeti� ního vylu� ování jedinc�  (Duncan 1991, 

Shackleton 2002, Svoboda et al. 2010) a nazna� uje v� tší význam náhodného procesu 

mortality zp� sobené narušením porostu v posledních desetiletích. Náhodné prostorové 

rozmíst� ní, �ivých, mrtvých i �ivých a mrtvých dohromady pozoroval v p�írodních porostech 

borovice v Severní Americe té� Aakala et al. (2012). Tento stav m� �e být zp� soben 

kombinovaný vývojem, kdy probíhá proces neustálé kompetice o volné zdroje sm�� ující 

k pravideln� jší struktu�e porostu a stochastické p� sobení narušením sm�� ující spíše k náhodné 

� i shlukovité struktu�e (Nagel and Diaci 2006, Filip and Goheen 1995). 

Vliv jednotlivých narušení, které ovliv� ují vznik v� kových kohort je vcelku z�ejmý 

a vypovídá o významu narušení v historii všech TVP. V� tšina narušení, které zp� sobily 

uvoln� ní r� stu jedinc� , � i samotné zlepšení podmínek pro klí� ení nových jedinc�  je 

pravd� podobn�  spojeno s historickými v� trnými událostmi. Co� je v souladu s � asto 

pozorovanými v� trnými disturbancemi v horských smrkových lesích (Zielonka et al. 2009, 

Schelhaas 2003). Vítr doká�e narušovat porosty v r� zném rozsahu, s r� znou silou (Larson and 

Franklin 2010) a tím vytvá�et velmi pestrou strukturu lesa. B� hem vývoje lesa na všech TVP 

p� sobily � etné události narušení, které diversifikovaly strukturu porostu. Hypotéza, �e porosty 
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prod� laly velkoplošné narušení, které by odstranilo horní stromové patro, není zcela jasná a je 

zast�ená p� sobením nových narušení. Pravd� podobn�  na po� átku, kdy byly zachyceny 

události uvoln� ní potla� ených strom�  v období 1750 – 1770 a následn�  odrostlo velké 

mno�ství jedinc�  porost�  v období 1770 – 1800, došlo k události narušení s velkou silou a 

rozsahem. Tato událost mohla mít za následek úplné � i zna� né odstran� ní mate�ského porostu, 

kterého jsme sv� dky v sou� asné dob� . Následný vývoj je ji� lépe zachycen na TVP 1 a TVP 

2, kde se projevuje podobné opakování narušování porostu se slabší intenzitou. Avšak na TVP 

3 je projev slabších narušení mén�  patrný a také struktura porostu je více homogenní. TVP 3 

je pravd� podobn�  více chrán� na p�ed vn� jšími vlivy a jejich ú� inek zde není tak 

frekventovaný a dochází zde pravd� podobn�  k mén�  � astým, ale siln� jším projev� m narušení. 

 

Záv� r 

 

Z pohledu popisu narušení byly na všech TVP nejvýznamn� jší dekády 1750 – 1770 

a 1810 – 1830 s následným navýšením � etnosti obnovy p�edevším v období 1770 – 1800. 

Tato synchronizace by mohla napovídat o velkoplošném narušení s velkou intenzitou a 

rozsahem p�edevším p�i první jmenované události. První dv�  významné události narušení 

uvoln� ním byly následovány maloplošnými narušeními, které v pr� b� hu vývoje porostu 

diferencovaly strukturu porost�  na jednotlivých TVP odlišným zp� sobem v posledním století. 

Výsledky studie vypovídají o vlivu n� kolika narušení, které formovaly v� kové kohorty 

strom� . Porosty v zájmovém území jsou pravd� podobn�  ovliv� ovány silnými v� trnými 

narušeními, které mají r� zný vliv na následný vývoj porost� . Na všech TVP byly pozorovány 

podobné � asoprostorové struktury a jednotlivé v� kové kohorty vytvá�ely skupiny o velikosti 

�ádov�  desítek ar� . V porostech pravd� podobn�  probíhá kombinovaný vývoj neustálé 

kompetice a stochastické p� sobení narušení, které sm�� uje na všech plochách k náhodnému 

rozmíst� ní jedinc� . 
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Obr. 1. Historie narušení vyjad�ující pom� r mezi událostmi  “uvoln� ním narušením” a 

“odr� stáním v otev�eném zápoji” v�� i hloubce vzorku v daném desetiletí na všech TVP. 

Desetiletí je ozna� eno popiskem se st�ední hodnotou. Jednotlivé chronologie narušení byly 

o�íznuty zleva v období, kdy hloubka vzorku poklesla pod 10 % jedinc� . 
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Obr. 2. Rozd� lení dat dorost�  jedinc�  do vý� etní výše a rozd� lení dat událostí vstupu do 

zápoje dle desetiletí. Desetiletí je ozna� eno popiskem se st�ední hodnotou.  
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Obr. 3. Odhad rozd� lení dat dorost�  do vý� etní výše mladých �ivých jedinc�  s výškovým 

rozp� tím 0,5 m a� 6 m na všech TVP. 

 

 

Obr. 4. Korelogram jedinc�  dorostlých do výše 1.3 m (plná linie) a jedinc�  vstupujících do 

zápoje (p�erušovaná linie) pro všechny TVP. � erné krou�ky vyzna� ují statisticky významnou 

autokorelaci na hladin�  významnosti �  = 0.05 a šedé krou�ky na hladin�  významnosti �  = 0.1. 
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Obr. 5. Standardizované radiální p�ír� sty všech TVP. Chronologie byly o�íznuty zleva v 

období, kdy hloubka vzorku poklesla pod 10% jedinc� . 
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Obr. 6.  Prostorové vztahy �ivých, �ivých a mrtvých dohromady a mrtvých jedinc�  na všech 

TVP vyhodnoceny pomocí párové korela� ní funkce, její� pr� b� h je zobrazen � ernou plnou 

linií. Šedé pole zobrazuje odhad 95% konfiden� ního intervalu kompletního prostorového 

znáhodn� ní.  
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P�íloha obr. 1. � aso-prostorové zobrazení výskytu událostí vstupu do zápoje a dorostu do 

výše 1,3 m. na TVP1. Body ozna� ené k�í�kem p�edstavují jedince, u kterých nebylo mo�né 

vyhodnotit radiální p�ír� st. TVP je � tvercového tvaru o rozm� rech 100 x 100 m.  
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P�íloha obr. 2. � aso-prostorové zobrazení výskytu událostí vstupu do zápoje a dorostu do 

výše 1,3 m. na TVP2. Body ozna� ené k�í�kem p�edstavují jedince, u kterých nebylo mo�né 

vyhodnotit radiální p�ír� st. TVP je � tvercového tvaru o rozm� rech 100 x 100 m.  
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P�íloha obr. 3. � aso-prostorové zobrazení výskytu událostí vstupu do zápoje a dorostu do 

výše 1,3 m. na TVP3. Body ozna� ené k�í�kem p�edstavují jedince, u kterých nebylo mo�né 

vyhodnotit radiální p�ír� st. TVP je � tvercového tvaru o rozm� rech 100 x 100 m.  
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5.3 Svoboda M., Janda P., Nagel T.A., Fraver S., Rejzek J., Ba� e R., 2011. Disturbance 
history of an old-growth sub-alpine Picea abies stand in the Bohemian Forest, Czech 
Republic. Journal of Vegetation Science 23, 86-97. 
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5.4 Svoboda M., Janda P., Ba� e R., Nagel T.A., Fraver S., Rejzek J., Mikoláš M., Douda 
J., Boublík K., Šamonil P., � ada V., Trotsiuk V., Teodosiu M., Bouriaud O., Biri�  
I.A., Sýkora O., Uzel P., Zelenka J., Sedlák V., 2012. Landscape-level variability in 
historical disturbance in primary Picea abies forests of the Eastern Carpathians, 
Romania. In prep. 
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Landscape-level variability in historical disturbance in primary Picea abies forests of the 

Eastern Carpathians, Romania. 

 

Svoboda M., Janda P., Ba� e R., Nagel T.A., Fraver S., Rejzek J., Mikoláš M., Douda J., 

Boublík K., Šamonil P., � ada V., Trotsiuk V., Teodosiu M., Bouriaud O., Biri	  I.A., Sýkora 

O., Uzel P., Zelenka J., Sedlák V. 

 

Abstract 

1. Forest disturbances not only alter vegetation patterns, but also establish spatial patterns of 

many ecosystem processes. Understanding the natural disturbance regime for Picea abies 

forests of temperate Europe, including variability across landscapes, has become quite timely, 

given the recent widespread forest damage in the region. 

2. We quantified the spatial and temporal variability in natural, historic disturbance in primary 

P. abies forests of the Eastern Carpathian Mountains in Romania, a region thought to hold the 

largest concentration of primary P. abies forests in Europe's temperate zone. We used 

dendrochronological methods applied to an intensive and extensive plot sampling design (ca. 

3500 increment cores from 132 plots representing six stands in two landscapes), thereby 

providing information at both the stand and landscape levels. Evidence of past canopy 

disturbance was derived from two patterns of radial growth: (1) abrupt, sustained increases in 

growth (releases) and (2) rapid early growth rates (gap-recruitment). These methods were 

augmented with non-metric multidimensional scaling to facilitate the interpretation of factors 

influencing past disturbance. 

3. Of the two growth-rate criteria used to assess past disturbance, gap recruitment was by far 

the most common, representing 80% of disturbance evidence overall. Importantly, this 

recruitment occurred over quite protracted time periods, which spanned at least three decades 

following disturbance. More than half of the study plots experienced high- to extreme-severity 

disturbances on the plot level, although disturbances were not necessarily spatially and 

temporally synchronized among stands and between landscapes. Plots indicating high-severity 

disturbances were often spatially clustered (indicating past disturbances up to 20 ha), while 

this tendency was less clear for low- and moderate-severity disturbances.  

4. Synthesis. The historical disturbance regime revealed in this multi-scale study is 

characterized by considerable spatial variability, which could be seen among plots within 

stands, among stands within landscapes, and between the two landscapes. A wide range of 

disturbance severities was also documented, ranging from periods of light disturbances (tree-
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fall gaps) to periods of heavy to extreme disturbance (including stand replacement). Historical 

documents suggest that windstorms as the primary disturbance agent, while the role of the 

bark beetle (Ips typographus) outbreaks remains unclear.  

 

Key words: bark beetle outbreak, blowdown, dendroecology, disturbance regime, forest 

dynamics, multidimensional scaling, natural disturbance, Norway spruce, old-growth forest, 

spatiotemporal variability 

 

Introduction 

Natural disturbances strongly influence the dynamics and succession of forest ecosystems 

(Pickett & White 1985; Turner 2010). Variation in disturbance regime components, 

particularly size, frequency, and severity, plays an important role in shaping the heterogeneity 

of forest structure and composition at landscape scales (Turner 1987; Frelich & Lorimer 1991; 

Foster & Boose 1992; D'Amato, Orwig & Foster 2008; Fraver, White & Seymour 2009). 

Understanding this landscape scale variability is not only important for advancing theories of 

forest dynamics, but also for ecological forest management, which intends to emulate the 

historic range of forest structure, composition, and processes that result from natural 

disturbances (Seymour & Hunter 1999; Cyr et al. 2009; Kuuluvainen 2009; Mori 2011). 

Maintaining the natural range of variability in managed forest stands and landscapes is 

believed to curtail biodiversity losses simply because native species evolved under, and are 

adapted to, this range of conditions. Characterizing the range of variability of natural 

disturbance often requires retrospective studies in primary forests, that is, forests relatively 

uninfluenced by human activities.  

The natural disturbance regime of P. abies forests seems to vary considerably 

throughout its range in Europe. Although fire had been the assumed primary disturbance 

agent in boreal P. abies forests, recent work has questioned that assumption, suggesting that 

the role of fire has been overestimated (Engelmark, Kullman & Bergeron 1994; Bergeron et 

al. 1998; Seppa et al. 2009; Niklasson et al. 2010; Kuuluvainen & Aakala 2011; Ohlson et al. 

2011). Indeed, numerous case studies from boreal Fennoscandia have reported areas with 

quite long fire-free periods (e.g. Wallenius et al. 2005; Fraver et al. 2008; Aakala et al. 2009). 

In the absence of fire, particularly stand-replacing fire, forest dynamics may be driven by 

disturbances that cause mortality to single trees or groups of trees. Recent reviews by 

Kuuluvainen & Aakala (2011) and Shorohova et al. (2011) point to the prevalence of 

disturbances in boreal Fennoscandia and northern of Russia, which cause canopy damage 
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across a range of scales (but typically not stand replacement), suggesting that a gradient from 

gap to patch scale dynamics may have historically dominated forest disturbance in primary P. 

abies forests in Fennoscandia. 

There is increasing evidence from Europe's temperate zone that moderate- to high-

severity disturbances historically played an integral role in the dynamics in P. abies forests. 

Recent studies report that severe windstorms have caused canopy disturbance ranging from 

small patches to hundreds of hectares in Rila Mountains in Bulgaria (Panayotov et al. 2011) 

and the Tatra Mountains in Slovakia (Zielonka et al. 2010). Strong windstorms in conjunction 

with European bark beetle (Ips typographus) outbreaks likely caused the history of moderate- 

to high-severity disturbances reported from a primary P. abies forest in the Czech Republic 

(Svoboda et al. 2012). Nevertheless, (Szewczyk, Szwagrzyk & Muter 2011) reported a history 

of small-scale gap disturbances in northwest Carpathian Mountains in Poland.  

Understanding the natural disturbance regime, particularly landscape scale variability 

in disturbance severity, in temperate Europe's P. abies forests has become especially timely, 

given the recent events that have caused widespread forest damage in the region. For 

example, several thousand hectares of P. abies forest severely damaged by windstorms and 

bark beetle outbreaks in the Bohemian Forest of Germany and Czech Republic (Hais et al. 

2009; Lausch, Fahse & Heurich 2011) and the Tatra Mountains in Slovakia (Jonasova, 

Vavrova & Cudlin 2010), raise concerns that human land use and climate change may have 

altered the disturbance regime in this region. Specifically, the widespread planting of P. abies 

in monoculture, combined with the purported increase in storm activity resulting from climate 

change (Dale et al. 2001; Schelhaas, Nabuurs & Schuck 2003), may have led to the severe 

and widespread damage seen in mountain spruce forests in recent decades (Seidl, Schelhaas & 

Lexer 2011). Interestingly, Muller et al. (2008) view the European bark beetle as a keystone 

species, with periodic outbreaks creating habitats for many additional organisms, including 

species of conservation concern. A better understanding of the interaction of severe 

windstorms and bark beetle outbreaks and their landscape level variability is therefore critical 

for understating ecological processes and patterns, as well as for proper forest management 

and efficient conservation planning for this region (Muller et al. 2008; Svoboda et al. 2010). 

Most previous studies of disturbance regimes in temperate forests of Europe have been 

conducted at the stand level. However, the issues enumerated above suggest that it would be 

better addressed at the landscape level. Limitations of the previous studies are in part due to 

the scarcity of large tracts of primary P. abies forest that would permit a landscape-level 

analysis (Cherubini, Piussi & Schweingruber 1996; Motta, Nola & Piussi 1999). Many of the 
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remaining primary P. abies forests exist as isolated fragments, the result of long-term human 

land use in this region. However, studying historical disturbances in a number of primary 

fragments situated within the same landscape or region may reveal a representative 

characterization of disturbance severity and synchronization over quite large areas (D'Amato 

& Orwig 2008). Using methods of dendrochronology, Svoboda et al. (2012); P. Janda, 

unpublished data and V. � ada, unpublished data successfully tested such an approach in a 

primary P. abies forest of the Czech Republic, although with a rather limited landscape scale.  

A large number of reported primary P. abies stands in Romania's Eastern Carpathians 

(Veen et al. 2010) represent an ideal opportunity to study landscape-level disturbance 

patterns, using verified methods, over much larger areas. This region may hold the largest 

concentration of primary P. abies forests in Europe's temperate zone, yet has gone largely 

unstudied with respect to historical disturbance. Thus, our main objective was to reconstruct 

the disturbance history of the primary P. abies forests in the Romania's Eastern Carpathians, 

using dendrochronological methods applied to an intensive and extensive plot sampling 

design, thereby providing information at both the stand and landscape levels. This is one of 

the few studies in which a large dendrochronological dataset with several thousand sampled 

trees from an array of plots has been used to make inferences across a larger landscape (but 

see Frelich & Lorimer 1991; D'Amato & Orwig 2008; Fraver, White & Seymour 2009). 

Our specific objectives were to: (1) quantify the temporal and spatial pattern of the 

disturbances at the plot and landscape level; (2) describe the variability in disturbance severity 

on the plot and landscape scale; (3) determine which physiographic attributes most strongly 

influence the patterns of disturbance severity; and (4) use these results to make inferences 

regarding the disturbance agents for this region. Our results will shed much light on the 

variability in the disturbance regime for P. abies forests and inform forest management and 

conservation efforts in the temperate zone of Europe.  

 

Methods 

 

Study area 

We conducted this study in the Calimani and Giumalau Mountains, located in the Eastern 

Carpathian Mountains in Romania. The Carpathians are thought to contain the largest tracts of 

primary forests in Central and Eastern Europe (Veen et al. 2010; Knorn et al. 2012), including 

the largest remnants of primary Picea abies forests in temperate Europe, making this region 

ideal for investigating natural disturbance processes over large spatial scales.  
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Calimani National Park (hereafter “Calimani”, 24,000 ha) was officially operative in 2003 

(Knorn et al. 2012; Knorn accepted with revision). It is part of the Calimani Mountains and 

the core zone (i.e., strictly protected areas) covers an area of about 16,800 ha. The Nature 

Reserve Giumalau (hereafter “Giumalau”) has been protected since 1941 with an approximate 

size of 310 ha (Lamedica et al. 2011). It is part of the smaller mountain range called 

Giumalau.  

Primary closed-canopy P. abies forests, the focus of our study, occur on slopes 

between about 1200 and 1700 m in elevation (Popa & Kern 2009; Cenu	�  2010). Picea abies 

is the dominant tree species, with a lesser admixture of Sorbus aucuparia, and rarely Pinus 

cembra, Larix decidua, Acer pseudoplatanus, and Betula pendula. These forests have a dense 

understory dominated by Vaccinium myrtillus, Calamagrostis villosa, Luzula sylvatica, and 

Avenella flexuosa. Plant nomenclature follows Kubát et al. (2002). 

Average annual temperature in the study region varies from 2.4 to about 4.0 °C; 

precipitation varies between 1100 and 1650 mm annually, and increases with altitude (Food 

and Agriculture Organization (FAO) Local Climate Estimator New_LocCLim Ver.1). Snow 

is present 139-208 days, and contributes between 97 and 502 mm of the total annual 

precipitation. Soils in the study area are very diverse. They include mainly podzols, while 

cambisols occur very rarely at lower altitudes, leptosols at stony and exposed sites, and 

stagnosols at wet sites (P. Šamonil, unpublished data).  

 

Study site selection 

Potential study sites were first selected using a previous inventory of primary forest remnants 

in Romania (Veen et al. 2010). Using a GIS, potential primary P. abies stands were selected. 

These stands were then located in the field and surveyed for the presence of past 

anthropogenic disturbance; stands with evidence of past logging and grazing were avoided, as 

were stands in close proximity to formerly grazed areas. Based on this initial field survey, we 

selected five stands in the Calimani Mountains, all within Calimani National Park (Fig. 1). 

These include a stand of approximately 40 ha (C1) and four stands (C2-C5), each 

approximately 8 – 12 ha. In the Giumalau Mountains, we selected a 101-ha stand within the 

Giumalau Nature Reserve (G1); the large size of this stand required that we sample at two 

intensities (below). The Calimani and Giumalau landscapes, which are separated by 

approximately 50 km, each include a broad range of geographic variability regarding 

elevation, slope, and aspect; thus, to some degree they represent the landscape-scale 

heterogeneity found in the study region. However, a statistical stratification of stands across 
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the various geographic positions was not possible because of the limited distribution of 

primary forest fragments.  

 

Field and laboratory procedures 

Sample plots were established in each stand using a stratified random design (Fig. 1). Using a 

GIS, a 100 x 100 or 141.4 x 141.4 m grid was overlain on each stand, the grid cell size 

depending on stand size and desired sampling intensity. Within each grid cell, a circular 

sample plot (1000 m2) was established at a restricted random position (generated in a GIS) 

using GPS. Plot centers were restricted to the inner 0.25 ha and 0.49 ha core in each 1-ha or 2-

ha cell, respectively. In Calimani, the 40-ha stand (C1) was sampled using a 1-ha grid cell size 

(40 plots), whereas stands C2-C5 were sampled with a 2-ha grid cell size (total of 21 plots). 

Sampling in Giumalau covered 101 ha, with a 1-ha grid cell size in the core 41-ha zone and a 

2-ha grid cell size in the remaining area (total of 71 plots). In total, 132 plots were established 

in the six stands (Table 1).  

In each 1000 m2 sample plot, we labeled all living trees �  10 cm diameter at breast 

height (DBH) and recorded their DBH. Using a random-numbers generator, we selected 25 

non-suppressed P. abies trees per plot for increment core extraction. Suppressed trees were 

avoided because their growth patterns may lack information important for disturbance history 

reconstruction (Frelich & Lorimer 1991; Splechtna, Gratzer & Black 2005; Svoboda et al. 

2012). One core per tree was extracted 1.0 m above ground level for radial growth analysis 

and age determination. We also measured the height and crown dimension of five randomly 

selected, non-suppressed trees per plot. For each tree crown, two orthogonal axes were 

measured for the purpose of predicting crown area from DBH. Finally, physiographic 

attributes were recorded for each plot, including slope, aspect, elevation, and topographic 

location. The location of each plot was classified based on its slope position (lower, middle 

and upper slope further reported as “landform”). 

On plots (58.3 % of the total number of plots) with a high tree density (> 500 stems 

per hectare) and homogenous structure, the plot size was reduced to 500 m2. For these plots, 

where most trees appeared to be of the same age cohort, we also decreased the number of 

increment core samples to up to 15 per plot to decrease the work labor. For plots in stand C1, 

where the stand structure was homogenous, we extracted cores from an additional 1 to 5 trees 

of advanced age, indicated by their bark, branching, and crown characteristics, to supplement 

the disturbance history reconstruction. The location of such trees was restricted to within 50 

meters of plot borders.  
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Increment cores were dried, secured on wooden mounts, and shaved with a razor 

blade. For cores that missed the pith, the number of missing rings was estimated using 

Duncan’s (1989) method. The pith was reached in 72.3% of the samples, while the remaining 

22.3% and 4.7% were less than 0.5 cm and 1 cm from the pith, respectively. All ages in this 

study are expressed as recruitment ages at 1 m, the height at which trees were cored. No 

attempt was made to estimate actual tree ages because P. abies seedlings can establish and 

persist for decades under shade, such that germination ages may poorly coincide with the 

timing of past disturbances (Niklasson 2002). Annual ring widths were measured to the 

nearest 0.01 mm using a stereomicroscope and LintabTM sliding-stage measuring device in 

conjunction with TSAP-WinTM software (www.rinntech.de). Cores were first visually cross 

dated using the marker year approach (Yamaguchi 1991), verified with PAST4 software 

(www.sciem.com), and then confirmed with COFECHA software (Holmes 1983). 

Considering that trees were growing in relatively mesic, closed canopy stands, the series 

intercorrelation (0.480 for Calimani, 0.494 for Giumalau) was high. 

 

Dendrochronological analysis 

Disturbance history was reconstructed from two patterns of radial growth: (1) abrupt, 

sustained increases in radial growth (releases) indicating mortality of a former canopy tree 

and (2) rapid early growth rates (gap-recruitment) indicating recruitment in a former canopy 

gap (Frelich & Lorimer 1991). While growth of suppressed trees typically increases 

immediately after mortality of an overtopping canopy tree, establishment of new trees 

following gap-creating disturbances can last from years to decades (Kulakowski & Veblen 

2003; Rammig et al. 2006). In P. abies forests, for example, the absence of advance 

regeneration in closed canopy stands, coupled with the slow establishment and growth of 

seedlings, can result in episodes of gap recruitment (at 1.3 m) lasting up to 40 years after a 

large disturbance event (Holeksa et al. 2007; Panayotov et al. 2011; Szewczyk, Szwagrzyk & 

Muter 2011; Svoboda et al. 2012). Therefore, disturbance histories reconstructed mainly from 

gap-recruited trees, as is the case in this study, need to be carefully interpreted because peaks 

in gap recruitment lasting several decades are likely to indicate a former high-severity 

disturbance rather than successive lower severity events. 

To identify gap-recruited trees, we determined the growth-rate threshold that best 

separates open grown trees from those under closed canopies (Fraver & White 2005; Svoboda 

et al. 2012). This calculation was based on a comparison of juvenile growth rates of saplings 

growing under closed canopy and in different sized gaps in this same study area. Average 
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growth rates were calculated from 5-year growth periods beginning when the tree reached 4 

cm DBH. The growth rate of suppressed saplings (N=46) was compared with those of 

saplings growing in all gaps (N = 175), gaps over 500 m2 (N = 87), and gaps over 1000 m2 (N 

= 63). Growth rate thresholds were calculated using logistic regression, as per Svoboda et al. 

(2012). Trees were thus considered to be gap-recruited if the average growth rate was greater 

than or equal to 1.66 mm per year (likelihood ratio � 2 = 142.3, P < 0.0001) and 1.88 mm 

(likelihood ratio � 2 = 144.1, P < 0.0001), which correspond to gap recruitment in openings 

larger than 500 and 1000 m2, respectively. 

Growth releases were identified with boundary-line criteria (Black & Abrams 2003) 

applied to consecutive 10-year running means. This method scales the release criteria to 

account for varying pre-disturbance growth rates, thereby reducing the number of falsely 

identified releases typical of the traditional percent-increase method (Black & Abrams 2003; 

Fraver & White 2005). The maximum percent growth change in each release pulse was used 

to date the disturbance. To reduce the detection of growth release caused by climate 

anomalies, we only used potential releases with percent growth change above 50% 

(Splechtna, Gratzer & Black 2005; Firm, Nagel & Diaci 2009). Site-specific boundary lines 

were constructed separately for Giumalau and Calimani, based on the approach proposed by 

Black & Abrams (2003) and Aakala et al. (2011). Following Black & Abrams (2003), a 

moderate release was defined as any growth-change value between 20% and 50% of the 

boundary line, and major releases were those greater than 50% of the boundary line. To be 

considered a valid release, the elevated growth rate also had to be sustained for at least seven 

years (Fraver, White & Seymour 2009); shorter-term recoveries to prior growth rates were not 

considered releases. Finally, we discounted apparent releases shown on trees determined to 

have been in the canopy at the time of the disturbance, as such growth increases would 

suggest the loss of a neighboring, not overtopping tree, the focus of our work (see Lorimer & 

Frelich 1989). Trees were assumed to have been in the canopy if their diameter at the time of 

the event exceeded 25 cm, which was determined by logistic regression (as above applied to 

gap recruitment criteria) of canopy and suppressed tree diameters. 

For a small number of cores, radial growth patterns did not meet the gap-recruitment 

or release criteria described above. The inferred disturbance dates on these samples were 

categorized as either gap-recruited or released based on their overall radial growth pattern 

(Lorimer & Frelich 1989). Samples with a declining, flat or parabolic pattern were included 

into the gap-recruited group and samples with an ambiguous or irregular pattern were 

categorized as released trees (Lorimer & Frelich 1989). Finally, because P. abies is shade-
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tolerant, especially during the juvenile life stage, more than one disturbance may be needed to 

attain canopy status (Lorimer & Frelich 1989). Thus, multiple major releases from the same 

tree were allowed in the disturbance chronologies. However, from the total number of trees, 

only 3 % matched this pattern. Moderate releases were included in the chronologies only 

when no other releases were present on a core. 

 

Construction of the disturbance chronologies 

Growth releases and gap-recruitment events were summed by decade separately for each plot 

to construct disturbance chronologies. The number of growth releases and gap recruitment 

events were converted to total canopy area disturbed each decade following the approach and 

rationale of Lorimer & Frelich (1989). This conversion scales the evidence of disturbance 

according to the tree’s current crown area; it is required because the magnitude of disturbance 

inferred from small-crowned trees differs from that inferred from large-crowned trees. 

Current crown areas were predicted from current DBHs using a regression developed from 

these same data.  

We calculated a composite disturbance chronology, based on all disturbance evidence, 

for Calimani and Giumalau separately. However, because the composite is based on a large 

number of plots (and five stands in Calimani), each with a unique disturbance history, it 

represent only the most general history of disturbance, with the details from individual 

locations becoming obscured when combined with others. To overcome this limitation, we 

constructed additional disturbance chronologies, one for each stand, based on plots within 

stands (as opposed to trees within plots). As such, these chronologies express the proportion 

of plots (within stands) showing light (to 20% canopy disturbed), moderate (20.1 to 40%), 

heavy (40.1 to 60%), or extreme (> 60%) disturbance severities within each decade 

(categories based on Lorimer & Frelich (1991), except for the highest category, added here). 

We believe these chronologies better capture the stand-level disturbance history. The 

composite chronologies were truncated when the total number of trees dropped below 20 %, 

while the plot level disturbance chronologies were truncated when the number of trees in a 

decade dropped below 20 % of the total number of trees per plot. The last decade in the 

analyses was 1980-1990 because of the length of time needed for trees to respond to 

disturbance events. 

Finally, because we ultimately found that (1) gap recruitment was the most common 

form of disturbance response and (2) recruitment periods were quite protracted, spanning 

decades following disturbance, we sought a means of presenting the disturbance evidence that 
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better captures these long periods of gap recruitment. To this end, we summed plot-level 

disturbance evidence over three consecutive decades (assuming protracted recruitment as the 

explanation for these lengthy periods). Thus, for each plot, the three-decade running sum was 

used to refine our inferences about past disturbance. Periods with sums > 60% or 80% canopy 

disturbance were selected. These rates correspond to extreme canopy disturbances (Frelich & 

Lorimer 1991). We take the first decade in each of these selected periods to represent the 

timing of the disturbance. Plots with a proportion over 60 and 80% were tallied. When a plot 

reached 80%, it was not included in the 60% class. The periods with the highest number of 

plots meeting the 60 and 80% criteria are then shown for each stand in Table 2 and Figure 5. 

Longer periods of tree establishment for disturbance severity assessment have similarly been 

used in subalpine forests of other regions. For example, (Veblen, Hadley & Reid 1991; 

Veblen et al. 1991; Veblen et al. 1994) used a 40-year period of tree establishment to identify 

stand-replacing fires in the Rocky Mountains, USA. 

 

Ordination analysis of the disturbance chronologies 

To facilitate the interpretation of the disturbance history, we performed non-metric 

multidimensional scaling (MDS), which is a nonparametric unconstrained ordination 

technique. MDS is more suitable for analyzing disturbance chronologies than is principal 

components analysis, because decadal disturbance rates are typically non-normally distributed 

and discontinuous in scale (D'Amato & Orwig 2008). The MDS was based on a plot-by-

decade matrix, with proportion of canopy area disturbed (= inferred disturbance rate) 

occupying matrix cells. Ordinations were performed separately for each of the two 

landscapes, using all plots. The initial decade of ordination matrix was defined as the 

chronologically first decade with the mean disturbance rate greater than mean disturbance 

rates from all following decades pooled. This calculation was performed for the lower 20 % 

quantile of plots ordered by its maximum decadal disturbance rate. Consequently, null values 

of inferred disturbance rate were added into matrix cells instead of empty values. Ordinations 

were performed in R 2.12.0 (R Development Core Team 2010) under library ‘vegan’ 

(Oksanen et al. 2011) and ‘mgcv’ (Wood 2004), using the ‘metaMDS’ function, along with 

the Bray-Curtis similarity metric and two dimensions. MDS use the stress as a statistic of 

goodness of fit. The equation (1 – square of stress) transforms nonlinear stress into a quantity 

analogous to the squared correlation coefficient. Environmental variables (landform, slope 

steepness, slope aspect, altitude) were then passively projected to ordination space to examine 

their relationship with disturbance patterns, using the “envfit” function (Oksanen et al. 2011). 
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This method produces vectors that represent the most rapidly changing direction for a given 

variable and have lengths proportional to the strength of the correlation between it and the 

ordination (Oksanen et al. 2011). Signi�cance was calculated using 9999 permutations. 

Aspect values were transformed using the following formula: aspect = cosine (45-azimuth 

degrees) + 1 (see D’Amato & Orwig 2008). This formula transforms values so as to be 

maximal on northeastern slopes and minimal on southwestern slopes. To quantify the severity 

of disturbance regime per plot we created a disturbance severity index (DSI), based on the 

Shannon index as follows, 

 

�
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where pi is the proportion of inferred disturbance rate belonging to the i th decade and N is the 

number of decades. The maximum theoretical value of DSI reaches 0 (for 100% inferred 

disturbance values in one decade – high severity disturbance regime), while minimum 

theoretical value for 20 decades reaches approximately -3 (low severity disturbance regime 

with similar inferred disturbance rate in all decades). The DSI is not useful for stands affected 

by very low disturbance rates, the worst being zero disturbance rates for all decades. The DSI 

was likewise included into the ordination using a function that creates a DSI surface, shown 

with contour lines in ordination space. 

 

Spatial aspects of disturbance 

Spatial aspects of disturbance, synchronization of past disturbances, and DSI values among 

plots were analyzed using matrix correlation via Mantel’s test. The test evaluates the 

correlation between two plot-by-plot matrices, one containing the geographical distance 

between all pairs of plots, another containing a measure of similarity between plots based on 

disturbance metrics. Matrix correlation allows us to assess the importance of plot location, 

specifically if plots close to each other share similar disturbance metrics and histories. The 

Mantel’s test was conducted in R 2.12.0 (R Development Core Team 2010) under library 

‘vegan’ (Oksanen et al. 2011) and ‘ade4’ (Dray & Dufour 2007). The Bray-Curtis distance 

was used as a similarity measure among plots based on 9999 replicates in Monte-Carlo test. 

Tests were performed only for stands with adequate numbers of plots, that is, Giumalau and 

Calimani stand C1.  
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Results 

Forest structure 

P. abies dominated the forest canopy on all plots, representing ca. 99 % of plot basal area, 

overall. Data pooled from all plots revealed a living-tree basal area of 47.3 m2 / ha, and 

density of 518 trees / ha (the two landscapes did not differ appreciably). Less than 1% (22 of 

ca. 3500) of trees exceeded 300 years in age (at breast height), with the maximum at 380 

years. Structure and general conditions for each stand are shown in Table 1. 

 

Disturbance histories 

Composite disturbance chronologies for the Giumalau (N=71 plots) and Calimani (N=61 

plots) are shown in Fig. 2. Of the two growth-rate criteria used to assess past disturbance 

(rapid early growth signifying tree recruitment in a canopy gap, and growth release of an 

established suppressed tree signifying the loss of overtopping canopy above), gap recruitment 

was by far the most common for all stands (Table 1), representing 80% of disturbance 

evidence overall. Even during disturbance peaks gap-recruitment events remained prevalent, 

typically being more numerous than releases (Fig. 2). Particularly noteworthy is a disturbance 

peak beginning ca. 1810 at Giumalau that consists almost exclusively of gap-recruitment 

events (Fig. 2). 

The ordination analysis of the disturbance chronologies showed variability of the 

disturbance regime. At Giumalau, plots form a broad distribution in ordination space, without 

evidence of distinct groups reflecting similar disturbance histories (Fig. 3). This ordination 

explained 96% (non-metric fit) of the variance in the raw data (ordination stress = 0.21). 

When projected onto ordination space, DSI increased in all directions from a low in the center 

of ordination space (minimum possible value –3 for low disturbance severity), such that plots 

with higher DSI were located away from this central space (maximum possible value 0 for 

high disturbance severity). Nevertheless, DSI was only weakly correlated with ordination axes 

(P= 0.013, r2 = 0.10). In contrast, at Calimani, plots formed somewhat distinct clusters in 

ordination space, the result of similar histories of high-severity disturbance, particularly 

evident for plots in stands C3 and C4 (Fig. 3). This ordination explained 98% (non-metric fit) 

of the variance in the raw data (ordination stress = 0.15). Here too, DSI increased in all 

directions from a low in the center of ordination space, with significant correlation with 

ordination axes (P < 0.001, r2 = 0.42). In this ordination, the DSI vector points to a cluster of 

stand C1 plots that show higher DSI values. In Calimani, a large proportion of plots belonged 

to the zone with DSI values > -1.5, compared to Giumalau, where a large proportion of plots 



111 
 

belonged to the zone with DSI values < -2. These results clearly show the difference in 

disturbance severity at the plot level between Calimani and Giumalau. 

The composite disturbance chronology in Fig. 2, which combines a large number of 

plots, necessarily masks plot-to-plot variability, resulting in a dampened landscape-level 

disturbance signal. To overcome this limitation, we created a set of chronologies, in which the 

proportion of plots, per stand, experiencing various disturbance severities is expressed for 

each decade (Fig. 4). These chronologies better capture the temporal variability in disturbance 

severity for each stand and thus support the result of the ordination analysis. Both Calimani 

C1 and C3 show extreme severity disturbance (> 60% of trees showing disturbance evidence) 

on a portion of plots, although at different decades for each stand (Fig. 4). High severity 

disturbances in Calimani C1 were also confirmed with evidence of disturbance among the 

trees of advance age sampled outside plots (see Appendix S1 in Supporting Information). 

These trees show peaks in disturbance that clearly match those in the C1 disturbance 

chronology.  In contrast, Calimani stands C2, C4, and C5 show lower disturbance rates, with 

most plots recording light disturbance (< 20% of trees showing evidence). Giumalau also 

shows relatively low disturbance evidence, with only a small number of plots showing heavy 

or extreme severities, respectively, in any decade. 

The result of summing disturbance evidence over three consecutive decades (to 

account for the protracted periods of gap recruitment following disturbance) revealed several 

periods of heavy to extreme disturbance in all stands (Table 2). Assuming protracted 

recruitment as the explanation for these lengthy periods (see Discussion), we take the first 

decade in each period to represent the timing of the disturbance. Using this approach, in 

Calimani, stands C1 and C3 showed 80 and 100% of plots with heavy and extreme 

disturbance over three consecutive decades, respectively (Table 2). On the other hand, in 

Calimani C2, C3, and C4 many plots showed light disturbance (Table 2). In Giumalau, 36% 

of plots showed extreme disturbance, whereas many plots showed light disturbance (Table 2). 

The periods of extreme disturbances varied from stand to stand, but several periods (1800 – 

1830, 1840 – 1870, 1900 – 1930, and 1950 – 1980) were common between the stands (Table 

2). However, disturbance synchronicity among stands and landscapes was not strong, with 

peak periods in disturbance in one stand only partially matched in another stand. For example 

in stand C1, about 20 plots (20 ha) showed extreme disturbance in 1900 – 1930, while this 

period showed only light to moderate disturbance in Giumalau and other stands in Calimani 

(Table 2). Also, the period 1800 – 1830 showed synchronicity between Giumalau, and 

Calimani C4 and C5, when a relatively greater number of plots showed extreme disturbance 
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in both landscapes. Together, these findings suggest considerable stand-to-stand spatial 

heterogeneity in disturbance agents. 

 

Spatial aspects of disturbance 

In Camilani stand C1, matrix correlation revealed that geographically close plots shared 

similar disturbance histories (Mantel test P<0.001, r=0.43), as well as similar DSI indices 

(P=0.019, r=0.13), although this latter correlation is weaker, as evidenced by the lower 

correlation coefficient. In Giumalau, matrix correlation revealed only weak correlation 

between geographic proximity and similarity in disturbance histories (P=0.002, r=0.13), and 

no significant correlation existed between geographic proximity and similarity in DSI indices 

(P=0.12, r=0.06). 

A visual assessment of within-stand spatial patterning for the Calimani and Giumalau 

landscapes confirm the results of matrix correlation and show clustering of heavily disturbed 

plots within given time periods (Fig. 5). For example, at Calimani a cluster of plots, 

representing roughly 20 ha (half of the stand), registered extreme disturbance between 1900 

and 1930. Further, between 1935 and 1945 on Calimani stand C3, all plots experienced 

moderate to extreme disturbance, which we interpret as a stand-replacing event, with the 

disturbance patch at least as large as the stand (12 ha, not shown). Similarly, an apparent 

cluster of plots registering moderate to extreme disturbance between 1800 and 1830 can be 

seen at Giumalau; however, the lack of data from many plots during that time limits a 

complete interpretation of the pattern. In contrast, the spatial pattern during periods of light to 

moderate disturbances was less pronounced. For example, in Calimani stand C1, the period 

1840-1870 showed variable spatial pattern of disturbance over a 14-ha area (ie, 14 plots), and 

at Giumalau the spatial pattern was similarly variable during the two moderate peaks in 

disturbance activity (1900 – 1930, 1950 – 1980; Fig. 5). 

 

Effect of physiographic attributes on disturbance histories  

Ordination analysis revealed only partial effects of physiographic attributes on plot 

disturbance histories. In Calimani, both altitude (r2=0.37, p<0.001) and landform (r2=0.35, 

P<0.001) were correlated with ordination axes. Plot altitude was negatively and land form 

positively correlated with disturbance severity (Fig. 3), suggesting that plots with higher 

altitude showed lower DSI, and inversely, plots with land form type lower slope showed 

higher DSI. In Giumalau, only altitude was weakly (r2=0.29, P<0.001) correlated with 
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ordination axes (Fig. 3). No other physiographic attributes were significantly (P>0.05) 

correlated with ordination axes in either Giumalau or Calimani.  

 

Discussion 

The historical disturbance regime revealed in this comprehensive study (ca. 3,500 increment 

cores collected from 132 plots) is characterized by considerable spatial variability, which 

could be seen among plots within stands, among stands within landscapes, and between the 

two landscapes. A wide range of disturbance severities was also documented, ranging from 

periods of light disturbances (presumably tree-fall gaps) to periods of heavy to extreme 

disturbance (including stand replacement), the latter showing clustering up to 20 ha. In the 

discussion that follows, we first address methodological challenges encountered in studies 

such as this and then consider in some detail our interpretation of the historical disturbance 

regime in this region, which includes one of the largest remnants of primary P. abies forests 

in Europe’s temperate zone. 

 

Methodological considerations of disturbance reconstruction 

Our analyses highlighted several important methodological issues related to the reconstruction 

of past disturbances in P. abies forests. The first relates to gap recruitment, which was the 

dominant pathway of canopy accession in our study; approximately 80 % of trees showed this 

pattern (see Fig. 1 and Table 1). Similar patterns were reported by Svoboda et al. (2012) and 

Panayatov et al. (2011) in other P. abies forests in Europe’s temperate zone. These findings 

have important implications for disturbance history reconstruction. Namely, relying solely on 

release from suppression to reconstruct past disturbances, as previous work has often, could 

potentially produce misleading results regarding past disturbance regimes in forests where the 

dominant pathway to the canopy is by means of gap recruitment. 

A second methodological concern is associated with the protracted period of gap 

recruitment following disturbances. Several previous studies suggest that P. abies 

regeneration develops slowly following disturbance (Holeksa et al. 2007; Panayotov et al. 

2011; Szewczyk, Szwagrzyk & Muter 2011; Svoboda et al. 2012), such that development of 

saplings might last several decades after the disturbance, before they reach the size when gap 

recruitment criteria are met. In addition to the slow growth of P. abies seedlings and saplings 

in mountain environments, there are a number of possible explanations for the prolonged 

period of gap recruitment seen in the disturbance reconstructions. These may include 

successive canopy disturbances over several decades, a combination of advance regeneration 
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and newly established seedlings, browsing, late frost, and heavy snow or ice damage in post-

disturbance cohorts. Further, following stand-replacing disturbance in stands where advance 

regeneration is sparse, the post-disturbance seedling establishment and recovery could take 

several decades (Rammig et al. 2006). 

Recognizing these long periods of post disturbance recruitment is important for 

interpreting disturbance histories. That is, quantifying disturbance severity by decade, which 

is the most common approach (Frelich & Lorimer 1991), would underestimate disturbance 

severity in cases when post disturbance regeneration occurs over several decades. For this 

reason, we also summed the evidence of disturbance over three consecutive decades. We felt 

this approach provided a more genuine interpretation of the disturbance history data compared 

to a decadal approach. The severity of past disturbances calculated from these two approaches 

(shown by Table 2 and Fig. 4) showed compelling differences; the three-decade summation 

resulted in heavy and extreme disturbance periods for many plots in Calimani and more than 

one third of plots in Giumalau. Similarly long establishment periods for disturbance severity 

assessment have been used in subalpine forests in several other regions. For example, 

(Veblen, Hadley & Reid 1991; Veblen et al. 1991; Veblen et al. 1994) used a 40-year 

establishment period to detect the stand-replacing fires in the Rocky Mountains in USA.   

 

Disturbance history interpretation 

The spatial and temporal variation in disturbance severity documented in this study yields 

new insight into landscape scale disturbance processes in mountain P. abies forests of 

Europe’s temperate zone. MDS ordination analyses, complemented by analysis of disturbance 

severity were successfully applied to an analysis of disturbance severity gradients across 

landscapes. This novel approach allows a more objective interpretation of the disturbance 

history, when compared to past studies that include large sample sizes (D'Amato & Orwig 

2008). In part, our results challenge the traditional conceptual model of P. abies forest 

dynamics in Europe’s temperate zone, which places emphasis on small-scale, canopy-gap 

processes (Korpel 1995). More than half of the total 132 plots showed evidence of past high 

severity disturbance based on the analysis that summed disturbance evidence over three 

consecutive decades (see Table 2). The occurrence of past high severity disturbance was 

especially evident in the Calimani landscape, where evidence of stand replacing events was 

found over areas as large as 20 ha. Similarly, recent work in other primary P. abies forests in 

Europe’s temperate region reported evidence of wind disturbance ranging in size from several 

to hundreds of hectares (Svoboda & Pouska 2008; Svoboda et al. 2010; Zielonka et al. 2010; 
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Panayotov et al. 2011; Svoboda et al. 2012). This study provides additional evidence that 

stand replacing disturbances are an integral part of the natural disturbance regime in P. abies 

forests. 

To facilitate the interpretation of the disturbance history, we searched all available 

historical archives for information on the occurrence and severity of disturbances during the 

last 200 years in the study region (Table 3). Historical data suggests that windstorms and bark 

beetle outbreaks were the most likely causes of the disturbance peaks found in this study. 

Strong windstorms that caused widespread damage were reported throughout the entire time 

period covered with our disturbance chronologies and were more frequent than reported bark 

beetle outbreaks. Peaks in disturbance severity detected in this study (1800 – 1830, 1840 – 

1870, 1900 – 1930, and 1950 – 1980) coincided with major windstorms and partly with bark 

beetle outbreaks reported in the historical data. However, because of the limited geographical 

precision of the reported historical disturbances, the connection between individual 

windstorms and bark beetle outbreaks is difficult to make. Another limitation is that the 

reliability of historical data decreases further back in time. Nevertheless, there is clear 

evidence that strong windstorms occur in the region nearly every decade, often several times 

during a given decade, suggesting that wind disturbance is important in this region. Consistent 

with this finding, recent work suggests that Calimani and Giumalau are located within regions 

of Romania with the highest occurrence and risk of wind disturbance (Popa 2007).  

Dendrochronological methods alone cannot determine whether wind, bark beetles, or 

both were responsible for the disturbance pulses documented in this study. However, the 

higher frequency of the reported historical windstorms compared with bark beetle outbreaks, 

together with abundant pit and mound topography on the plots from more recent events (e.g. 

1950 – 1980 in Giumalau), and the lack of large patches of trees killed by bark beetles in the 

contemporary landscape suggest that windstorms likely play a more important role than do 

bark beetles. However, our field survey and the visual assessment of recent aerial photographs 

revealed numerous recent (up to 20 year old) small and intermediate sized bark beetle 

mortality patches in the contemporary landscape. Whether these will develop into a large-

scale outbreak is unknown at this time. Although several studies report a direct interaction 

between windstorms and bark beetle outbreaks in P. abies and also fire in other conifer-

dominated forests (Kulakowski & Veblen 2002; Bebi, Kulakowski & Veblen 2003; 

Wermelinger 2004; Bigler, Kulakowski & Veblen 2005; Kulakowski & Veblen 2007), other 

studies show an absence of significant bark beetle outbreaks following windstorms 

(Panayotov et al. 2011). Thus, the interaction between these two disturbance agents, the 
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factors triggering bark beetle outbreaks, as well as the role of bark beetle outbreaks in natural 

P. abies forest dynamics remain unclear and warrants further research.  

Although we found strong evidence of stand replacing disturbances within stands, 

there was less evidence that such events were synchronized throughout the entire landscape. 

Several periods (e.g. from 1800 – 1830 and 1900 – 1930) with evidence of high severity 

disturbance were common to only three out of six study sites. Within stands, however, plots 

that recorded damage during these periods of high severity disturbance were often clustered in 

space (see Fig. 5). Previous studies have documented clustered patterns of high severity 

disturbances in landscapes where windstorms were the most severe disturbance agent (Frelich 

& Lorimer 1991; Foster & Boose 1992; Kulakowski & Veblen 2002; Woods 2004; D'Amato 

& Orwig 2008; Fraver, White & Seymour 2009). The prevalence of wind as a disturbance 

agent could potentially explain lower synchronicity in stand replacing events in this study, 

given its patchy nature within a landscape (Panayotov et al. 2011). Nevertheless, several 

studies have clearly shown that even in mountainous regions, windstorms can cause stand 

replacing disturbances over large continuous areas up to thousands of hectares (Kulakowski & 

Veblen 2002; Zielonka et al. 2010). Therefore, there could be considerable variability in high 

severity windstorms across landscapes, related to variability in the storm itself, as well as an 

interaction with the geography of a particular landscape (Foster & Boose 1992; Frelich & 

Reich 1995; Kulakowski & Veblen 2002; Panayotov et al. 2011). 

 The effects of physiographic features on the spatial pattern of disturbance were 

analyzed with MDS ordination without any straightforward results. Altitude and land form 

were correlated with the ordination gradient, but only in Calimani. The low number of plots 

covering a range physiographic variability over the landscape is likely a limitation of this 

aspect in our study. Several other studies have found a relationship between disturbance 

history and topographic exposure, especially when focusing on the effects of windstorms 

(Sinton et al. 2000; Kulakowski & Veblen 2002; D'Amato & Orwig 2008; Panayotov et al. 

2011). In the Rila Mountains of Bulgaria, Panayotov et al. (2011) reports increasing 

likelihood of windthrow on particular slope aspects and with increasing altitude in P. abies 

forests 

Many of the plots throughout the studied landscape did not show evidence of severe 

disturbance, but rather a history of low and intermediate severity disturbances. A good 

example is the 1950 – 1980 period in Giumalau, when a significant number of plots showed 

light to moderate disturbance with considerable spatial variation throughout the stand (see 

Fig. 5). These results highlight the considerable variability in disturbance severity in both 
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space and time over the studied landscape. That is, we documented a continuum of canopy 

damage ranging from small-scale gap dynamics, to localized damage from intermediate 

severity disturbance, and to stand replacing events over large areas of individual stands. 

Notably, previous studies in P. abies forests of Europe’s temperate zone have reported a range 

of disturbance severities at the stand level. For example, some studies have reported gap 

dynamics (Holeksa & Cybulski 2001; Panayotov et al. 2011; Szewczyk, Szwagrzyk & Muter 

2011), while others have reported stand replacing disturbances (Zielonka et al. 2010; 

Panayotov et al. 2011; Svoboda et al. 2012). However, when disturbance patterns are 

evaluated at the landscape scale, as in this study, the entire range of disturbance severity can 

be found within a given landscape. This heterogeneity in disturbance severity at local and 

regional scales has also been found in other landscape level studies (Frelich & Lorimer 1991; 

Veblen et al. 1994; Bergeron 2000; Woods 2000; D'Amato & Orwig 2008; Fraver, White & 

Seymour 2009). 

 

Conclusions 

This study documented considerable spatial and temporal variation in disturbance severity 

across the studied landscape. We identified a range of disturbance severities over the 

landscape, including periods with the stand replacing events, as well as periods with low and 

intermediate severity disturbances. More than half of the studied plots across the studied 

landscape experienced high to extreme severity disturbances at the plot level, although they 

were not always spatially and temporally synchronized across stands and landscapes. Plots 

indicating high severity disturbances were often clustered in space, while this tendency was 

less clear for moderate and low severity disturbances. Stand-replacing disturbances were 

detected in areas up to 10 – 20 ha, and were likely caused by windstorms. Historical evidence 

suggests that windstorms played an important role in shaping these forests, while the role of 

the bark beetle outbreaks remains unclear. Intermediate and low severity disturbances also 

played an important role on a large part of the landscape, highlighting the considerable spatial 

and temporal variation in disturbance severity over the landscape. Thus, when the disturbance 

regime was appropriately evaluated at the landscape scale, as in this study, the entire range of 

disturbance severity was revealed within this landscape.  
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Table 1. Physiographic parameters, number of the plots, and basic stand structural characteristics for the six study sites 

Study site Giumalau G1 Calimani C1 Calimani C2 Calimani C3 Calimani C4 Calimani C5 

Mean elevation (m a. s. l.) 1434 1556 1626 1484 1557 1558 

Range of elevation (m a. s. l.) 1249 - 1606  1468 - 1657 1599 - 1653 1415 - 1549 1505 - 1601 1512 - 1598 

Mean aspect (°) 245 139 299 210 162 240 

Mean slope (°) 27 21 38 22 28 20 

Geographic position (E°, N° in WGS84) 25.4679, 47.4 421 25.2587, 47.1136 25.2837, 47.1450 25.1928, 47.0663 25.2037, 47.0650 25.2255, 47.0687 

Size of the sample area (ha) 101 40 8 12 12 10 

Number of the plots 71 40 4 6 6 5 

Mean tree density (N/ha) 470 597 368 837 412 432 

Mean DBH (cm) 32.3 32.2 36.5 24.3 38.2 39.7 

Mean height (m) 23.1 23.8 19.7 20.8 24 23.7 

Mean basal area (m²/ha) 43.9 51.3 46.4 44.6 53.2 61 

% of suppressed trees (SE) 24.0% (13.1) 29.9% (14.4) 3.6% (2.3) 31.0% (8.9) 4.2% (4.6) 8.8% (4.3) 

% of suppressed projection (SE) 15.0% (10.0) 21.3% (11.3) 2.1% (1.6) 22.5% (7.3) 2.5% (2.7) 4.6% (2.5) 

% of tree showing gap-recruitment 79.6% 77.3% 79.6% 96.7% 85.8% 85.0% 

% of trees showing release 14.9% 19.0% 17.5% 2.7% 11.0% 12.6% 

% of trees showing multiple release 5.5% 3.7% 2.9% 0.6% 3.2% 2.4% 
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Table 2. Proportion of plots with disturbance rates over 60 and 80% in three consecutive 

decades in individual stands. For each plot, a running window summing the disturbance rates 

over three consecutive decades was calculated, and plots summing over 60 and 80% were 

selected (see Methods). The periods with highest number of plots meeting the 60 and 80% 

criteria are shown for each site 

 

Disturbance 

severity 
60-80% over 80% 

  
Percentage 

of plots 

Important 

decades 

Percentage 

of plots 

Important 

decades 

1800-1830 1800-1830 

1900-1930 1900-1930 Giumalau G1 25% 

1950-1980 

11% 

1950-1980 

1840-1870 1840-1870 
Calimani C1 30% 

1900-1930 
50% 

1900-1930 

Calimani C2 0%   0%   

Calimani C3 0%   100% 1930-1960 

1800-1830 
Calimani C4 50% 

1900-1930 
0%   

Calimani C5 60% 1820-1850 0%   
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Table 3. Historical disturbances (W = windstorm and I = bark beetle outbreak) in Romania for the period covered by this study. We include here 

only severe disturbances with regional impact on mountain forests. In many cases no details are available regarding exact location and extent of 

damage. Information compiled from Avram (1983), Ichim (1988), Popa (2007) and Popa (2008) 

Date Disturbance agent Location Source 

1776 W Bucovina Sab� u (1946) 

1826 W Southern Carpathians Vaillant (1884) 

1830 W Southern Carpathians Avram (1983) 

1843 W Bucovina Fischer (1899)  

1885 W Bucovina, Eastern Carpathians Fischer (1899); Zachar and Guzman (1901) 

1904 W Eastern Carpathians Popescu-Zeletin (1955) 

1905 W Bucovina, Eastern Carpathians Opletal (1913), Marcu et al. (1969) 

1906 W Bukovina Opletal (1913) 

1909 W Bukovina Opletal (1913) 

1910 W Bukovina Opletal (1913) 

1915 W Eastern Carpathians Marcu et al. (1969) 

1916 W Bucovina, Eastern Carpathians Popescu-Zeletin (1955), Marcu et al. (1969) 

1921 I Bucovina Dimitrovici (1922) 

1922-1923 I Bucovina Sburlan (1933) 

1930 W Eastern Carpathians Marcu et al. (1969) 

1938 W Western Romanian Carpathians Marcu et al. (1969) 

1939-1941 W Western Romanian Carpathians Dissescu (1962) 

1947 W Bucovina Ichim (1988), Avram (1983) 

1948 W Bucovina Ichim (1988) 

1948-49 W/I Bucovina Ichim (1988) 

1957 W Bucovina Ichim (1988) 
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1959 W Western Romanian Carpathians, Eastern Carpathians Rottmann (1986), Dissescu (1962) 

1960 W Romania, Southern Carpathians Dissescu (1962), Marcu et al. (1969) 

1961 W Romania, Southern Carpathians Dissescu (1962), Marcu et al. (1969) 

1962 W Bucovina Ichim (1988) 

1964 W Bucovina Ichim (1988), Doll (1991) 

1964-1965 W/I Bucovina Ichim (1988) 

1969 W/I Bucovina Ichim (1988), Doll (1991) 

1971 W/I Bucovina Ichim (1988), Doll (1991) 

1973 W/I Bucovina Ichim (1988), Doll (1991) 

1974 W Bucovina Ichim (1988) 

1975 W Eastern Carpathians Ichim (1977) 

1977 W/I Bucovina Ichim (1988), Avram (1983) 

1978 W Bucovina Ichim (1988) 

1981 W Eastern Carpathians Ichim (1988) 

1982 W Eastern Carpathians Ichim (1988) 

1995 W Eastern Carpathians Mihalciuc et al. (1999) 

2002 W Bucovina Popa (2007) 

2007 W Bucovina Popa (2008) 
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Fig. 1. Study area showing the two landscapes (Calimani, Giumalau), study sites (alpha-

numeric codes), and plots (as dots, right panels) within sites. 
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Fig. 2. Canopy area disturbed for each of the study landscapes (sites pooled for Calimani), 

summed per decade (as midpoints). In this figure, only disturbance events that allowed 

suppressed trees in the understorey or newly established trees to enter the canopy were 

included. The chronologies were truncated when the number of trees fell below 20% of the 

total. Sample depth represents cumulative number of trees contributing to the chronology. 
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Fig. 3. Non-metric multidimensional scaling (MDS) ordination of disturbance histories from 

the Giumalau (a) and Calimani (b) landscapes, based on matrices of decadal disturbance rates. 

Individual stands are designated in the Calimani ordination (see Table 1). Isolines show the 

gradient in the disturbance severity index (DSI, see Methods). Vectors show passively 

projected physiographic characteristics of plots and the DSI index, where only those with r² > 

0.1 are shown. The vector orientation shows the direction of the gradient, and its length is 

proportional to the correlation between the variable and the ordination. 



132 
 

 

Fig. 4. Disturbance chronologies showing the proportion of plots (per site) experiencing 

various disturbance severities, per decade. These chronologies are based on the same data as 

in Fig. 2, but with results shown at the site level, with four disturbance severity classes 0.1 – 

20% (light), 20.1 – 40% (moderate), 40.1 – 60% (heavy), over 60% (extreme). For each stand, 

the chronologies were truncated number of trees on the plot level fell below 20% of the total. 

The horizontal dashed lines show the periods of important decades from the table 2.
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Fig. 5. Maps of disturbance rates for Giumalau (G1) and stand Calimani C1 (C1) for periods 

with the most severe disturbances. To capture prolonged recruitment periods, disturbance 

rates were summed in three consecutive decades for selected periods as shown above. The 

size of the circle represents disturbance classes: 0%, 0.1 – 20%, 20.1 – 40%, 40.1 – 60%, over 

60% canopy area disturbed per plot. The cross represents the plot without information caused 

by short lifespan of trees in the plot. 
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6 Obecné záv� ry 

 
Diserta� ní práce se zabývala p�edevším strukturou a historií narušení horských 

smrkových les�  na Šumav�  v I. zón�  „Trojmezná“ a na dvou lokalitách v severovýchodním 

Rumunsku. Pro malý rozsah p�írodních porost�  na území � R byla studie dopln� na poznatky 

z Rumunska, co� dodává práci širší a obecn� jší pohled. Výsledky dopl� ují sou� asné, ne p�íliš 

rozsáhlé znalosti o dynamice a narušeních horských smrkových porost�  ve st�ední Evrop� . 

V posledních n� kolika desetiletích sledujeme velkoplošný rozpad horských smr� in vlivem 

v� trných narušení a navýšení populace podkorního hmyzu na Šumav�  a v Tatrách. Nyní 

vyvstává otázka, zda jsou tyto velkoplošné rozpady p�irozenou sou� ástí daných ekosystém� , 

jestli také byly sou� ástí p�írodní ší�e variability narušení, � i jsou ji� za touto ší�í variability a 

mají blí�e k velkoplošným rozpad� m horských smr� in po vysokých imisních zát� �ích v 

Krušných � i Orlických horách. Tato práce m� la hlavn�  za cíl zjistit nové poznatky o re�imu 

narušení p�írodních horských smrkových les� . 

 

V této � ásti byly shrnuty vytý� ené cíle a výsledné poznatky jednotlivých studií:  

 

 

1) Popis historie narušení p� írodních horských smrkových les�  na úrovni porostu 

(st� edn�  velké m�� ítko) na Šumav�  na dvaceti hektarové do� asné zkusné ploše (DVP). 

Zjiš�oval jsem, zda se tato spole� enstva obnovovala p� es velkoplošný rozpad, jak je mo�né 

pozorovat dnes, � i byla d� íve b� �ná dynamika p� es maloplošné skupinky, jak je popisována 

nap� . Korpe	em (1989). Nebo je mo�ná kombinace obou p� ípad� , kdy kombinace 

velkoplošných a maloplošných narušení popisuje Worall et al. (2005) v Severní Americe 

v horských jehli� natých lesích. Pro velkoplošný rozpad je p� edpoklad synchronizace jedinc�  

ukazující na událost narušení v � ase i prostoru a pro rozpad v jednotlivých skupinkách je 

tento proces heterogenní v � ase i prostoru. Pro vyrovnaný stav odumírání a obnovování 

porostu by m� la být patrná vyrovnaná v� ková struktura � i struktura p� ipomínající obrácené 

písmeno J a pro velkoplošný rozpad bychom m� li nalézt jednovrcholové rozd� lení blí�ící se 

Gaussovu rozd� lení. 

 

Popis historie narušení p�írodních horských smrkových les�  na úrovni porostu 

(st�edn�  velké m�� ítko) na Šumav�  byl proveden na dvaceti-hektarové do� asné zkusné ploše. 

Výsledky byly publikovány ve t�etím p�edlo�eném v� deckém � lánku. Zkoumaná DVP byla 
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r� zn�  ovlivn� na re�imem narušení v dolní a horní � ásti porostu. V horní � ásti porostu na ploše 

okolo 8 ha byl pozorován velmi homogenní porost s jednovrcholovým rozd� lením v� k�  

dorostu do výše 1,3 m i dorostu do zápoje v period�  1840 – 1870. Byl popsán gradient, kdy 

s nadmo�skou výškou klesala heterogenita v� kové struktury i re�imu narušení. Tento fenomén 

m� �e být zp� soben typem narušení, kdy ve vyšších polohách okolo h�ebene bývá vítr 

ni� iv� jší. Na spodní ploše v� tšina strom�  vstoupila do zápoje ve dvou obdobích 1770 – 1800 

a 1820 – 1840. Tyto periody v�dy p�edcházel výskyt n� kolika jedinc�  ukazující událost 

narušení porostu „uvoln� ní narušením“ v období 1760 – 1770 a 1820 – 1840, které jsou 

pravd� podobn�  spojené s historicky zaznamenanými bo�ivými v� try v dané lokalit� . Na 

základ�  výše uvedené studie se p�ikláním k zamítnutí hypotézy o vyrovnaném procesu 

obnovování a odumírání porost�  popisované Korpe� em (1989), a to z d� vodu velké � asové i 

prostorové synchronizace nové obnovy i vstupu do zápoje, která nevytvá�í kontinuální proces 

na dané ploše 20 ha. Z našich poznatk�  je patrné, �e dochází k vytvá�ení porostní struktury za 

pomoci silných � i st�edn�  silných narušení synchronn�  na velké ploše v daných � asových 

periodách a slabá � asto opakovaná narušení mají menší význam pro utvá�ení struktury 

horských smr� in na Šumav�  v dané studované lokalit� . Sou� asné poznatky nemohou vylou� it 

mo�nost, �e sou� asný stav rozsáhlých odum�elých porost�  byl i v minulosti reálný. 

 

 

2) Analýza historie narušení p� írodních horských smrkových les�  na úrovni 

jedinc�  (maloplošné m�� ítko) na Šumav� . Kdy jsem zjiš´toval, zda se tato spole� enstva na 

t� ech jednohektarových trvalých výzkumných plochách (TVP) vyvíjela stejn�  jako porosty ze 

stejné lokality z cíle 1. Pro vyhodnocení tohoto cíle by m� la platit obdobná pravidla jako v cíli 

1, avšak navíc zde m� �eme lépe pozorovat jemnou strukturu � aso-prostorových vztah� . P� i 

jemném skupinovitém charakteru narušení porostu, bychom m� li detekovat hlou� kovitý vzor 

nových jedinc�  a p� i velkoplošném narušení by �ádný vzor nem� l být významný. Na základ�  

pozic jednotlivých jedinc�  na TVP byly zkoumány vnit� ní vztahy v porostu a jejich zm� ny za 

poslední desetiletí. Pokud se prostorová struktura porostu vyvíjí od slukovitého 

p� es pravidelný k náhodnému vzoru, m� �eme p� edpokládat p� sobení kompeti� ních sil. 

Náhodný a shlukovitý vzor nám vypovídá o p� sobení mortality spojené s narušením. 

 

Analýza historie narušení p�írodních horských smrkových les�  na úrovni jedinc�  

(maloplošné m�� ítko) na Šumav�  byla provedena na t�ech jednohektarových TVP a její 

výsledky byly popsány v prvním a druhém manuskriptu. Dendrochronologická analýza je 
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velmi obtí�n�  interpretovatelná pro vznik porostu s velmi slo�itou strukturou, který m� �eme 

najít ve spodní � ásti lokality „Trojmezná“ na Šumav� . Avšak následný vývoj na t�ech 

jednohektarových TVP byl ji� více z�etelný. Podle synchronizace vývoje t�í TVP, které jsou 

od sebe vzdáleny okolo 500 m a obdobného trendu na spodní � ásti DVP v této lokalit� , m� l 

po� áte� ní impulz narušení porostu z období 1750 – 1770 velmi tvrdý dopad na zkoumané 

území. V tomto období došlo k detekci jedinc�  uvoln� ných narušením a následn�  

pravd� podobn�  k odstran� ní v� tšiny dosp� lých jedinc�  v daném porostu, které vytvo�ilo 

vhodné podmínky pro následné prodlou�ené období odr� stání v� tšiny nových jedinc�  na 

všech TVP. Následn�  byly všechny t� i TVP ovlivn� ny minimáln�  jedním st�edn�  silným 

narušením v období 1810 – 1830 na všech TVP. Tato reaktivní perioda m� la za následek 

p�edevším uvoln� ní narušením a ji� oproti p�edešlému reaktivnímu období menší vliv na 

vznik a odr� stání nových jedinc� . Dále byl ji� vývoj na jednotlivých TVP odlišný a mén�  

výrazný ne� p�edtím. Tento vývoj porostu m� l za následek vytvo�ení podobné � aso-

prostorové struktury jedinc�  dorostlých do výše 1,3 m � i vstupujících do zápoje na všech 

TVP. Byl pozorován vzor shluk�  o velikosti �ádov�  desítek ar� , které m� ly podobnou velikost 

jako jednotlivé prostorové jednotky v p�írodních horských smr� inách popisované Korpe� em 

(1989). Podle vizuálního hodnocení � asoprostorových vztah�  je pravd� podobné, �e jedinci 

dor� stali do zápoje � i do vý� etní výše v uskupeních, která vytvá�ela menší skupiny obnovy � i 

excentricky se rozši�ující polygony. Tato zjišt� ní odpovídají hypotéze postupn�  se 

rozši�ujících porostních mezer, která byla pozorována v horských smr� inách popisované v 

pracích Kathke and Bruelheide (2010) a Holeksa and Cybulski (2001). Dále bylo mo�né 

pozorovat n� kolik jednotlivých výrazn�  starších � i mladších jedinc� , kte�í netvo�ili �ádné 

skupinky. Jednotliví mladí jedinci vznikli pravd� podobn�  po odum�ení jednotlivých starších 

strom�  v rámci maloplošných narušení. Tato zjišt� ní podtrhují velkou variabilitu proces�  

narušení, která byla postupn�  zachycována v jednotlivých pracích z horských smr� in 

v posledních letech. Na Šumav�  na lokalit�  „Trojmezná“ byly p�i studiu � aso-prostorové 

struktury jednotlivých jedinc�  v porostu nalezeny obdobn�  velké porostní skupiny (�ádov�  

desítky ar� ), které vznikaly synchronizovan�  v � ase i prostoru na všech TVP velice podobn� . 

Co� jen podtrhuje výsledky z DVP popsané v p�edchozím cíli. Dále byla vyhodnocena 

prostorová struktura sou� asného stavu porostu i zp� tn�  zrekonstruovaného stavu (pomocí 

spojení �ivých a mrtvých jedinc� ). Prostorové vztahy se nelišily od náhodného rozmíst� ní. Je 

pravd� podobné, �e d� le�itou roli v posledních desetiletích hrálo narušení porostu a menší 

význam m� lo kompeti� ní pro�e´dování. 
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3) Popis historie narušení p� írodních horských smrkových les�  na úrovni porostu 

(st� edn�  velké m�� ítko) na dvou severovýchodních lokalitách Rumunska. Tento cíl byl 

koncipován obdobn�  jako cíl jedna. Jedná se o srovnání p� írodních horských smr� in dvou 

lokalit(Giumalau a Calimani) a popis jejich re�imu narušení. 

 

Re�im narušení na všech lokalitách na severovýchod�  Rumunska vykazoval 

zna� nou variabilitu v prostoru, � ase i síle. Poznatky o re�imu narušení byly uvedeny ve 

� tvrtém manuskriptu. Byly identifikovány narušení jak s velkou, tak st�ední i malou silou. 

Avšak více ne� polovina TVP ploch prod� lala silnou periodu narušení, ale ne v�dy byla tato 

období synchronizovaná v � ase a prostoru. V lokalit�  Calimani byl popsán porost, který se 

svým vývojem velmi podobal dvaceti-hektarové DVP na Šumav� . Kdy v jedné � ásti porostu 

(okolo 20 ha) p�evládla homogenní struktura jedinc� , kte�í v� tšinou dorostli do výše 1,3 m 

v období 1900 – 1930 po reaktivním období 1900 – 1920. A ve druhé � ásti porostu byla té� 

zaznamenána tato událost narušení porostu v kombinaci s druhou velmi významnou událostí 

z období 1840 – 1870 po reaktivním období 1840 – 1850. Porosty na lokalit�  Giumalau byly 

z pohledu re�imu narušení více heterogenní, avšak i zde se vyskytovaly periody (1900 – 1930, 

1800 – 1830 a 1950 – 1980) s v� tším zastoupením siln� jších narušení s následnou odr� stající 

obnovou. Pro ob�  lokality byla zaznamenána spole� ná významná perioda událostí ukazující 

na narušení porostu 1900 – 1930. Na obou lokalitách v Rumunsku byly op� t jako na Šumav�  

nalezeny informace ohledn�  spojení daných reaktivních dekád s historicky zaznamenanými 

silnými v� try.  

 

 

Na záv� r m� �eme �íci, �e horské smrkové porosty jsou více ovliv� ovány st�edn�  

silnými a� silnými narušeními, které do jisté míry synchronizují v prostoru i � ase, ale 

nevytvá�í vyrovnaný stav odumírání a odr� stání na sledovaných studijních lokalitách. Re�im 

narušení vytvá�í velmi rozmanité struktury porost�  horských smr� in. Kdy byla zjišt� na 

jednoduchá jednovrcholová rozd� lení v� k�  dorostu do vý� etní výše � i do zápoje a� velmi 

komplexní n� kolikavrcholové struktury pokrývající plochy od n� kolika desítek ar�  a� po 20 

hektar� . Jak na Šumav� , tak v Rumunsku byla nalezena spojitost reaktivních období 

s historicky zaznamenanými silnými v� try, které do ur� ité míry té� synchronizovaly mezi 

danými regiony v periodách (1800 – 1830, 1900 – 1930, 1950 – 1980). Z pohledu 

maloplošného m�� ítka byly na všech TVP nalezeny podobné shluky jedinc�  s obdobným 

v� kem dorostu do 1,3 m � i vstupu do zápoje o velikosti �ádov�  desítek ar� . Prostorové vztahy 
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se nelišily od náhodného rozmíst� ní. Je pravd� podobné, �e d� le�itou roli v posledních 

desetiletích hrálo narušení porostu a menší význam m� lo kompeti� ní pro�e� ování. 

Poznatky o historii narušení a celkové dynamice porost�  jsou nezbytné  

pro vytvo�ení rámce hospoda�ení jak v lesích hospodá�ských, kdy p� stování s ohledem  

na re�im narušení p�ináší menší úsilí, tak v lesích zvláštního ur� ení, � i lesích ochraných, kde 

je v ur� itých p�ípadech �ádoucí minimalizace � i vylou� ení lidského vlivu. Podle získaných 

poznatk�  bychom mohli napodobovat procesy narušení jednotlivých porost�  a vytvá�et 

p�írod�  blízkou strukturu les� . Avšak na úrovni krajiny je p� sobení narušení velice 

heterogenní a vytvá�í velmi variabilní struktury od jednoduchých a� po slo�ité skupiny, kde se 

na jejich tvorb�  m� �e podílet a� n� kolik narušení s r� znou silou i plošným rozsahem. Tak�e 

napodobování daných proces�  je velmi komplexní a slo�itou zále�itostí na úrovni krajiny a 

bude pot�eba ješt�  v budoucnu dále zkoumat tyto procesy. Další výzkum by se m� l v� novat 

prostorovému rozsahu a rozmíst� ní narušení v rámci heterogenních podmínek v krajin� , které 

by usnadnilo uplatn� ní v praxi. 


