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Historie naruSeni, v kova a prostorova struktura horskych smrkovych les

Temporal paterns and spatial structure of mourtsprace forest

Abstrakt

Velkoplosny rozpad horskych snm na Sumav po velkém tlaku podkorniho
hmyzu se stal velmi diskutovanym.iWvadi nas na otazku, zda je toto naruseni je$bzsahu
historické variability naruSeni pobici na dané porosty a jak tyto naruseni fungajznamo,
e horské smrkové porosty jsou ovlievany ve siedni Evrop velkoploSmymi i
maloploSnymi naruSenimi s rozdilnou silou. Mezihliecile této prace bylo poznani struktury
a historie narueni horskych smrkovych lea Sumavv I. zén ,Trojmezna“ a na dvou
lokalitadch v severovychodnim Rumunsku &p t tak k poznani dynamiky danych
ekosystém jak na porostnim mitku, tak na m itku jednotlivych strom. V praci byly
pou ity dendroekologické metody, které s jisto@gnosti pomohou rekonstruovat re im
naruSeni a nkolik staleti zpt. Re im naruSeni byl popisovan pomoci dendroekickeg
identifikace udalosti poukazujici na narusSeni porgeko je: a) rychly radialni fr stv
juvenilnim stadiu rstu, b) nahla a dlouhotrvajicistova zmna radialniho pr stu stromu o
daném rozsahu a dalekové struktury porost Dale byly vyhodnocovany prostoroveé aso-
prostoroveé vztahy uvnijednotlivych porost pro lepSi pochopeni fungovani proces
utvaejici danou strukturu. Pro tyto analyzy byla paa jiiarova korelani funkce a Morarnv
index. Pirodni horské smrkové porosty jsou v obou regiondch ovliv ovany stedn
silnymi a silnymi naruSenimi, které do jisté migymehronizuji v prostoru iase a nevytva
tak vyrovnany stav odumirani a odtani. Jak na Sumamvtak v Rumunsku byla nalezena
spojitost reaktivnich obdobi s historicky zaznanmgmai silnymi v try, které do urité miry
té synchronizovaly mezi danymi regiony. Z pohledaloploSsného mitka byla nalezena
prostorova struktura jedins obdobnym kem dorostu do 1,3 mi vstupu do zapoje o
velikosti adov desitek ar. Prostorové vztahy na vSech trvalych vyzkumnycttipch na
Sumav se nelisili od nahodného rozmist, pravd podobn d le itou roli v poslednich

desetiletich hraly v danych porostech narusenimsimg/znam mlo kompeti ni proe ovani.

Kli ova slova: dynamika lesa, smrk ztepily, dendroedi@lonaruseni porostp irodni lesy



Temporal paterns and spatial structure of mountainspruce forest

Abstract

Following the recent large-scale spruce bark beettbreaks in mountain spruce
forest in the Bohemian Forest National Park, mamgstjons concerning their natural
disturbance regime have arisen. Mountain Norway@pPicea abiesforests are driven by
small scale and large scale disturbances withrdifteseverity in Central Europe, therefore it
is difficult to understand its influence on stanllly. objectives were to quantify the temporal
and spatial pattern of the disturbances at thegsidtlandscape level in National Park Sumava
in core zone ,Trojmezna“ and in two localities inmRania. For reconstruction of disturbance
history dendroecological methods and spatio-temsbasistics were used. We reconstructed
the age structures and disturbance chronologiesdi@s dendroecological approaches
indicating disturbance events: 1) abrupt increaseadial growth and 2) gap recruitment.
Spatio-temporal patterns of trees in all permasardy plots were identified by Moran’s |
and pair correlation function. The old-growth maintspruce forests are mostly influenced
by disturbances with moderate to high severitytinag areas. These disturbances are more or
less temporally and spatially synchronized andotioeess of regeneration is not continuous
here. In the region Sumava and Romania detectéathtisices were likely caused by
windstorms. In some cases we can detect synchirpbieiween these two regions. In all
permanent study plots the similar spatio-tempoattigon was detected. The patches about
hundreds of m? were detected. In all permanentygtlats random spatial patterns were
detected. It showed, that probably the mortalityresxted with disturbances is more

important in these plots.

Key words: Forest dynamics, Norway spruce, Dendrogy, Disturbance regime; Old-

growth forest
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len ni prace

Prace obsahuje dwhlavni asti. Prvni asti je rozbor problematiky a sklada se
z literarni reSerSe, hlavnich ciprace a metodiky prace. Tatast je zakorena seznamem
pou ité literatury. Druhou asti jsou vlastni vysledky. Vysledky jsowedlo eny formou
v deckych lank . Dva lanky ji byly publikovany v odbornych periodikaandva jsou ve
form manuskriptu. Prvnilanek ,V kovéa a prostorova struktura horského smrkovéhouvesa
l. z6n ,Trojmezna“ v NP Sumava“ shrnuje porostni charektéy na dvou trvalych
vyzkumnych plochach na Sumawbruhy manuskript ,Historie naru$eni aso-prostorova
struktura horského smrkového porostu v |. zBiP Sumava“ shrnuje poznatky o re imu
naruSeni f porost a zam uje se na mitko jednotlivych strom uvnit porostu. Teti lanek
,Disturbance history of an old-growth sub-alpiPieea abiestand in the Bohemian Forest,
Czech Republic* analyzuje historii a re im naruSpofost na doasné vyzkumné ploSe ve
stejné lokalit jako pedchozi lanky. tvrty rukopis ,Landscape-level variability in histcal
disturbance in primarficea abiedorests of the Eastern Carpathians, Romania“ vigbodje
historii a re im naruseni horskych les Rumunsku na porostni i krajinné arovni. Do jisté
miry ma tento manuskript podobné zaemi jako teti lanek a svou navaznosti zvysuje
vypovidajici hodnotu a mo nost zobear n kterych poznatk, které jsou spolaé pro oba

lanky.



1 Uvod

Horské smriny jsou dnes v eské republice (R) a celé sedni Evrop velmi
diskutovanym tématem. Patnezi mén prozkoumany typ lesa diky horSi dostupnosti,
menSimu hospodskému zajmu a také obecm Evrop diky malému ploSnému rozsahu
neovlivn nych horskych smrkovych lesV poslednich rkolika desetiletich sledujeme
velkoplosny rozpad horskych snmr vlivem v trnych naruSeni a navyseni populace
podkorniho hmyzu na Sumaw v Tatrach. Nyni vyvstava otazka, zda jsou tgikaplosné
rozpady pirozenou souasti danych ekosystémjestli také byly souasti pirodni Sie
variability naruSenii jsou ji za touto Sii variability a maji bli e k velkoploSnym rozpaoh
horskych smrin po vysokych imisnich zaich v Krusnych i Orlickych horach. Ve sédni
Evrop je ve vSech ekosystémech znatelny vliv lidskéosti, a ji p imy inepimy, co
velice zt uje studovani pirodnich proces AvSak pokud doka eme definovat historické
pozadi antropogenninnosti, Ize ziskat cenné informace i z takovykbsystém. Myslim
si, e je poteba takové zmrmy dobe poznat, ne li ped nimi zavirat a.

Mezi hlavni cile moji prace bylo poznani struktarhistorie naruseni podnich
horskych smrkovych lesna Sumavv I. zén ,Trojmezn&“ a na dvou lokalitach
v severovychodnim Rumunsku agp t tak k poznani dynamiky danych ekosystémale
v textu je slovo grodni les u ivano jako termin dle terminologie ¥ysand Horta (2003).
Lokality z rumunskych prodnich horskych smrkovych leslou i jako srovnani a fpadn
ov eni pro obecrjSi zav ry studie. Pro analyzu dat byly vyu ity dendroekgitké metody,
které s jistou pesnosti doka i rekonstruovat re im naruSeni akalik staleti zpt, do doby,
kdy antropogenni vliv na horské smrkove lesy nédlylveliky. ZjiS toval jsem, jestli se
spole enstva horského smrkového lesa obnovieswelkoplosny rozpad, jak je mo né
pozorovat dnes (Zielonka et al. 2009, JonaSov&aach 2004)i byla dive b na dynamika
p es maloplosné skupinky, jak je popisovana nEprpe em (1989) anebo je to kombinace
obou mechanismjak popisuje horské porosty v Severni Americe Weaitaal. (2005).

Poznatky o historii naruSeni a celkové dynamice@soljsou nezbytné
pro vytvo eni ramce hospodeni jak v lesich hospodéych, kdy pstovani s ohledem
na re im naruseni inasi mensi Usili, tak v lesich zvlastnihoami, i lesich ochranych, kde

je v ur itych p ipadech &douci minimalizacé vylou eni lidského vlivu.



2 Literarni reSerse

2.1 Smrk ztepily v Holocénu - jistota je neustala zna

P ed 10 000 lety nastala velka zna, kdy se zalo klima nahle oteplovat, zal
ustupovat pevninsky ledovec a s jeho Ustupem nagtlg teplejSi doba meziledova
(Severinghaus and Brook 1999, Birks and Ammann R@rk ztepily ve sedni Evrop
p e kaval drsnou periodu doby ledové v Karpatech, weheyni asti Alp a severozapadni

asti Dinarskych hor a té =tala pravdpodobn mala heterozygotni populace smrku
ztepilého i vijini asti R, ktera se pravghodobn stala zakladem pro porosty horskych
smrin v jini a zapadni 4sti R a ostatni pohdbyla nejspiSe postuprkolonizovana
z Karpatského refugia (Latalowaa and van der Kz, Tollefsrud et al. 2008). Vznych
periodach klimatickych znm Holocénu (McDermott et al. 1999) se populace sk Uzemi

R m nila. Dochazelo k migranim vindm a kompetnim interakcim s ostatnimi druhy a
r znému zastoupeni@vin (Jankovska 2006). Tento slo ity vyvoj lesnigtole enstev je
neustale ovlivovan pirozenymi narusenimi (Frelich 2002). Pojdbyl proces pirozeného
vyvoje lesnich spolenstev ovlivovan lov kem - jak pimo (nap. t ba, pastva), tak
nepimo (nap. lov zv e, emise) (Pokorny 2005, Jelinek 2005, Saktva et al. 2007,
Vacek and Leps 1996, Vacek et al. 1999, Nkai 1957). V dne3ni dohje pirozeny vyskyt
horskych smrin v R vyslednici pedchozich procesa je korigovan v ni Sich polohach
kompetin siln jSim bukem a shora je omezovan klimatickymi podramk(Tjoelker et al.
2007, Husova et al. 2002). Na zaklayych biologickych vlastnosti je smrk \R zonaln
rozSien v nejvyssich horskych polohéach tzv. klimatick&orska smrina®, kde vytvai
p evan isté smriny a s klesajici nadmskou vySkou pechazi do smiSenych porosa
upln ztrati svoji kompetini silu a jeho ptomnost se omezi na azonalni vyskyty
na podmaenych stanovistichi stanovistich se slabvyvinutym p dnim profilem tzv.
.edaficka smrina“ (Husova et al. 2002). Av3ak tento stav nemiegkay a s mnicim se
klimatem (Salinger 2005, Steffensen et. al 2008)Seehna lesni spolenstva dale vyvyjeji a
vyvijet budou (Lindner et al. 2010).



2.2 Dynamika lesa - od sukcese po naruSeni

Dynamiku lesa Ize popsat jako proces, kdy doché@zrkn struktury lesniho
spole enstva v ase (Oliver and Larson 1996). Tradi se dynamika porostpopisovala
pomoci sukcesnich stadii, kdy byla pro jednotlitgievist dana asov uspoadana stadia
(Watt 1947), ktera zénala primarni sukcesi a kdla vyvojov nejvysplejSim stadiem —
klimaxem (Korpe 1989). Vyvoj stadii mohl byt prusen narusenim ags sekundarni
sukcesi opt ekosystém dospke stejnému zave nému typu lesa (klimaxu) (Korpe. 989).
NaruSeni se [iliS nestudovala a brala se spiSe jako anomalgejlie asta udalost, ktera
nastartovala sukcesni proces odatlku (Johnson and Miyanishi 2007). Sukcesistpp
p edpoklada dlouhotrvajici stabilitu stanovigtproces probihajicich na sledovaném mist
(Johnson and Miyanishi 2007). AvSak sasné poznani klimatud@nsen et al. 2006,

Young Matura
JP (BS,RP) |- - JP B REY |- Old Wery Old
Matrix * \ Matrix ",
‘ e er. e BF, PB, BS
JP-0A (FE) BS, WC (R . FB, Ba,
\. JP-OA (PEE || Mosaic- - P\ e (P, RP)
'l\ Mosaic Mixture osaie: .
\ 4’ I Mixture Mixture
\ 0A (PR} :-__._h__ (o1 |_PB]
Matrix Matrix

Obr. is. 1.Sukcesni a vyvojovy diagram lesa v podminkachiditth se borealnimu lesu v severni Minesot
ve Spojenych statech americkych. Velké Sipky znagotrajektorie vyvoje a samed ni porost. Malé Sipky
znazor uji trajektorie zpsobené exogennimi silami (naruseni) popsanymi ingeh prvcich. BRicea
mariang PBBetula papyriferaWC Thuja occidentalisBF Abies balsameaQA Populus tremuloidesRPPinus

resinosa JPPinus banksianagFrelich and Reich (1995)

IPCC 2007, re imu naruseni (Frelich 2002, Picket and WHi€85) i vlivu lov ka
(Santr kova et al. 2007, Vacek and Lep$ 1996) tuto podmnkis nepodporuije.
S rozvojem poznani dynamiky ekosystédoslo i k vyvoji teorie sukcesniho vyvoje a mnoha
sukcesnich modeljako nap. model cyklicky, paralelni, divergentni, konvergeni
individualisticky (Frelich 2002).

Od sedmdesétych let 20. stoleti ekologov@kad raz ovat vyznam naruseni

v ekosystému (White 1979) a zdi naruSenim pkladat stale vtSi vyznam. Vznikaji tak
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slo ita schémata, kde se vyskytuji vSechnippdy sukcesnich modeh r zné pechodniky
p es naruSeni, které alternativthospji k r znému stavu,i zde m eme nalézt i trajektorie
vedouci do ,nezndma"“ (napbr. is. 1). V souasné dobjsou tyto modely nepst ji
pou ivané pro popis dynamiky, kdy vliv naruSeni st@ny vyznam jako sukcesni procesy
(Frelich and Reich 1995). Pro popis dynamiky se fd@xvSech grodnich i antropogennich
initel zahrnuje do konceptuipodniho rozsahu variability (Landers et al. 19%%)dle
Johnson and Miyanishi (2007) se tyto modely stéaii n ov itelné a neurité a teorie
sukcesnich trajektorii se stava problematickoungoh and Miyanishi (2007) ipominaji, e
tento pistup je pilis obecny a navrhuji popisovat dynamiku ekosyst@muze pes procesy
narusovani, kdy je nutné znat ate ni ekologické procesy, dale efekt naruSeni nateoni
pr b h proces a vysledkem by m byt popis vyslednic obou procea jejich vazby a
zesilujici i zeslabujici efekt. AvSak fstup, kdy se bude popisovat dynamika od jedné
udalosti po vyvoj k dalSi je zatim na a#ku cesty, kterou se bude tento obor praedobn

ubirat.

2.3 Ekologie naruSeni a re im naruseni

Naruseni je podle Siroce u ivané absolutni defiioen rn  diskrétni udalost vase,
ktera porusi strukturu ekosystému, spefestva i populace a také zmi dostupnost ivin a
p dy nebo fyzikalni prosedi (Pickett and White 1985). Souhrn vSech narugégjich
interakce pro danou dobu a Uzemi se nazyva re imSeai (Frelich 2002). V soasné dob
se na dynamiku lespohli i jako na mozaiku ploSek vzném vyvojovém stadiu (nap
dle popisu Oliver and Larson 1998), které se vyivije posledniho narusSeni. Na naruSeni se
nahli i jako na b nou sou ast dynamiky lesa (White 1979). Je to mozaika dokeere byly
r zn narudeny vase a prostoru (Picket and White 1985). PloSky @leom pekryvat a tvoit
rozmanité interakce (Turner et al. 1993, Bebi e2@03). Podle Frelich (2002) vytidlana
stadia mozaiku v krajin ktera m e mit stabilni strukturu, nestabilni strukturu
nepravidelnou strukturu, podle toho, jaky zde fyage im naruSeni. Toto rozteni je
vzta eno k asu, hlavn u stabilni struktury (platnost nam kolik stoleti), kdy m eme
popsat re im naruSeni, ktery se pravidetipakuje a u nestabilniho re imu nelze popsat
jeho chovani (Frelich 2002). Dynamika porosé dnesasto popisuje pomoci
generalizovanych poznatikdendroekologickych studii za pomoci pramych jako je
frekvence, sila, intenzita a ploSny rozsah naru@eeiich 2002, Splechtna et al. 2005, Nagel
et al. 2007, Zielonka et al. 2009).
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NaruSeni maji velky vyznam pro ekosystémy v roztyahiprostorovych aasovych
Skélach a jsou jejich trvalou sa@sti (Picket and White 1985). Vytedi p edevsim
rozr zn nost ekosystém ktera se vyviji i po samotné udalosti (JonaSavhRrach 2004,
Fischer et al. 2002, Kulakowski and Veblen 2003rudeni se zda byt hlavni silou uejéci
strukturu a slo eni ekosystémovliv uje kompetici a dalSi procesy. Naruseni hraje
vyznamnou roli pro udr eni biodiverzity (Klennerdarsenault 2009, Didion et al. 2009).
NaruSeni umo uje pe ivani i navySovani etnosti jednoho druhu na ukor druhého (Meunier
et al. 2002, Woods 2004). Rné druhy reaguji zn na naruseni v jednom ekosystému a tim
p ispivaji ke zvyseni resiliencéalker et al. 1999), co je schopnost systému aisamt
naruSeni. R p ekro eni resilience dojde k echodu do jiného stavu rovnovahy
(Ludwig et al. 1997). NaruSovany systém se stavd méchylny na zmmy prostedi a je
schopny pru n reagovat na nasledna naruseni v jistém rozsalmuenaruSeni. Naruseni je
podle definice Picket and White (1985) popsano swhlosti, trvanim a rozsahem, které jsou
relativizovany k rozmru zkoumaného ekosystému (obs. 2). Déle tento autor rozdje

naruSeni do dvou

\ Abruptness

High \
‘t S
1 I
\! 1
N i
) 1
«© 1
£ ;
R=) ]
m |
I
| I_D_“?I'E"_ i Magnitude
R
Low

t  Time

Disturbance
Obr. is. 2.Test definice naruSeni: nahlost (Abruptness)nir¢gBuration) a rozsah (Magnitude)
(White and Jentsch 2001)

t id rozsahu. Tida I. je charakteristicka mensi intenzitou nariidgemnozrnou
skupinkovitou dynamikou a pro Il.itlu jsou charakteristické velkoplo§éi naruSeniteré
jsou zp sobené vyhradnvn jSimi vlivy s velkou intenzitou naruseni. Obdolozd luje
naruseni Oliver and Larson (1996) na velka, kdy sdstranny vSechny stromy a nha mala

12



naruseni, kdy jsou odstramy jen nkteré stromy z porostu. Frelich (2002) vyliSuje
mezi t mito extrémnimi polohami dalSi typ naruSeni podjeh intenzity: a) narusSeni
s velkou silou (severitou) — odstrani v tSiny Urov ovych i podurovovych jedinc (nap.
ohe ), b) naruSeni se sidni silou (severitou) - odstrari n kterych Urovovych i
podurov ovych jedinc (nap. vitr, t ba), ¢) naruSeni s nizkou silou (severitou) - caisni
jen n kolika arov ovych i podarovovych jedinc (nap. vypadnuti jednoho stromu ze zapoje,
vyb rnat ba). Dadle m eme naruSeni dit dle toho, co je zpsobuje nap senescence, vitr,
ohe , r zné patogeny atd. (Frelich 2002, Holeksa and Ckb@R&01, Kulakowski and Bebi
2004,Schroeder and Lindelow 2002

A koli studium jednotlivych naruSeni jelé ité, pro porozumni naruseni
z ekosystémového pohledu je nutné zkoumat re imi$eni (White and Jentsch 2001). Re im
naruseni je jednim z hlavnich faktarytva ejici strukturu mozaiky jednotlivych vyvojovych
stadii (Frelich 2002). Re im naruSeni je popisodanhem naruseni (viz. vySe), prostorovymi
charakteristikami (plocha, tvar a rozlo eni v piasf), asovymi charakteristikami (trvani,
frekvence, interval navratu a perioda obratu), abesn (intensita a sila), specifikami
(vzajemneé vztahy naruSeni s ostatnimi faktory; wigyay, velikostnimi idami, krajinou...) a
synergii (interakce mezi naruSenimi) (Frelich 208@usa 1984). Prostorové charakteristiky
udavaji velikost a tvar naruSeného Uzemi, kter& wganusi byt naruSeno rovnom , kdy
m e dojit k odstranni nap. jedné spojité skupinky 10% stroma porostni klenby,i
k odstranni 10 % strom nahodn rozmistnych v porostu, nebo k rovhommému poskozeni
10 % biomasy ze vSech stroma celé ploSe (Ulanova 2000)asoveé charakteristiky udavaiji,
jak dlouho trva naruSeni, pn rnou dobu od jedné udalosti k druhé jako intengalratu a
frekvenci jako poet udalosti bhem dané doby (Frelich 2002). B itou charakteristikou je
rozsah naruseni, ktery je dan intenzitou, kteedgtavuje velikost sily gobici na danou
plochu v ase a silou, kterd ukazuje na dopad na ekosyst@m (o et usmrceny stromn)
(Frelich 2002). Velmi dle ité jsou vztahy naruSeni sznymi faktory, jako je topografie
(gradienty prosedi i vliv r znych krajinych tvar; Veblen et al. 1994, Rowland et White
2010), klima (Payette et al. 2001, Turner 2010¥gp(Clinton and Baker 2000, Samonil et al.
2010), charakter porostu (Aakala et al. 2009). \Vglotstatné a slo ité jsou té interakce
mezi narusenimi, naprozsiovani existujicich mezer v zapoji v horskych jefditych
porostech (vytvenych pedchozimi naruSenimi) je praygbdobnjsi, ne vznik novych
mezer (Runkle and Yetter 1980leksa and Cybulski 2001R zné ekosystémy reaguji
rozdiln na narusSeni, napreakce stinomilnych dvin na uvolnni korunové klenby je jina

ne u sv tlomilnych devin (White et al. 1985). Tyto charakteristiky m@au naruseni nam
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pomahaji pochopit efekt naruseni v jeho slo it@stiaslednou reakci ekosystému, avsak
zkoumané prormné musi byt relativizovany k velikosti ekosystéralbychom mohli ziskat
obecné zavy (White and Jentsch 2001). Nafrekvence naruseni by ta byt vzta ena

k délce ivota zkoumaného organizmu, co umo ni penani mezi ekosystémy a

formulovani obecrjSich zavr o historii naruseni.

2.3.1 Poznatky z horskych smr in

Z koncepce sukcesnich stadii vychazi i teorie \alka malého vyvojového cyklu lesa
podle Korpea (1989) a Korpe et al. (1991). Korpeg(1989) popisuje velky vyvojovy cyklus
lesa jako postupny vyvoj od lesdgravného, pes pechodny, k zauwe nému. Vrcholem je
stabilni klimaxovy porost zave ného lesa s vyrovnanou mozaikou fazi malého vy\éjov
cyklu (stadium dorstani, optima a rozpadu s jejich fazemi) viz. ofs. 3. Jednotliva stadia
malého vyvojového cyklu se mozaikovit idaji ve skupinkach o velikostdov desitek ar
a hektar a vytvai vyrovnany stav obnovovani a odumirani na plochadbv desitek
hektar (Korpe 1989).

Naruseni porostu bylo v danych porostech vnimakwo ijgicia ni sila posunujici cely
vyvoj na po atek velkého vyvojového cyklu (patek sekundarni sukcese) (Kord®389).
Podle Korpea (1989) i Michala (1983) jsou k rozsahlému rozpaéchylnjSi porosty
v ni Sich polohach, kde je delSi stadium optimakterém jsou porosty ohro ejsi.
Nevyhoda této prace spoa ve sledovani porost ramci pouze rkolika dekad a
na plochach, které byly vybrany pro svou bohatoukstiru, kterd byla dve brana jako
hlavni znak prodni hodnoty lesnich ekosysténZ toho plyne, e jsme ziskali jen velmi

kratky asovy snimek dynamiky porostu na subjektivgbraném mist
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Obr. is. 3.Dynamika horskych smin na Slovensku dle Korpa (1989)

V sou asné dob se dynamika porost asto odvozuje z generalizovanych poznatk
dendroekologickych studii re imu naruSeni za ponmoim nnych jako je frekvence, sila,
intenzita a plosSny rozsah (Splechtna et al. 20@gdNet al. 2007, Zielonka et al. 2009), které
umo uji hlubsi pohled do historie porogfiLorimer 1985), ne opakované inventarizace a
z nich vychazejici sukcesni trajektorie (Kord®89). Hlavni typ naruseni leg mirném pasu
Evropy je vitr (Frelich 2002, Schelhaas 2003, Korp@89), dalSim typem naruSeni horskych
smrkovych les st edni Evropy je lyko rout smrkovylps typographus..), ohe, laviny
(Kulakovski and Bebi 2004, Holeksa 2001), houbyraktery p ipadech dochazi k odumirani
vlivem stai (Korpe 1989, Holeksa and Cybulski 2001, Holeksa 20014n7a je také
spojitost napadani ivych jedincsmrku pi zvySené populani etnosti lyko routa smrkového
s v trnymi naruSenimi (Schroeder and Lindeléw 2002,a08land Bjonstard 2006). Do jisté
miry maji vliv i imise (Vacek 1990, Vacek and Leff96). Z nejnovjSich studii se
dozvidame vice o vyznamu silnych velkoploSnych &ani, které v minulosti nebyly iis
popisovany. Zielonka et al. (2009) popisujest edn a siln intenzivni naruSeni, které
ovliv ovali dvousetlety vyvoj horského smrkového poraspim si modinu ve Vysokych
Tatrach. Cela zajmova plocha 100 ha byla ovinanjednim velkoploSnym narusenim

zp sobenym vtrem. DalSi velkoploSné naruseni se vyskytlo nasaiBrislé plochy. Teti
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naruseni mo vliv na mensich nespojitych ploskach. Tentomenaruseni ppomina
kombinaci velkoploSnych naruseni s maloplgSimi ve studii Worall et al. (2005)

v horskych jehlinatych lesich Severni Ameriky. V praci Holeksy le{2007) je zachycena
nevyrovnanost obnovovani novych stroma ploSeadov n kolika kilometr tvere nich v
p irodnim horském smrkovém lese Boa. Obnova se zde prapddobn uvol uje a po
velkoploSnych rozpadech porost odr stani nové smrkové generace je blokovano hornim
korunovym patrem, které musi byt prapddobn siln rozvoln no, aby umo nilo odrstani
obnovy. Obdobny stav byl zji%t na dvou jednohektarovych plochach na SunfBa e et al.
2009). Maloplosné a stdn velké naruSovani horskych smrkovych porgstpopisovano

v pracech Korpe (1989), Holeksy and Cybulski (2001), Kathke amdeheide (2010).
Holeksa et Cybulski (2001) a Worall et al. (200fstti, e menSi otevené ploSky v zapoiji
jsou spiSe roz&vany nejastji v trem, ne by vznikaly nové mezery v zapoji. Podle
dosavadnich zjisShi m eme p edpokladat Siroky rozsah tymaruSeni v ramci re imu
naruSeni v horskych sninach.

Svoboda (2008) pdklada hypoteticka schématamé struktury horskych smrkovych
les na zaklad rozdilnych re im narusSeni, kdy bu a) intenzita a frekvence naruseni
nedovoli vyvoji pln strukturovaného pralesovitého porostu (oks. 4a) (Holeksa et al. 2007,
Zielonka et al. 2009), a nebo b) intenzita a freloeenaruseni dovoli vyvoji pin

strukturovaného pralesovitého porostu (oks. 4b) (Korpe 1989).
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2.4 Metody zkoumani historie naruseni porostu

V p edchozi kapitole bylo nastino, jak funguje re im naruSeni a jednotliva narusen
z eho vyplyva slo itost a obti na definovatelnost bigmiky lesnich spolenstev.

V sou asné dobje pro popis fungovani lesnich spaastev hojn pou ivany koncept
historie naruseniHoster 1988, Frelich and Lorimer 1991, ZielonkaleR009. Frelich

(2002) zdraz uje vyznam celistvosti obrazku o daném ekosysténta,z nkolika zdroj .
Fosilni nalezy v podobpylovych analyz, které nam vypovi o slo eni vegeta prb hu
staleti, nkdy a tisicileti, zpt (Jankovska 2006). Velmi tk ité jsou té pisemné historické
zaznamy o vlivu lov ka ivyskytu pirodnich narusSeni (No icka 1957, Brazdil et al. 2R0
Pro zkoumani vyvoje porostu jsou velmi u iteé letecké a satelitni snimky (Fox et al. 2000,
Hajek and Svoboda 2007). O naruSeni vypovidagikgini zm ny terénu, nap mikroreliéf

zp sobeny vyvratyClinton and Baker 2000Nedavné naruseni ne prozradit t&é vyskyt

sv tlomilnych devin v porostu (Coates 2002). Dobrym znakemenbyt i p itomnost a
struktura mezer v zapoji (Runkle 1992). A jako pdsli zmi uje analyzu letokruh(Foster
1988, Frelich and Lorimer 1991, Rubino and McCa&h894. Do zminné posledni kategorie
m eme zaadit popis vkové struktury a popis radialnihoip stu.Je patrné, e vypovidajici
hodnota vkové struktury utv@&na mnoha faktory je pro popis historie naruSeskudabilni
(viz nasledujici kapitola ,\kova a prostorova struktura®).

Velice d le itou charakteristikou historie naruSeni je sezigradialni r stova zmna
(Frelich 2002) jeji dynamika je ovliv ovana vztahem mezi kem a velikosti stromu,
klimatem, endogennimi exogennimi faktory a ndhodnou variabilitou (Cd®&87). Pomoci
dendroekologickych metod vychazejicich z intengijialniho rstu je mo né odhadnout,
jestli dany jedinec rostl od mladi v otemém zapoji (Lorimer et al. 1988)byl v pr b hu
r stu uvolnn z podminek pod uzaenym zapojem (Nowacki and Abrams 1997, Black and
Abrams 2004). A to tak, e odfiltrujeme pro nas niedté signdly (klima, r stovy trend, ...)

a zvyraznime po adované signaly. Odfiltrovani neadich signal probiha asto na dvou
arovnich: a) kdy se rai radialni pir sty pr m ruji v r znych intervalech (Nowacki and
Abrams 1997), tim dochazi k ustéleni nizkofrekvevariance zpsobené klimatem, b)
kalibrace spodni hranice kritéria pro eni, zda se jedna ji o naruSeninikoliv. Jedna se
o ur eni maximalni reakce hodnoticiho procesu na dlooibé@d extrémni klimatické
odchylky, ktera je soasn minimalni hranici pro ueni uvolnni z uzaveného zapoje
(Splechtna et al. 2005, Black and Abrams 2003)aBovany signal by nh zachytit

vypadnuti jednohoi vice strom ze zapoje, kdy dochazi k uvotri r stovych podminek pro

18



okolni potlaené stromy a k obvyklému nadhlému, intenzivnimuaaobtrvajicimu narstu
radialniho pir stu uvolnnych jedinc (Black and Abrams 2003, Fraver and White 2005a).
K detekci uvolnni p i naruseni zapoje bylo vytveno b hem poslednich dvaceti let mnoho
technik, které jsou shrnuty v praci Rubino and Mt®Ba(2004) a nkolik dalSich jest od té
doby pibylo (Black and Abrams 2003, Druckenbrod 2005 yEraand White 2005b,
Thompson et al. 2007).

Pro popis intenzity a frekvence naruSeni porostase se pou iva chronologie
naruSeni, ktera vyjadje relativni rozdleni vstupu jedinc do z4poje. Vstupnimi informacemi
jsou uvolnni jedinc z podminek uzaeného zapoje, vznik jedinc rostoucich v oteeném
zapoji po cely svj ivot. Ti nam detekuji pitomnost naruseni (Frelich 2002, Black and
Abrams 2003). Intenzitu naruSeni odhadujeme padigivnino potu, asové a prostorove
synchronizace jedincindikujicich naruSeni vzta ené k po jedinc , ze které se vytvadana
analyza v dané dekadFrekvenci naruSeni odhadujeme podle vyskytu irctheozd leni

jedinc indikujici naruSeni vase.

2.5 V kova a prostorova struktura

V kova struktura porostu je vyslednici natality a tality strom . A tyto procesy jsou
Uzce spjaty s re imem naruSeni (Frelich 2002),\kteyl popisovan vyse. Jak je pestry a
komplexni re im naruSeni, tak bohaty je i vyskyznych v kovych struktur porostu (Ulanova
2009). V kova struktura porostu obraceného pismene J jekggiro porosty, kde dochazi
k dlouhodobému velmi jemnozrnnému vzoru narusov@iosSe (Kuuluvainen et al. 1998,
Hofgaard 1993) a na druhé strga jednovKky porost, ktery je formovan jednou velmi
intenzivni udalosti. Mezi tnito extréemnimi vkovymi rozd lenimi je mnoho pechodnych
rozd leni (Shorohova et al. 2009), které jsou vy&rgy r znymi re imy naruseni (Worall et
al. 2005). Vk je spiSe dopkovou informaci, ze které se sklada mozaika SirS@alvislosti.
Lorimer (1985) pova uje jednoznaou vypovidajici hodnotu kového rozdleni pouze
u stejnovkeé struktury, ktera doklada naruseni s velkou siten, ktera usmrti vSechny
stromy na dané ploSe (naphe ). AvSak z vkového rozdleni Ize vy ist mnoho zajimavych
informaci, jako je délka obnovni doby jedné kohppty et v kovych kohort (vrchol
rozd leni), doba bez ftomnosti obnovy (Vacek 1981, Splechtna et al. 20@5da et al.
2010).

V k lze odhadovat pomoci vztahu ejni tlousky a v ku (Stewatrt et al. 2003, Janda

et al. 2010). AvSak tato metoda ma své omezenasxiahilit radialniho rstu v kompetinim
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prostedi (Niklasson 2002, Vacek 1981). Daldsto u ivanou metodou je pitani letokruh
u d evin, které rostou v oblastech se sezénni prdinosti klimatu (Drapela and Zach 1995).
U této metody je nevyhodou vyska nad zemi, ve kdetékujeme Kk, nebo se asto
pro ziskavani profilu kmene ziskava vzorek vrtaRimsslerovym nebozezem a zde je
nasnad vrtat ve vysi 1,3 m nad zemi (zwbdu ergonomickéhoj z d vodu sni eni
pravd podobnosti vlivu hnilob a kenovych nabh ). AvSak odhad skut@ého vku
vykli eni jedince je velmi obti ny (Niklasson 2002), prate vkova struktura zjednodusen
prezentuje pro vySku ve které byla zjish (Splechtna et al. 2005, Fraver and White 2005a).
Posledni metodou zjidti v ku jedince je poitani peslen, avSak tuto metodu je mo né
vyu it s dostatenou pesnosti pouze u mladych jedinc
V R neni pili§ mnoho studii zabyvajici se studienkavé struktury horskych
smr in. Vacek (1981) studoval ovou strukturu autochtonnich srirr v KrkonoSich
na vysSkovém transektu, kdy v nejvySsi poloze ol@20 m. n.m. popisuje rozvolny porost
pod hranici lesa segmi relativn rovnom rn rozmistnymi v kovymi kohortami, kdy
nejstarsi jedinci dosahuji 230 let. Ostatni ni éopmé plochy jsou charakterizovany dwi
vyrovnanymi vyrazn odd lenymi v kovymi kohortami, i vyraznou kohortou mladych
jedinc s vyrazn odd lenou malo poetnou kohortou starSich stroWacek (1981). Z prace
Janda et al. (2010) vyplyva, ekova struktura porostv , Trojmezenském pralese”
na Sumav se velice podoba prvrpopsané strukte ve studii Vacka (1981). Kdy neme
nalézt dv a t i kohorty, které jsou vicemémovnom rn rozmistné v ase, a na prvni
polovinu minulého stoleti, kdy doSlo k vyraznémiklesu dor stani novych jedinc
Stejn jako v kova, tak i prostorova struktura je spise pomoart@mrakteristikou

pro vysv tleni histrorie naruSeni. V mnoha studiich se wa kombinace prostorovasove
distribuce v kombinaci s chronologii naruSeni, &tee té asto penasi do prostorového
rozm ru (Splechtna et al. 2005, Fraver and White 200Ba)storova struktura jegva n
formovana stanoviSi (Ba e et al. 2009, JonaSova and Prach 2004), naruS@riatich
2002) a kompetnimi vztahy (Das et al. 2011). Kompeti vztahy je nejlepsi studovat
na nejjemnjSim m itku, kdy mame zachyceny pozice jednotlivych stromr znych

asovych obdobi a pdpokladame, e pfungovani kompetice dochazi ke am prostorové
struktury od shlukovité k pravidelné (Das et al12p
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3 Metodika a Cile

3.1 Cile prace

Velkoplodny rozpad horskych smrkovych porosa Sumav a v Tatrach pnasi
mnoho otazek. Jak se mme pesvd it z literarni reSerSe. Vyznam naruSeni jak
velkoplosnych, tak maloploSnych na dynamiku porgstvelky, proto je dle ité poznat
historii naruseni, ktera probla v danych porostech. Pro obgénpoznani fungovani
naruseni v horskych sninach byla studie roz&na i na dalSi lokality v
severovychodnim Rumunsku.

Mezi hlavnimi cili mé prace bylo poznani historeguseni horskych smrkovych les
na Sumavyv I. z6n ,Trojmezna*“ a na dvou lokalitach v Rumunsku za poistrukturalnich
znak a pisp t tak k poznani dynamiky danych ekosystéiro lepsi poznani historie
narudeni jsem se rozhodl studovat horské isipna Sumav na dvou Grovnich — na drovni
jedinc (maloplosné mitko) a na urovni porostu (stdn velké m itko). Pro pozorovani na
arovni jedinc byly vytvo eny ti trvalé jednohektarové vyzkumné plochy (TVP) a pro
pozorovani porostni Urovrbyla zalo ena dvacetihektarova égsné vyzkumna plocha
(DVP). V Rumunsku bylo pou ito sledovani naestnim m itku (porostni m itko) obdobn
jako na DVP na SumayNa prvni lokalit bylo vybrano pt porost v Narodnim parku
Calimani a z toho jeden souvisly celek o rozlozénd@ ty i mensi fragmenty. Ve druhé
lokalit byl vybran jeden souvisly porost o rozloze 10V Hirodni rezervaci Giumalau.

Cilem disertani prace bylo:

1) Popis historie naruSeniippdnich horskych smrkovych lesa Urovni porostu
(stedn velké m itko) na Sumavna dvaceti hektarové dasné zkusné plose (DVP).

Zji$ oval jsem, zda se tato spodmstva obnovovala es velkoplosny rozpad, jak je mo né
pozorovat dnes, byla dive b na dynamika pes maloplosné skupinky, jak je popisovana
nap. Korpe em (1989). Nebo je mo na kombinace oboippd , kdy kombinace
velkoplosnych a maloplosnych naruseni popisuje Wetal. (2005) v Severni Americe v
horskych jehlinatych lesich. Pro velkoploSny rozpad jedpoklad synchronizace jedinc
ukazujici na udalost naruSeniase i prostoru a pro rozpad v jednotlivych skupafkig tento
proces heterogenni ase i prostoru. Pro vyrovnany stav odumirani a ebwéni porostu by

m la byt patrna vyrovnana kova strukturai struktura pipominajici obracené pismeno J a
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pro velkoplosny rozpad bychom fnnalézt jednovrcholoveé rozéeni bli ici se Gaussovu
rozd leni.

2) Analyza historie naruSeniipodnich horskych smrkovych lesa trovni
jedinc (maloplodné mitko) na Sumav. Kdy jsem zji§"toval, zda se tato spaastva na
t ech jednohektarovych trvalych vyzkumnych plochatWiR) vyvijela stejn jako porosty ze
stejné lokality z cile 1. Pro vyhodnoceni tohote by m la platit obdobna pravidla jako v cili
1, avSak navic zde neme Iépe pozorovat jemnou strukturaso-prostorovych vztahP i
jemném skupinovitém charakteru naruseni porostthdiy mli detekovat hloukovity vzor
novych jedinc a pi velkoploSném naruSeni by adny vzor ndryt vyznamny. Na zaklad
pozic jednotlivych jedinc na TVP byly zkoumany vnibi vztahy v porostu a jejich zmy za
posledni desetileti. Pokud se prostorova struktaorastu vyviji od slukovitého ps
pravidelny k ndhodnému vzoru, reme p edpokladat psobeni kompethnich sil. NAhodny a
shlukovity vzor nam vypovida o pobeni mortality spojené s naruSenim.

3) Popis historie naruSeniipodnich horskych smrkovych lesa urovni porostu
(stedn velké m itko) na dvou severovychodnich lokalitach Rumun3leato cil byl
koncipovan stejnjako cil jedna. Jedna se o srovnamiqunich horskych smin dvou

lokalit(Giumalau a Calimani) a popis jejich re inmaruseni.

3.2 Lokalita

Prvni studovana lokalita se naléza v |. Z&P Sumava , Trojmezna“. Neuh&auslova
and Eltsova (2003) popisuje vebenove asti daného Uzemi rostlinna sp@estva
Calamagrostio villosae-Piceetuave spodniasti Athyrio alpestris-Piceetum
Podle typologické mapy jsou zde vyliSeny nasled8IcT — 8V, 8K, 8S, 8N a 8Y. Extrémni
klima je charakterizovano nizkou pn rnou ro ni teplotou v rozmezi hodnot 3,5 -4 °C a
vysokym uhrnem sra ek v rozmezi 1200 — 1500 mm @ef et al. 2002). Dle geologické
mapy se zde ply tvo i na chudém podlo i granitu. Na daném pokladu amydh
podminkach se vytvanej astji p dni typy — podzol, kryptopodzol a ranker (Kopk et al.,
2002) s peva ujici humusovou formou hemimor a mérmsty humimor a resimor (Svoboda
2003). V NP Sumava dochazelo od devadesatychristgadu smrkovych porostJonasova
and Prach 2004) a nasledrk postupnému rozpadu porosta , Trojmezné“ (Jakus 2002).
V sou asné dob uschla vtSina dosplych strom na Gzemi ,Trojmezné“, co bylo

zapi in no velkoploSnym napadenim stromodkornim hmyzem, na TVP a DVP bylo
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pozorovano, e usychaji a odumirajepé n jedinci pesahujici vySku okolo 6 m (osobni
pozorovani 2010).

V zajmovém uzemi byla vytvena DVP v podob tvercoveé sit o velikosti buky
100 x 100 m na ploSe 400 x 500 m, kdy delSi hrdoehy je piblin kolmé na vrstevnice.
Plocha se naléza na mirném svahu do 20° se SSziekpe vySkovém rozpi 1240 — 1340
m n.m. Plocha byla umista napi , Trojmeznou®, kdy kopiruje polohu transekiivedenych
v pracich Svoboda (2005), Svoboda and Pouska (2R@8% hodnoti tutoast jako
zachovalejsi, a dle terminologie VrSky and Hortd0@) ji Ize oznait jako les pirodni. Horni

ast je dle historickych map ozremna v obdobi po velké vidki v roce 1873 jako 41-80 lety
porost a spodniast a siedni ast jako porost starSi 120 let (Jelinek 2005). KB4 toto
velice cenné Uzemi o velikosti okolo 500 ha se hawo lidské innosti. V druhé polovin
19. stol. zde prolhla toulava maloploSna se nizkou intenzitou 1372 plm (Jelinek 2005).
P es tyto pimé antropogenni vlivy meme toto Uzemi ozné za velmi cenné s vypovidajici
p irodni hodnotou (Jaku$ 2002, Svoboda and Pousk3) 200

V zajmovém uzemi byly dale zalo eny trvalé vyzkumné plochy (TVP1, TVP2 a
TVP3) na mirném svahu do 15°, se SSZ expoziciygkovém rozpti 1215-1270 m.n.m.
TVP jsou tvercového tvaru o rozmech 100 x 100 m. Plochy byly umisy v blizkosti
spodni asti trvalych vyzkumnych ploch popsanych v pracmi&da (2005), Svoboda and
Pouska (2008).

DalSi zkoumané lokality se nachazi v Rumunsku. Kétmk v Narodnim parku
Calimani a Firodni rezervaci Giumalau na severovych&limunska. Pro tyto lokality jsme
se rozhodli na zakladryskytu rozsahlejSich fsodn cennych porostv Karpatech (Veeet
al. 2010), které jsou idealnim mistem pro zkoumanbgdnich procesjako jsou naruseni.
Vyzkum byl proveden v jadrovéasti Narodniho parku Calimani, ktery méa rozlohuQ®8a.
P irodni rezervace Giumalau je druhou oblasti o melokolo 310 ha. V obou oblastech jsme
se zam ili na p irodni porosty s dominanci smrku ztepilého, kteréde nachézeji v rozp
nadmoskych vySek 1200 — 1700 m n.m (P@wal Kern 2009). Tyto porosty jsou
charakterizovany tvrdym klimatem s pn rnou ro ni teplotou 2,4 — 4 °C a sra kami 1100 a
1650 mm. Pdy jsou velmi rozmanité, meme zde nalézt typické podzoly, kambisoli,
leptosoli i stagnosoli.

Rozmistni TVP ploch v Rumunsku bylo provedeno na zakiadstni inventarizace
p irodnich porost, kterou proved| Veen et al. (2010) a osobninzkamem zajmovych
lokalit. P i osobnim przkumu jsme se sna ili vyhledat souvislé zachovaiéopty horskych
smr in (bez patrného vlivu lidskénnosti — pastva, tba). Bylo vybrano pt porost
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v Narodnim parku Calimani a jeden souvisli poroBtivodni rezervaci Giumalau. V prvni
lokalit byl vybran souvisli celek o ploSe 40 ha (C1)yai mensi fragmenty porosb
velikosti 8 — 12 ha (C2 — C5). Ve druhé lokaliyl vybran jeden souvisly porost (G1) o
velikosti 101 ha. Tyto dvlokality jsou vzdaleny okolo 50 km vzduSnaarou a pokryvaji
Siroké rozmezi topografickych tvaa do jisté miry reprezentuji krajinou variabilitdaném
regionu. Bohu el nebylo mo né vytvd vyva en jSi sbr dat kv li nedostatku rozsahlejSich

p irodnich porostv daném regionu.

3.3 Metodika

3.3.1 Sb rdat

Obdélnikova DVP na Sumawyla rozdlena tvercovou siti 100 x 100 m na dvacet
tverc . Pomoci GPS bylo nalezeno 20 bad ujicich stedy tverc v siti. Ve vzdalenosti
25 m od ka dého sédu ve snru ty sv tovych stran byly nalezeny 4 dilbody. U ka dého

z dil ich bod (tj. celkem 80) bylo v kruhu o polomu 10 m ndhodnvybrano pt
dominantnich nebo kodominantnich stroswvysSkou nad 6 m pro odebrani vyvktur eni
radialniho pir stu.

Na TVP byly zam eny pozice strom( ivych i odum elych) s registrani vySkou nad
0,5 m pomoci technologie Field-Map. Stromy s regisii vySkou nad 2 m byly popsany
vySkou s pesnosti na desetiny metru, efni tlouskou s pesnosti na milimetry. U ivych
strom bylo také zaznamenano poskozeni koruny (hodnecbek poskozeni, vrcholovy
zlom, korunovy zlom, kmenovy zlom, ohnuti stromahradni vrchol, opakovany ndhradni
vrchol, ivy vyvrat). Déle byla zaznamenana koruhqwojekce stroms registrani vyskou
nad 4 m jako svisly pm t koruny reprezentovany alespp ti body a vySka nasazeni
koruny. Horizontalni prm t vSech korun byl vypden pomoci aplikace ArcMap 9.2, v
p ipad p ekryti korun se zapd@avala plocha jen jednou. Na plochach byla také zana
poloha vSech rozkladajicich se kmejejich pahyl se nachazel uvnitVP. Dale na vSech
TVP byly vybrany vSechny stromy s vysSkou nad 6 mgalebrani vyvrtu k ueni radialniho
pir stu.

Vybrané lokality v Rumunsku byly pkryty tvercovou siti o velikosti jedné bky
bu jeden hektari dva hektary. Uvnitka dé bu ky byl nahodn vybran bod, ktery slou il
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jako sted TVP. TVP byla kruhovéa s plochou b 000 m2 i 500 m2 pokud hustota strom
poklesla pod 500 stromma hektar. Na TVP jsme zaznamenalietni tlousky strom a
nahodn vybrali 25 — 15 nepotl&nych strom (strom, ktery nem zakrytou korunu shora

z vice jak 50-ti procent). Déle jsme ziiti vySku a korunovou projekci pi ndhodn
vybranych strom. Na TVP byly déle zaznamenany topografické charadtiky (sklon, svah,

expozice a pozice na svahu).

3.3.2 Historie narusSeni a v kova struktura

Na plochach na Sumawyl odebran z ka dého stromu @ného pro vrtani alespo
jeden vyvrt pomoci Presslerova nebozezu ve vy&enlnad zemi a v Rumunsku ve vySce 1
m. Odbr byl proveden ze strany kolmo na spédnici a v migte strom jevil nejusi pir st
(pod asti koruny s nejhustSim zavenim). V laborata byly vzorky zpracovany
standardnimi metodami (Drapela and Zach 1995). 8&ma eni Siky letokruh prob hlo
pomoci binolupy, a miciho stolu se zaznamenévacimizenim (programy PAST 32 a
PAST 4) s pesnosti na 0,01 mm. které vyvrty minuly de , pro tyto pipady byl pou it
odhad chyhbjicich letokruh a ur eni pravdpodobného \ku ve vysce navrtani stromu.
Odhad chybjicich letokruh vychazi z pedpokladu konstantniho radialnihdrpstu
chyb jici &sti, jeho hodnota je odvozena zprrovanim prvnich gi m itelnych radialnich
Si ek letokruh (Splechtna et al. 2005). Ukterych vyvrt neni mo no pou it ani tuto
metodu, a tak nebyly pou ity pro vSechna vyhodndcBro kontrolu spravnosti neni a
odstranni nedokonalosti danychipdnimi podminkami (chyhici letokruhy a zdvojené
letokruhy) byla pou ita metoda kového datovani pomoci vyznamnych roRamaguchi
1991), kdy byla nase data vizualmorovnavana s vyznamnymi roky ze Sumavy z prace

ejkové (2004) v programech PAST 32 a PAST 4. Dgla bytvo ena prm rna

letokruhova kivka z nejlépe navzajem synchronizujicich letokmglat sérii pomoci
automatizovaného procesu ,Check group mean valygbgrmech PAST 32 a PAST 4.
Pr m rnou letokruhovou kvku jsme pou ili ve druhém kroku ke kontrole kviglim eni a
datovani v programu COFECHA v 6.06 (Holmes 19884l pedeslych Seeni bylo
rozhodnuto nadale vyhodnocovat data v desetilatytehvalech. Je nutno upozornit, ekv
v této studii odpovida ku dorostu do vySe 1,3 mi1 m. Odhad vku od vykli eni do doby
dosa eni vysSky 1,3 mi 1 m je velice problematicky (Niklasson 2002),ratp nebyl

odhadovan a ve vyhodnoceni se pracujekem dorostu do vySe 1,3 m1 m.
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Vzorky byly poté podrobeny dendroekologické analye® zjis ovani d kaz
naruseni porostu, ikteré byly hledany: a) pulzy nahlého navySeniatmiho pir stu
indikujici uvoln ni r stovych podminek, b) vysoké hodnoty pr rného radialniho fr stu
Vv juvenilnim stadiu vyvoje indikujici st jedince v otexeném zapoji (Lorimer et Frelich
1989).

Pro vyhodnoceni pulznahlého navyseni radialnihaipstu byla vybrana metoda
popsana v praci Black and Abrams (2004, 2009). redtoda funguje na principu
percentualni rstové zmny (PGC) (Nowacki and Abrams 1997), ktera je délativn
porovnavana s @kadvanou maximalni hodnotou pro dany druh a damdndtu pedchoziho
radialniho pir stu - s tzv. ,boundary line“. ,Boundary line“ikku ziskame prolo enim
nejvyssich hodnot v grafu zavislosti PGC nanprném pedchozim radialnim stu (Black
and Abrams 2004). Pro vlastni piu jsme si sestavili vlastniikku ,boundary line* z dat
ze v3ech letokruhze Sumavy, ktera byla dale dopha daty z prace ady (nepublikovéano) a
dale sestaveny kky pro Rumunské lokality Calimani a Giumalau. \g@né kivka
,boundary line* pro smrk na Sumapyla velmi podobné kvce pou ité pro smrk z prace
Splechtna et al. (2005), ktera byla ziskana v pa#dadh horskych smiSenych porogdle,
smrku a buku v Alpach a dopima daty z mezinarodni databanky. Proto jsme seoddzh
pou it pro nade (ely tuto kivku i kritéria pro hodnoceni uvolni na Sumava pro
hodnoceni v Rumunsku jsme u ili viastninkky, i kdy se kivka od té z prace Splechtna et
al. (2005) te pilis neliSila. Pro minimalizaci vlivu klimatu bylgodnoceny pouze hodnoty
PGC pesahujici 50%. Hodnoceni udalosti uvalnbylo ve dvou kategoriich — a) stini
uvoln ni — udélosti v rozmezi 20 — 49,9 % hodnoty ,bougdiae“ b) velké uvolnni —
udalosti nad 50 % hodnoty ,boundary line*. Uvatihje datovano v misinejv tSiho
lokalniho maxima PGC v danémseku, kdy dojde k jgkro eni kriterii pro uvolnni.

P i analyze prm rného radiélniho istu v juvenilni fazi byl zjiSovan pir st
poslednich pti letokruh do vzdalenosti 2 cm od etlu kmene. Na zajmovém Uzemi bylo
nahodn vybrano 44 jedincs vy etni tlouSkou okolo 4 cm rostoucich pod uzaaym
zapojem a 43 jedincrostoucich v oteeném zapoji, pro ueni hranice radialniho jp stu,
ktera by definovala strom rostouci v oterych podminkach. Hranice byla zji$a za pomoci
pr se iku horniho a dolniho percentilu rozeini danych dvou skupin. Pro danych 5 letokruh
byla hranice definovana v hodndt,9 mm, co platilo pro data na Sumawro data
v Rumunsku byl proveden mistni odhad, pomoci nddat z mladych jedincrostoucich
v r zn velikych porostnich mezerach. Bylo zji8b, e pokud porostni mezeragsahuje 500
m2, respektive 1000 mz, tak byla hranice 1,66 naspektive 1,88 mm. Tyto hodnoty se poté
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porovnaly s hodnotou radialnihostu v juvenilnim stadiu stu dosplych jedinc a rozdlily
je na stromy, které rostly v mladi v uzamém zapoji p dosa eni vyetni tloSky 4 cm a na
ty stromy, které rostly v otegném zapoji. Pokud pm rny radialni pir st danych pi
letokruh nepekro il hodnotu 1,9 mmi 1,66 mm a celkovy trend radialnihaipstu byl
postupn klesajici, plochyi parabolicky (Frelich 2002), jedinec byl ozea té jako odrostly
v oteveném zapoji, v opaem pipad jako odr stajici v uzaveném zapoji. Datovani
udalosti odrstani strom v oteveném zapoji je v tomto jpad shodné s datovanim prvniho
letokruhu.

Z datovanych udalosti indikujicich naruseni (atiini stromu v oteeném zapoji a
pulzy nahlého navysSeni radialnihdrpstu ,uvoln ni narusenim*) se poté sklada chronologie
naruseni, ktera vypovida o historii naruseni. Cblagie narusSeni je sestavena ze sou
vSech udalosti indikujicich naruSeni v jednotlivgidkadach. Aby doslo k vyrovnani vahy
sout mezi dekadami s ohledem rozdilny pbjedinc vstupujicich do analyzy, jsou sau
v jednotlivych dekadach standardmod leny po tem jedinc, ktei ili v obdobi dané dekady
(hloubka vzorku) Splechtna et al. (2005). V praBlwmunsku byla jeStpou ita korekce, kdy
se vaha jednotlivych udalosti naruSeniowala pomoci korunové projekce (Lorimer and
Frelich 1989). Dale byl pou it pstup zobrazeni sotu p ipad , kdy jedinci vstoupili do
zapoje v jednotlivych desetiletich. Vstup do zagmjedefinovan jako udalost, kdy jedinec
zm nil statut na ,nepotlaeny strom* (Lorimer and Frelich 1989). Vstup do aj@dbyl
definovan jako prvni silné ,uvolmi naruSsenim*“i udalost ,,odr stani v oteveném zapoji“. V
n kterych pipadech bylo sedn silné ,uvoln ni naruSenim“té zapaeno, pokud to byla

prvni a jedina udalost ,uvolni naruSenim®.

3.3.3 Prostorova struktura

Pro vyhodnoceni prostorov asovych vztahna TVP bylo pou ito Moranova |
vypovidajici o mie prostorové autokorelace (Moran 1950). Hodnotyaviora | koeficientu
byly vypo teny pro rovnonmrné intervaly vzdalenosti po deseti metrech a zzdmga v
korelogramech. Korelogram byl zkracen, pokudgidiodnocenych paw délkovém
intervalu poklesl pod 100. Hladiny vyznamnosti gagl = 0,05 a = 0,1) byly odhadnuty
pomoci 1000 permutaci kompletniho prostorového adami. Globalni vyznam Moranovo |
byl ov en pomoci ,Bonferronino metody statistické vyznastiidLegendre and Fortin
1989). Prostorovoasoveé vztahy byly provedeny za pomaoci aplikace®, (Bfarnstad 2012)

v programu R (R Development Core Team 2012).
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K analyze prostorovych vztatbyla pou ita parova korelai funkce (PCF). PCF je
odvozena z Ripleyho K-funkce, ktera hodnoti husjetiinc ve zv tSujicich se soustdnych
kruzich okolo vSech jedinc Oproti tomu PCF hodnoti hustotu jedincnavazujicich
kruhovych prsteng co je p esnjsi pro popis jemrjSich prostorovych prvk(Wiegand and
Moloney 2004). R vypo tu parovych korelanich funkci byly pro zmirmi okrajového
efektu pou ity korekce ,tramsformation” a ,RepleyQdhad 95% konfidemi obalky byl
proveden pomoci 1000 tzv. ,Monte-Carlo simulacitrigetniho prostorového znahod.
Analyzy prostorovych vztahbyly provedeny za pomoci aplikace ,spatstat” (Baldgl and
Turner 2005) v programu R (R Development Core T2aa?).
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Historie naruSeni aaso-prostorova struktura horského smrkového poroktaén NP

Sumava

Pavel Janda, Miroslav Svoboda, RadekeB&/ojt ch ada

Abstrakt

Horské smrkové porosty ve stini Evrop jsou izeny maloploSnymi i
velkoploSnymi naruSenimi sznou silou. Avsak linky r znych naruseni na jednotlivé
stromy v porostu nejsou znamy. Zalo ili jsme 3 t&vayzkumné plochy (TVP) v rodni
horské smiin v I. zén NP Sumava ,Trojmezna“. Na TVP jsme zaiti pozice v3ech
jedinc s vySkou nad 0,5 m a odebrali vyvrty z uvaifich ivych strom s vySkou nad 6 m.
Provedli jsme rekonstrukci historie naruseni porast pomoci udalosti poukazujicich na
naruSeni porostu. Pro vyhodnoceni prost@sevych vztahjsme pou ili Moranovo |
kritérium. Prostoroveé vztahy byly hodnoceny za ponpa@rové korelani funkce. Z pohledu
popisu naruseni byly na vSech TVP nejvyznasirdekady 1750 — 1770 a 1810 — 1830
s naslednym navySeninetnosti obnovy gedevsim v obdobi 1770 — 1800. Tato
synchronizace by mohla napovidat o velkoploSnéraSsai s velkou silou, kterd byla
nasledovana slabSimi maloploSnymi narusenimi, kignéb hu vyvoje porostu
diferencovaly strukturu porosha jednotlivych TVP odliSnym zgobem. Vysledky studie
vypovidaji o vlivu nkolika naruSeni, které formovaly kové kohorty strom. Porosty
Vv zajmovém Uzemi jsou pravabdobn ovliv ovany silnymi vtrnymi narusenimi, které maji
r zny vliv na nasledny vyvoj porost poslednim stoleti. Na vSech TVP byly pozorovany
podobné asoprostorové struktury a jednotlivekevée kohorty vytvéely skupiny o velikosti

adov desitek ar. Prostorové rozmisti ivych strom , sousi i sousi a ivych jedinc

dohromady bylo ndhodné.

Uvod

Naruseni jsou velmi de itou silou ovliv ujici lesnické ekosystémy (Picket and
White 1985, Frelich 2002). NaruSeni funguji naireglch asovych i prostorovych urovnich,
které se té navzajem ovliwji (Johnson and Miyanishi 2007, White and Jen2il).
Vyznam nauseni v ekosystémech bylrad ovano v 70. letech minulého stoleti v Severni
Americe (White 1979). Ve stdni Evrop byl tento fenomén jeSdlouhou dobu poté
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opomijen. Tradin byly naruSeni popisovany jako anomaliehronické udalosti opakovan
zastavujici vyvoj porostu (Korpd 995, Leibungut 1982). V soasné dob se ve sedni
Evrop objevuje mnoho praci na téma naruseni (Splechitab2€05, Szewczyk et. al 2011,
Svoboda et. al 2011, Zielonka et. al 2009) a navijSeu brana jako velmi vyznamny faktor
v dynamice lesa (Frelich 2002, Johnson and Miyar2807, White and Jentsch 2001).

Horské smrkové porosty ve stini Evrop eli mnoha druhm naruseni, jako je vitr,
ir podkorniho hmyzu, houbové patogeny, atd. (Stehas 2003, Holeksa and Cybulski 2001,
Muller et al. 2008). V rkterych pipadech m e jedna udéalost naruseni zvysit
pravd podobnost vyskytu jiného naruseni, jakéklad m e slou it v trné naruseni
nasledované irem podkorniho hmyzu (Schroeder anddléw 2002, Okland and Bjonstard
2006) i rozsiovani porostnich okraj(Kathke and Bruelheide 2010, Holeksa and Cybulski
2001). Mimo pirodni naruSeni jsou horské lesy veedhi Evrop té naruSovany
antropogenn pastvou, t bou, imisemi, atd. (Vacek and Leps 1996, Fanta7l$antr kova
et al. 2007).

Horské smrkové porosty ve atini Evrop jsou izeny naruSenimi s znou silou i
ploSnym rozsahem. Tradh jsou tyto porosty popisovany jako maloploSna mkegplochy
o velikosti adov desitek a stovek aj rozdilnych vyvojovych fazi vytvéjici vyrovnany
stav na ploSe desitek hektgdKorpe 1995). Tyto poznatky vychazeji z vizualniho mapova
struktury ploch s rznymi vyvojovymi fazemi v asovém m itku n kolika dekad (Korpe
1995) a toto je jedina komplexni studie dynamikyskgch les v esku a na Slovensku. Jak
ji bylo zmin no vySe, tato studie brala naruSeni jako anomatiaronické udalosti
opakovan obnovujici vyvoj porostu. V nedavnych studiich bygknam slabych a
maloploSnych naruSeni té popisovan (Kathke anceBreide 2010, Holeksa and Cybulski
2001, Szewczyk et. al 2011), ale vice se odhalggeam stedn silnych a silnych naruseni
s velkoploSnym rozsahem (Szewczyk et. al 2011, 8dalet. al 2011, Zielonka et. al 2009).
NejspiSe jsou tyto porosty ovlievany narusenimi s znou silou i rozsahem jako je to
popisovano v horskych oblastech Severni Ameriky rf@ibet al. 2005, Fraver and White
2005a).

Pro zjist ni vyznamu naruSeni v horskych smrkovych lesiadsti Evropy je
d le ité prozkoumat strukturu jednotlivych stronv rAmci porostu, podobrjako ve studii
smisSeného porostu Splechtna et al. (2005). \éalst Evrop jsou naruseni horskych
smrkovych porostzkoumany kratkou dobu, a proto zde chybi informaggjich vlivu na
jednotlivé stromy v porostu. Kombinace polohy jetlingich strom a jejich vk je kli ovy
pro popis naruseni na Urovni porostu (Splechtrz 2005, Fraver and White 2005, Lingua et.
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al 2008). V souasné dobjsme nezaznamenali obdobnou studii na porostninitkua, ktera
by popisovala prostorovaasoveé vztahy horskych smrkovych lest edni Evropy. Chybi
poznatky o struktie a viivu naruseni na jednotlivé stromy ¥rpdnich porostech.

V p ilehlé oblasti byla provedena studie Svoboda €R8l09), kde byla popsana
historie naruSeni porost prostoroveé vztahy jednotlivych jedindale byl pimo v naSi
zkoumané oblasti proveden vyzkum historie narugardtednim m itku (20 ha) (Svoboda
et al. 2011). V této studii byly popsany pejmensim dv historické naruseni se stini a
velkou silou a velkym rozsahem v obdobich 1760-1471820-1840. Tato studie
nevysv tlila, jestli naruSeni odstranilo stromy v ploSkackednotliv . Na odpovzeni této
otazky jsme provedli studiiaso-prostorovych vztama malém m itku.

Cilem studie bylo rekonstruovat historii naruSemir@oj porostu ti
jednohektarovych ploch v podnim horském smrkovém porostu v NP Sumava pomoci
dendroekologickych metod. Dale na zéklaekonstrukce aso-prostorovych vztahrozlisit
velikost a vlastnosti jednotlivych kohort vzniklyplo naruseni.

Metodika

Zkoumané tzemi

Zkoumané Gzemi se nachazi v NP Sumava. Zajmastanale i do |. zény
~Trojmezna‘“, kterd je zbytkem fodni horské sminy o rozloze okolo 600 ha (Jelinek 2005;
Svoboda and Pouska 2008). Podlo i v daném regierskkdé z biotitickych granit které
vytva i leptosoly a dystrické kambisoly (Svoboda et 8D&a; Svoboda et al. 2006b).
Zajmové Uzemi le i na severnim svahu se sklonerh5fove vySce okolo 1250 m n. m.
Extrémni klima je charakterizovano rami pr m rnymi sré kami a teplotami v rozsahu
1200 — 1500 mm, respektive 3.5 — 4 °C (Kagdéet al. 2002). Nejstarsi historické zaznamy
Z roku 1874 popisuji toto tzemi jako ,prales” (dek 2005). V druhé polovinl9. stoleti
bylo toto Uzemi pravgodobn slab ovlivh no vyb rnou t bou (Jelinek 2005). Od roku
1933 je toto Uzemi ze zakondgm chrdnno. Od devadesétych let minulého stoleti byly
okolni porosty napadeny a velkoplodmaruseny podkornim hmyzem (JonaSova and Prach
2004) a naslednb hem nkolika desetileti se toto narusenépeslo i na zajmovém Uzemi,

kde z stali ivi jen jedinci v podrostu (Svoboda et a012).
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Sb r dat

V zdjmovém uzemi byly zalo enyittrvalé zkusné plochy (TVP1, TVP2 a TVP3).
Ka da TVP ma tvercovy tvar o hran100 m a byly umisty do spodni &sti transtekt
zalo enych pro Uely studie Svobody and Pousky (2008). Tyto transgkiu umistny
paraleln vedle sebe, vzdaleny 500 m od sebe a orientovdinydkna vrstevnice. Svoboda
and Pouska (2008) pova uji spodmist transektjako pirodni les a dle studie Svoboda et. al
(2011) je okoli ploch TVP1 a TVP3 ovlivho pi nejmensim dvma velkoploSnymi
narusSenimi se #dni a vysokou silou.

Na vSech plochach byla zaznamenana pozice vSeitkt jgdvych i mrtvych) nad
0,5 m vysky. Dale byly odebrany vyvrty vSech ,ndpatnych strom* (vice jak jedna
polovina korunové projekce nebyla shora zasid@) s vySkou nad 6 m. Potené stromy maiji
jen malou vypovidajici hodnotu pro popis historguseni. Stromy byly vrtany ve \gtni
vysce, ze strany rovnolm s vrstevnicemi a dale ze strany $V a vyvinutjSi korunou

stromu.

Dendroekologické analyzy

Vyvrty byly vysuSeny, glepeny do dr ak a povrch byl upraven pomaoci iletky.
M eni radialniho pr stu bylo provedeno s @snosti 1/100 mm na nicim stole
»Timetable“. Pro datovani a kontrolu chyb bylo pedeno manudlni kové datovani za
pomoci vyznamnych let (Yamaguchi 1991). Naslebyla provedena kontrola automatickym
k i ovym datovanim pomoci programu COFECHA (Holme83pP Pokud @ vrtani nebylo
dosa eno jadra, pat chybjicich letokruh byl odhadnut za pomoci zahnuti prvnich
letokruh a pr m rného radiélniho fr stu prvnich pti letokruh (Splechtna et al. 2005).
Pokud tento odhad chyjicich letokruh nebyl uskutenitelny, byly tyto vzorky vyazeny
z nasledujicich analyz. X strom ve studii je uvadh v dob, kdy strom dorostl do vetni
vySe, a nepokouseli jsme se odhadnoutod vykli eni, nebo je tato doba velmi variabilni
(Niklasson 2002).

Data pro vytvoeni historie naruseni byla zpracovana stgko ve studii Svoboda
et al. (2011). VSechny chronologie byly vyhodnoaoyaa Uelem detekovani minulych
naruSeni pomoci dvou ukazate(l) nahlé uvolnni z potlaeni pod zapojem, ktery

zpomaloval radialni fir st (,uvoln ni naruSenim®) a (2) ffomnost jedinc odr stajici celou
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dobu v oteveném zapoji s relativrvelkymi ro nimi radialnimi pir sty (,odr stani
v oteveném zapoji“) Lorimer and Frelich (1989).

,uvoln ni naruSenim“ bylo detekovano pomoci metody ,bouptiae” (Black and
Abrams 2003). Tato metoda vyu iva pomrmezi percentualni radialnistovou zmnou
(PGC) Nowacki and Abrams (1997) avkou ,boundary line“, ktera ukazuje na druhov
specifickou maximalni PGC vzta enou kgaichozimu prm rnému radialnimu f@r stu
(Black and Abrams 2003). Hlavni vyhodou této metpdgni eni potu falesn
identifikovanych ,uvolnni naruSenim” oproti standartnim metodam vyu iViaH&C (Black
and Abrams 2003; Fraver and White 2005b). Potamigjal/oln ni naruSenim“ bylo
detekovano jako lokalni maximum PGC s hodnotdsivne 50 %, a to za @lem sni eni
vlivu klimatického signalu v datech (Splechtnale805; Firm et al. 2009). Dale tato
»=uvoln ni naruSenim“ byla porovnavana svkou ,boundary line* z prace (Splechtna et al.
2005), ktera velice dob odpovidala naSemu souboru date& silné ,uvoln ni naruSenim*
bylo definovano jako hodnota 20 % - 50 % PGC Skatéw i k ivce ,boundary line* a
silné ,uvoln ni naruSenim” bylo definovano hodnotou PGC nad 5@l v praci Black and
Abrams (2003). Déle jsme vyhodnocovali ,osiani v oteveném zapoji“ pomoci posledniho
p tiletého prm ru radialniho pir stu ve vyetni vysce, ve \ku, kdy jedinec dorostl tloustky
4 cm (Frelich 2002). Pro vyhodnoceni jsme vyu ikapové hodnoty 1,93 mm za rok ze
studie Svobody et. al (2011). Pokud jedinezkpo il danou prahovou hodnotu v daném
mist , tak byl pova ovan za - ,,odstdjici v oteveném zapoji“. Pokud hodnoceny jedinec
nevykazoval ani jeden ze dvou ukazatéhdk byl zobrazen jeho celkovy radialnirpst v ase
a zaazen do danych dvou skupin, pomoci pravidel popsamypraci Frelich (2002). Do
skupiny jedinc ,odr stdjici v oteveném zapoji“ byli p azeni ti s prb hem radialniho
p ir stu,klesajiciho®, ,plochého“i ,parabolického” a do druhé skupiny ,uvolm
narusenim* ti, ktd m li pr b h radiéalniho pir stu ,nepravidelny“i ,neur ity* Frelich
(2002).

Na zavr jsme sestavili historii naruSeni pro ka dou TVéhpoci dvou pistup .
Prvni pistup byl zalo en na rozdeni udalosti indikujici naruseni (jedinci ,odtajici
v oteveném zapoji“ a jedinci ,uvolmi narusenim*) do jednotlivych desetileti a dake ty

etnosti byly vzta eny k hloubce vzorku. Pokud hl&abvzorku poklesla pod 10% vSech

datovanych jeding chronologie byla ukorena. Druhy gstup byl zalo en na sotu p ipad ,
kdy jedinci vstoupili do zapoje v jednotlivych débatich. Vstup do zapoje byl definovan
jako udalost, kdy jedinec zmil statut na ,nepotlany strom“ (Lorimer and Frelich 1989).
Vstup do zapoje byl definovan jako prvni silné ,livani naruSenim“i udalost ,,odr stani
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v oteveném zapoji“. V nkterych pipadech bylo sedn silné ,uvoln ni naruSenim* té
zapo teno, pokud to byla prvni a jedina udalost ,uvalihnarusenim®.

Pro doplnni informace o vkové struktue, byl odhadnut \k jedinc ve vySkovém
rozp ti 1,3 — 6 m. Pro odhad ku byla pou ita data o0 mladych jedincich ze stugi®boda et
al. (2011). Odhad ku byl proveden pomoci lineérni regrese s fixniraflmentem a = 1,3
metodou nejmensSichverc , kdy vysv tlovana promnna byl vk a vysv tlujici prom nna
vyska (y = 1.3 + 0.09997 * x; n= 127; SE = 0.0042%; 0.56).

Pro komplexni pohled na vyvoj porostu jsme sesdtatahdardizované chronologie.
Tyto chronologie jsou sestaveny ze vSech datowatblstrom na jednotlivych TVP a
o0 iznuty zleva v mist kde hloubka vzorku poklesla pod 10% jedinStandardizovani
prob hlo pomoci zprm rovani index jednotlivych chronologii pro danou TVP.
Bezrozmrné indexy byly vypoteny jako podil Sky radialniho pir stu a jejich odchylky od
pr m rné hodnoty radialniho stu jednotlivych chronologii. Pou itim této metodgdojde
k odstranni stedn dobého a kratkodobého radidlnihetového trendu, ktery je nejst ji

vysledkem psobeni naruSeni (Veblen et al. 1991).

aso-prostoroveé vztahy

Prostorovo-asové vztahy byly na vSech TVP zkoumany pomoci kaova |
kritéria, které je mirou prostorové autokorelace(dh 1950). Moranovo | kritérium
vyhodnocuje miru shloeni bod s podobnymi charakteristikami (Legendre and Fortin
1989). Pro vyhodnoceni prostorovasovych jsme vytvdi korelogrami s pravidelnymi
intervalem 10 m. Korelogram byl zkracen, pokudgidhodnocenych pawv délkovém
intervalu poklesl pod 100. Hladiny vyznamnosti gagl = 0,05 a = 0,1) byly odhadnuty
pomoci 1000 permutaci kompletniho prostorového adami. Globalni vyznam Moranovo |
byl ov en pomoci ,Bonferronino metody statistické vyznastiidLegendre and Fortin
1989). VSechny prostorovasove vztahy byly provedeny za pomoci aplikace*,ncf
(Bjgrnstad 2012) v programu R (R Development Caant 2012).

K analyze prostorovych vztatbyla pou ita parova korelai funkce (PCF). PCF je
odvozena z Ripleyho K-funkce, kterd hodnoti husfetinc ve zv tSujicich se soustdnych
kruzich okolo vSech jedinc Oproti tomu PCF hodnoti hustotu jedincnavazujicich
kruhovych prstencich, co je esnjSi pro popis jemrjSich prostorovych prvk(Wiegand
and Moloney 2004). Pvypo tu parovych korelanich funkci byly pro zmirmi okrajového
efektu pou ity korekce ,transformation” a ,RepleyRipley 1988; Ohser 1983). Odhad 95%
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konfiden ni obalky byl proveden pomoci 1000 tzv. ,Monte-@aimulaci“ kompletniho
prostorového znahodni. Pomoci parové korelai funkce jsme vyhodnocovali sasnou
strukturu porostu ( ivé i mrtvé stromy) aqupokladanou strukturugd odumenim

sou asnych sousi (spojeni ivych a mrtvych jedirdo jednoho datového souboru). Analyzy
prostorovych vztahbyly provedeny za pomoci aplikace ,spatstat” (Beldg and Turner

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

Vysledky

Na t ech jednohektarovych plochach TVP 1, TVP2, respeKIVP3 bylo pro
dendrometrické (ely analyzovano 138, 103, respektive 118 nepetifich strom s vySkou
nad 6 m z celkového ptu 154, 116, respektive 126 stronV tSina strom (na TVP1 75 %,
na TVP2 67 %, respektive TVP3 70 %) rostla od mi&dieveném zapoji, kdy v polovin
p ipad byl tento stav identifikovan pomoci hodnoty radiéib r stu v juvenilnim stadiu
r stu a v ostatnich gpadech byl identifikovan pomoci trendu radialnihstu. Celkov bylo
identifikovano 90, 71, respektive 55exin silnych uvolnni a 30, 32, respektive 16 silnych
uvoln ni na 85, 74, respektive 57 stromech na TVP1, TV&hektive TVP3.

Historie naruSeni jednotlivych ploch je zobrazeaahr. . 1, 2. Na vSechéch
TVP m eme najit synchronizaci period uvolm naruSenim v obdobi let 1750 — 1770 a 1810
—1830. Na obr.. 1 jsou reaktivni obdobi charakterizovana syncizami silnych a sedn
silnych uvolnni v danych dekadéach. Zatimco na ob2 jsou periody naruSeni uvolim
charakterizovany gkro enim linie spojité zobrazujici kovou strukturu linii peruSovanou
zobrazujici vstup do zapoje. Je pozoruhodné, enuhldm stoleti ji nedochazi k
synchronizacim na vSecleth plochach a nachazime u jednotlivych ploch foydée im
naruseni charakterizovany uvoiimi obr. . 1, 2. Pro TVP2 je vyznamna perioda s
navysSenim udalosti uvolni v 50. a 60. letech 20. stoleti. Na TVP1 je ddi@azna perioda
naruseni v obdobi let 1900 — 1920. Obrl zachycuje jeStperiodu zvySenéetnosti
uvoln ni v 90. letech 20. Stoleti na TVP1 a TVP2.

V tSina strom na vSech TVP dorostla do vySe 1,3 m mezigtkem 18. stoleti a
po atkem 20. stoleti. Dostani strom s vySkou nad 6 m neni vyrovnané. Na TVP1 jsme
nalezli nejstarsi strom datovany do roku 1552 &ymyrazn starsi strom na TVP3 byl
datovan na rok 1608. Prvni synchronizované navy&nosti dorstani strom do vyse 1,3
m se nachazi ji v dekadl720 — 1740 obr.. 2. V t§i ast jedinc v tomto obdobi na TVP1 a
TVP2 odr stala v oteveném zapoiji, ale na TVP3 tomu bylo naopak a dalimge byl
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v tSinou uvolnni a v dekadach 1750 — 1770 obr.2. Po reaktivnim obdobi v dekadach
1750 — 1770 dochazi k synchronizovanému navy&nosti jedinc na vSech TVP, kté
dorostli do vySe 1,3 m v letech 1770 — 1800 ob2. Na TVP1 , TVP2, respektive TVP3
odrostlo v daném obdobi do \gtni vySe 28%, 23%, respektive 43% ze vSech anaygeh
jedinc . K druhému synchronizovanému obdobi s navySenyimee naruSeni uvolmim v
letech 1810 — 1830. Po tomto reaktivnim obdobi dath k mén vyraznému navyseni

etnosti jedinc dor stajici do vySe 1,3 m v letech 1830 — 1860. Na TYPYP2, respektive
TVP3 odrostlo v daném obdobi do eni vySe 23%, 10%, respektive 10% ze vSech
analyzovanych jedincobr. . 2. Nasledny vyvoj je na vSech TVP odliSny. Zatma TVP 3
jl nenajdeme adnou dekadu s vyraz§im navySenimetnosti uvolnnych ani nov
odrostlych jedinc. Na TVP1 se v dekadach 1900 — 1920 vyskytuje 2d/Setnost jedinc
detekujici naruSeni porostu uvaiim s naslednou dlouhou periodou dsiani nkolika
jedinc do vy etni vySe v dekaddach 1920 — 1970 obl. Podobny trend dvou
vyznamnjSich dek&d 1950 — 1970 neme najit na TVP2, kdy toto uvolni nasledovalo
odr stani novych jedincv 60-tych a 80-tych letech. Pro dokresleni nedédistdrie porostu,
byl rekonstruovan \k jedinc ve vyskovém rozmezi 0.5 ma 6 m (obr3). Na TVP1 a
TVP3 m eme pozorovat podobny trend, kdytSina mladych jedincje zastoupena ve dvou
poslednich dekadach. Na TVP2 jeSina jedinc rozlo ena do poslednich 4 dekad se
stoupajicim trendem.

Korelogramy na obr.. 4 zobrazuji prostorovou autokorelaci pomoci Mokanl
kritéria. Jedna se o popiasoprostorovych vztahjedinc dorostlych do vySe 1,3 m a jedinc
dorostlych do oteeného zapoje na vSech TVP. Korelogramy na vSechPglobaln
statisticky vyznamné na hladinyznamnosti p < 0,05 (po Bonferroniho korekci), co
prokazuje existenciasoprostorové autokorelace popisované naslednyraidgramy na obr.

. 4. Jednotlivé TVP maji velmi podobny trend Iprhu Moranovo | kritéria mezi skupinami
jedinc dorostlych do vySe 1.3 m a jedindorostlych do oteeného zapoje. Na vSech TVP je
statisticky vyznamna (p < 0,05; ojedia p < 0,1) pozitivni hodnota Moranova | do
vzdalenosti 20 — 30 m, co poukazuje na vyskyt khls obdobnymi hodnotami o polonu
20 - 30 m. Na TVP 1 a TVP3 neme najit spoleny rys, kdy se pozitivni hodnota Moranova
| stida s negativni po 30 — 40 m Usecich, co nagjgana jemnozrngsi strukturu. Oproti
tomu na TVP2 m eme pozorovat hrubozrisi strukturu, kde sidani hodnot probiha v ramci
40 — 50 m usek

Pro vyhodnoceni celkového vyvoje jednotlivych T\8Rg sestavili standardizované
chronologie (obr.. 5). Dale byla vyhodnocena prostorova struktuvgch strom i jedinc
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mrtvych a ivych i mrtvych dohromady. Ve vSechgadech byl nalezen vztah nahodného
rozmistni (obr. . 6), vyjma jednoho fpadu mrtvych jedincna TVP3. Pouze ve vzdalenosti
okolo 5 m byl u mrtvych jedincna TVP3 zaznamenan shlukovity vzor roznristlanych

jedinc .

Diskuze

Na vSech TVP meme pozorovat, e vtSina strom s vySkou nad 6 m dorostla do
vy etni vySe v obdobi mezi patkem 18-t€ho stoleti a patkem stoleti 20-tého (obr. 2),
co poukazuje na nevyrovnany vyvoj a odtani obnovy them vyvoje porost Pouze na
TVP1 byl nalezen jeden vyrazstarsi jedinec (454 let) akolik vyrazn mladsSich jedinc
na TVP1 a TVP2. \K nejstarSich jedincje srovnatelny s nejstarSimi jedinci smrku ztdplé
ze studii (Wallenius et. al 2002ada and Svoboda 2011, Svoboda et al. in prep.)p&kid
doplnime informace o nejmladSich jedincich s vySkmzi 6 m a 0,5 m (obr. 3),
nedosahneme vyrovnanosti obnovovani a odumiraryichgedinc . Nevyrovnany vyvoj
obnovy smrku v horskych oblastech Karpat na plogelika km2 byl t¢ pozorovan ve studii
Holeksa et al. (2007). Tento stav vypovida o vela®pé synchronicitvyvoje porostu v
danych podminkéch a praywbdobnému velkoploSnému gde nim impulsu ve vyvoji
porostu. Kdy se tyto porosty praygbdobn b hem vyvoje, bez silnych disturbanci strukturn
homogenizuji na velké ploSe a na jisgs zapluji ttm vesSkery rstovy prostor. Tento
vyvojovy Usek se stava relativmachylnym na velkoploSna naruseni, jako je vitr
p emno eni podkorniho hmyzugs typographus Kdy Ips typographusiapada pdevsim
starSi a oslabené jedince (Wermelinger 2004, OkdanatdBjornstad 2006) a k
v trnym vyvrat m a zlomm jsou té nachylnjsi starSi jedinci (Canham et al. 2001).
Nahlému rozpadu té napovida nalez pouze dvou vyratarSich jedinca vyrazna asova
synchronizovanost spojitych kovych kohort na vSech TVP, které jsou od sebe lengéds500
m. Kdy po velké vtrné udalosti i po silném populanim nar stu podkorniho hmyzu dochazi
k odstranni nejstarSich jedinca homogenizaci porostu (Kulakowski and Veblen 2003
Zielonka et. al 2009, ada et al. in prep.). Na vyvoj porostulmpravd podobn vliv silné
naruseni, které synchronaovlivnilo vSechny TVP. Tento efekt byl je§bravd podobn
zesilen fenoménem silné preference obnovy mikrosian tlejiciho deva (Bae et al.
2009). Tlejici kmeny mohou na zemi tlit okolo 180rie splynou s povrchem (Holeksa et al.

2008). Od 10 — 20 let je tlejici kmen vhodny jakiknmstanovist pro odr stani nové obnovy
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v podminkach horskych snin (Zielonka 2006) a tuto schopnost si udr uje dake (Zielonka
and Piatek 2004).

Siroké rozpti v kového rozdleni bylo pravdpodobn postupn vytva eno nkolika
disturbancemi a pomalejSim vyvojem a atanim obnovy v thto drsnych podminkach.
Silné boivé v try zaznamenany na Sumaw letech 1710, 1718 — 1728 (Zatloukal 1998,
Brazdil et al. 2004) daly pravdodobn vzniknout nejstarSim jedinm na vSech TVP a také
nejspise prvni zachycené obnavpo atku 18. stoleti. V tomto obdobi agolevSim na TVP3
je velké mno stvi jedinc obnovy, ktera dorostla do vySe 1,3 m, ale rosttampeti nich
podminkach i pod zapojem dosjc , co je patrné z obr.. 2, kdy v daném obdobi dorostlo
do vySky 1,3 m znaa ast obnovy, ale soasn do zapoje dorostlo jen par jedinc
K uvoln ni danych jedinc dochazelo v naslednych dekadach reaktivniho obtohi —
1770. AvSak v tomto raném obdobi méme jekotik starych jedinc, kte i by zaznamenali
naruSeni nahlou stovou zmnou, ale na TVP2 a TVP3 kolik jedinc ukézalo znaky
»uvoln ni naruSenim“ (obr.. 1).

Navyseny synchronni vyskyt uvolmi strom indikujici velkoploSné naruSeni na
vSech TVP jako je vitri silné namno eni podkorniho hmyzu (Zielonka et2@09) byl
evidovan ve dvou periodach (1750 — 1770 a 181030118 yto dv periody mohou byt
spojeny s historicky zaznamenanymi Skodami na Sakyah lesich zpsobenymi vtrem v
letech 1740, 1752-1753, 1812-1813 a 1821-1822 (Hraral. 2004, Zatloukal 1998,
Plochmann and Hieke 1986). Kdy prgeden z nejvyznamisich initel velkoplosného
naruseni lesEvropy (Schelhaas 2003, Panayatov et al. 201dlgho mirného péasu je vitr
(Frelich 2002). Efekt rkolika po sob nasledujicich wtrnych disturbancich byl pozorovan
jako rozSiovani porostnich mezer (Kathke and Bruelheide 2Bibleksa and Cybulski
2001). Pokud se podivame na roznrigjednotlivych jedinc na TVP a jejich vk (p iloha
obr. .1, 2 a 3), me byt jednou mo nosti vyswutleni této struktury pravexcentrické
rozsSi ovani porostnich mezer. Posun mezi zdznamem lulséovichice a zaznamenanou
nahlou r stovou zmnou o jednu dekadu byl pozorovan u smrku (Panayettal. 2011), kdy
po naruseni doslo k poklesu radialnihstu a a za nkolik let doSlo k nahlé rstové zmn .
Podobny fenomén byl pravdodobn zaznamenan té na obr. 5, kdy po roce 1740, kdy
byla zaznamenéna celoevropsky vyznamna ideh(Brazdil et al. 2004), ktera
pravd podobn zp sobila naruseni danych porost nahlé sni eni pm rného radialniho
r stu (obr. . 5). Tento prvni silny impulz pravdodobn porusil kompaktni strukturu porostu
a zvysil naslednpravd podobnost vyskytu dalSich naruseni, a to pbodkornimu hmyzui
dalSim vichicim. Kdy ji v roce 1752-1753 byla zaznamenana&ivichice s velkymi
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$kodami na lesich v sousednfrecké asti Sumavy Plochmann and Hieke (1986). V roce
1740 byla té zaznamenana extrénumladna zima (Jones and Brifa 2006). Tato udalost
mohla mit té negativni vliv na radialniip st a oslabit vitalitu porostu a napomoci

k nasledné zvysSené citlivosti na naruSeni porostu.

Nasledn po reaktivnich periodach naruSovani porostu doen v prvni
datované z nich k nastu jedinc do vy etni vySe v periodach 1770 — 1800 a 1830 — 1860
(obr. . 2). Prodlou enou periodu obnovy je mo né sledovairacich Motta et al. (2002),
Splechtna et al. (2005) a Svoboda et al. (2011tp Zpo d ni je pravdpodobn zp sobené
tim, e datace jedincje vzta ena k vku, kdy strom dorostl do vy3e 1,3 m. Zpord a
prodlou eni doby, kdy jedinci dostaji do vySe 1,3 m me byt zp sobeno pomalymi procesy
v extrémnim prosedi horského lesa a postupnymigfup ovanim tlejiciho mrtvého dva
pro obnovu jako nejvhodisiho substratu pro obnovu v danych podminkach €@ al.
2009). Pi druhém reaktivnim obdobi doslo k vyraarysSi etnosti pipad ,uvoln ni
naruSenim*“, co by mohlo napovidat o odstrainkompetin si konkurujicich jedincich a
rozvoln ni stavajiciho porostu a v prvnimipad spiSe o kompletnim odstrar porostu.

Na TVP1, respektive na TVP2 se v obdobi 1840 — 188pektive 1840 — 1920
nahromadila obnova, ktera rostla podla i v kompetici a k uvolnni potla enych jedinc
na TVP1 doslo p udalosti naruSeni porostu v dekadach 1900 — 1880 . 2). Kdy dané
uvoln ni m eme spojovat se zaznamenanymi vicemi z let 19071 1910 (Brazdil et al.
2004, Zatloukal 1998) a tyto udalosti opravd podobn p ipravily vhodné podminky pro
nasledné odstani nkolika jedinc . Na TVP2 doSlo k razantf$imu uvoln ni porostu v 50-
tych a 60-tych letech minulého stoleti a naslednéwaln ni potla ené obnovy a vzniku
dorostu nové obnovy do vySe 1,3 m v 80-tych let&dzvoln ni porostu na TVP2 meme
spojovat se zaznamenanymi vicemi z let 1954, 1967 (Brazdil et al. 2004, ZaKalu1998).
Na TVP 3 k rozvolnni porostu a odistani novych jedincv poslednim stoleti jeSt
nedochazelo.

Pomoci aso-prostorovych vztalbychom mli byt schopni popsat rozsah a silu
jednotlivych naruSeni. Analyza prostorové autokarelpoukazuje na mozaiku skupin strom
o polomru 20 — 30 m s obdobnym charakterem na vSech T\Pzrg/ch studii

asoprostorovych vztah(Shimatini et. al 2011, Lingua et al. 2008) jernioa e jednotlivé
v kové kohorty jsou nejasrodd lené diky prolinani jednotlivych kohort s mladymi
naopak starymi jednotlivymi jedinci na ploSe, catm zapi inilo nahly a kratkodoby
pokles Moranovo | kritéria na TVP1 ve vzdaleno$§t-230 m i nahly nar st na TVP2 ve

vzdalenosti 60 — 70 m. Tyto jednotlivé vyskyty nadh jedinc jsou pravdpodobn spojené
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s maloploSnym ovlivovani porostu v poz¢sim v ku i p e ivanim jednotlivc ze starSich
v kovych kohort. Tento stav je zobrazen na obrazeiplhiloze (piloha obr. . 1, 2 a 3), kde
je patrny vzor nahloweni a v nkterych pipadech i liniov orientované prvky. Liniové prvky
m eme spojovat s tlejicimi kmeny mrtvéhoeda jako nejvhodnsiho substratu pro obnovu
v danych podminkach (Ba 2009). Zajimavym poznatkem je, e vhodnost darshistratu
pravd podobn hréala pi vzniku porostu stejnou roli jako v dneSnich podkdich. Strukturu je
mo no popsat jako skupiny stron{ adov desitek ar). Pravd podobn zde probiha proces
naruSeni porostu v jednésti a tim dojde k otegni kompaktni korunové klenby a nasledn
postupnému rozSvani prvotni mezery, co je mo né vizualgpatit na obrazcich v floze
(p iloha obr. . 1, 2 a 3). Obdobntento proces popisuji té prace z horskych smKathke
and Bruelheide (2010) Holeksa and Cybulski (2001). Praymbdobn zde m eme
pozorovat dynamiku tzv. ,porostnich skupin“ Wat®4¥), kdy v krajin m eme nachazet
skupiny jedinc s obdobnym \kem. Velikost ,porostnich skupin“ je podobna jako v
porostech popisovanych v pracich Kogp€1995), avSak synchronizovanost jednotlivych
v kovych kohort a jejich rozdeni naznauje, e proces obnovy a odumirani neni rdpity.

Prostoroveé vztahy na vSech TVP byly vyhodnoceny ja&hodné, mimo jediného
p ipadu, kdy ani tento trend shlukovitosti nebyl \ma. Nebyl zaznamenan posun k vice
pravidelnym prostorovym vztaim od situace gd odumenim sousi a soasnych ivych
jedinc , co napovida o mensi n& kompetiniho vylu ovani jedinc (Duncan 1991,
Shackleton 2002, Svoboda et al. 2010) a nagear tSi vyznam nahodného procesu
mortality zp sobené naruSenim porostu v poslednich desetil®éiodné prostorové
rozmistni, ivych, mrtvych i ivych a mrtvych dohromady goroval v pirodnich porostech
borovice v Severni Americe té Aakala et al. (20I9nto stav me byt zp soben
kombinovany vyvojem, kdy probiha proces neustal@petice o volné zdroje smujici
k pravidelnSi struktue porostu a stochastickégobeni naruSenim snujici spiSe k nahodné

i shlukovité struktue (Nagel and Diaci 2006, Filip and Goheen 1995).

Vliv jednotlivych naruseni, které ovliwji vznik v kovych kohort je vcelku z2jmy
a vypovida o vyznamu naruseni v historii vSech TVRSina naruseni, které zgobily
uvoln ni r stu jedinc, isamotné zlepSeni podminek pro &hi novych jedincje
pravd podobn spojeno s historickymi yrnymi udélostmi. Co je v souladu gsto
pozorovanymi vtrnymi disturbancemi v horskych smrkovych lesiclke(@nka et al. 2009,
Schelhaas 2003). Vitr doka e naruSovat porostyaném rozsahu, s znou silou (Larson and
Franklin 2010) a tim vytvét velmi pestrou strukturu lesa. liBem vyvoje lesa na vSech TVP
p sobily etné udalosti naruseni, které diversifikovaly stuol porostu. Hypotéza, e porosty
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prod laly velkoploSné naruSeni, které by odstranilo hetromové patro, neni zcela jasna a je
zastena p sobenim novych naruseni. Prapddobn na poatku, kdy byly zachyceny

udalosti uvolnni potla enych strom v obdobi 1750 — 1770 a nasledrdrostlo velké

mno stvi jedinc porost v obdobi 1770 — 1800, doslo k udéalosti naruSeseilsou silou a
rozsahem. Tato udalost mohla mit za nasledek Uplméa né odstrami mateského porostu,
ktereho jsme swky v souasné doh. Nasledny vyvoj je ji l1épe zachycen na TVP 1 aR'V

2, kde se projevuje podobné opakovani naruSovanspose slabsi intenzitou. AvSak na TVP
3 je projev slabSich naruSeni mératrny a také struktura porostu je vice homogerviP 3

je pravd podobn vice chrdnna ped vn jSimi vlivy a jejich Ginek zde neni tak

frekventovany a dochazi zde prapddobn k mén astym, ale silnSim projev m naruseni.

Zavr

Z pohledu popisu naruseni byly na vSech TVP nejagiamjSi dekady 1750 — 1770

a 1810 — 1830 s naslednym navySen@tmosti obnovy pedevsim v obdobi 1770 — 1800.
Tato synchronizace by mohla napovidat o velkoplosnaruSeni s velkou intenzitou a
rozsahem devSim g prvni jmenované udalosti. Prvni dvyznamné udalosti naruSeni
uvoln nim byly nasledovany maloploSnymi naruSenimi, ktepg b hu vyvoje porostu
diferencovaly strukturu porosha jednotlivych TVP odliSnym zgobem v poslednim stoleti.
Vysledky studie vypovidaji o vlivu kolika naruseni, které formovaly kové kohorty

strom . Porosty v zdjmoveém Uzemi jsou prapddobn ovliv ovany silnymi vtrnymi
naruSenimi, které maji zny vliv na nasledny vyvoj porostNa vSech TVP byly pozorovany
podobné asoprostorové struktury a jednotlivekeve kohorty vytvéely skupiny o velikosti
adov desitek ar. V porostech pravghodobn probihd kombinovany vyvoj neustéalé
kompetice a stochastické gpbeni naruSeni, které smje na vSech plochach k nahodnému

rozmistni jedinc .
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Obr. 1. Historie naruSeni vyjagici pom r mezi udalostmi “uvolmim naruSenim” a
“odr stanim v oteveném zapoji” v i hloubce vzorku v daném desetileti na vSech TVP.
Desetileti je oznano popiskem se sidni hodnotou. Jednotlivé chronologie naruseni byly

0 iznuty zleva v obdobi, kdy hloubka vzorku poklgstal 10 % jedinc.
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Obr. 2. Rozdleni dat dorostjedinc do vy etni vySe a rozdeni dat udalosti vstupu do
zapoje dle desetileti. Desetileti je ozerao popiskem se sdni hodnotou.
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Obr. 3. Odhad rozdeni dat dorost do vy etni vySe mladych ivych jedincs vySkovym
rozp tim 0,5 ma 6 m na vSech TVP.

Obr. 4. Korelogram jedincdorostlych do vySe 1.3 m (plna linie) a jedingstupuijicich do
zapoje (perusovana linie) pro vSechny TVPerné krou ky vyznauiji statisticky vyznamnou

autokorelaci na hladinvyznamnosti = 0.05 a Sedé krou ky na hladinyznamnosti = 0.1.
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Obr. 5. Standardizované radialnirpsty vSech TVP. Chronologie bylyianuty zleva v

obdobi, kdy hloubka vzorku poklesla pod 10% jedinc
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Obr. 6. Prostorové vztahy ivych, ivych a mrtvydohromady a mrtvych jedinma vSech
TVP vyhodnoceny pomoci parové koralafunkce, jeji prb h je zobrazenernou plnou
linii. Sedé pole zobrazuje odhad 95% konfidgho intervalu kompletniho prostorového

znahodnni.
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P iloha obr. 1. aso-prostorové zobrazeni vyskytu udalosti vstupp&gmje a dorostu do
vySe 1,3 m. na TVP1. Body ozremé ki kem p edstavuji jedince, u kterych nebylo mo né

vyhodnotit radialni gr st. TVP je tvercového tvaru o rozmech 100 x 100 m.
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P iloha obr. 2. aso-prostorové zobrazeni vyskytu udalosti vstupp&gmje a dorostu do
vySe 1,3 m. na TVP2. Body ozremé ki kem p edstavuiji jedince, u kterych nebylo mo né

vyhodnotit radialni gr st. TVP je tvercového tvaru o rozmech 100 x 100 m.
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P iloha obr. 3. aso-prostorové zobrazeni vyskytu udalosti vstuppagmje a dorostu do
vySe 1,3 m. na TVP3. Body ozremé ki kem p edstavuiji jedince, u kterych nebylo mo né

vyhodnotit radialni gr st. TVP je tvercového tvaru o rozmech 100 x 100 m.
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Landscape-level variability in historical disturbance in primary Picea abiedorests of the

Eastern Carpathians, Romania.

Svoboda M., Janda P., BaR., Nagel T.A., Fraver S., Rejzek J., Mikolas Dbuda J.,
Boublik K., Samonil P., ada V., Trotsiuk V., Teodosiu M., Bouriaud O., BiriA., Sykora
0., Uzel P., Zelenka J., Sedlak V.

Abstract

1. Forest disturbances not only alter vegetatiorepadt but also establish spatial patterns of
many ecosystem processes. Understanding the ndistabance regime fdticea abies
forests of temperate Europe, including variabiityoss landscapes, has become quite timely,
given the recent widespread forest damage in tiene

2. We quantified the spatial and temporal variabilityatural, historic disturbance in primary
P. abiesforests of the Eastern Carpathian Mountains in &oa) a region thought to hold the
largest concentration of primaB; abiesforests in Europe's temperate zone. We used
dendrochronological methods applied to an intenaia extensive plot sampling design (ca.
3500 increment cores from 132 plots representixngtsinds in two landscapes), thereby
providing information at both the stand and lang@sciavels. Evidence of past canopy
disturbance was derived from two patterns of raglialvth: (1) abrupt, sustained increases in
growth (releases) and (2) rapid early growth régeg-recruitment). These methods were
augmented with non-metric multidimensional scatimdacilitate the interpretation of factors
influencing past disturbance.

3. Of the two growth-rate criteria used to assessgliatirbance, gap recruitment was by far
the most common, representing 80% of disturbanmkereee overall. Importantly, this
recruitment occurred over quite protracted timeqaks, which spanned at least three decades
following disturbance. More than half of the styzgts experienced high- to extreme-severity
disturbances on the plot level, although disturlkeangere not necessarily spatially and
temporally synchronized among stands and betweslstapes. Plots indicating high-severity
disturbances were often spatially clustered (inthggpast disturbances up to 20 ha), while
this tendency was less clear for low- and modesaterity disturbances.

4. SynthesisThe historical disturbance regime revealed ia thulti-scale study is
characterized by considerable spatial variabilitlyich could be seen among plots within
stands, among stands within landscapes, and betWwedwo landscapes. A wide range of
disturbance severities was also documented, rarigingperiods of light disturbances (tree-
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fall gaps) to periods of heavy to extreme distudeafincluding stand replacement). Historical
documents suggest that windstorms as the primatyrance agent, while the role of the

bark beetlelps typographusoutbreaks remains unclear.

Key words: bark beetle outbreak, blowdown, dendroecologyudistnce regime, forest
dynamics, multidimensional scaling, natural distumte, Norway spruce, old-growth forest,

spatiotemporal variability

Introduction

Natural disturbances strongly influence the dynanaied succession of forest ecosystems
(Pickett & White 1985; Turner 2010). Variation irstlirbance regime components,
particularly size, frequency, and severity, playsraportant role in shaping the heterogeneity
of forest structure and composition at landscapéesqTurner 1987; Frelich & Lorimer 1991,
Foster & Boose 1992; D'Amato, Orwig & Foster 20BBver, White & Seymour 2009).
Understanding this landscape scale variabilityoisamly important for advancing theories of
forest dynamics, but also for ecological forest aggment, which intends to emulate the
historic range of forest structure, compositiorg anocesses that result from natural
disturbances (Seymour & Hunter 1999; @ymal.2009; Kuuluvainen 2009; Mori 2011).
Maintaining the natural range of variability in nagyed forest stands and landscapes is
believed to curtail biodiversity losses simply besanative species evolved under, and are
adapted to, this range of conditions. Charactegifne range of variability of natural
disturbance often requires retrospective studigsimary forests, that is, forests relatively
uninfluenced by human activities.

The natural disturbance regimeRfabiesforests seems to vary considerably
throughout its range in Europe. Although fire haet the assumed primary disturbance
agent in boredP. abiesforests, recent work has questioned that assumsi@gesting that
the role of fire has been overestimated (Engelnm@ukman & Bergeron 1994; Bergeraat
al. 1998; Seppat al.2009; Niklassoret al.2010; Kuuluvainen & Aakala 2011; Ohlsenal.
2011). Indeed, numerous case studies from boreamdseandia have reported areas with
quite long fire-free periods (e.g. Walleniesal. 2005; Fraveet al.2008; Aakalaet al.2009).
In the absence of fire, particularly stand-replgdire, forest dynamics may be driven by
disturbances that cause mortality to single treega@ups of trees. Recent reviews by
Kuuluvainen & Aakala (2011) and Shorohataal. (2011) point to the prevalence of
disturbances in boreal Fennoscandia and northeRuss$ia, which cause canopy damage
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across a range of scales (but typically not stapthcement), suggesting that a gradient from
gap to patch scale dynamics may have historicalhyidated forest disturbance in primdty
abiesforests in Fennoscandia.

There is increasing evidence from Europe's tempa@te that moderate- to high-
severity disturbances historically played an indéégole in the dynamics iR. abiesforests.
Recent studies report that severe windstorms hawsed canopy disturbance ranging from
small patches to hundreds of hectares in Rila Maostin Bulgaria (Panayotat al.2011)
and the Tatra Mountains in Slovakia (Zielordtaal. 2010). Strong windstorms in conjunction
with European bark beetlépé typographupsoutbreaks likely caused the history of moderate-
to high-severity disturbances reported from a pnnfia abiesforest in the Czech Republic
(Svobodeet al.2012). Nevertheless, (Szewczyk, Szwagrzyk & Mat&r1) reported a history
of small-scale gap disturbances in northwest ChrgatMountains in Poland.

Understanding the natural disturbance regime, qdatily landscape scale variability
in disturbance severity, in temperate Europe'abiesforests has become especially timely,
given the recent events that have caused widespoesst damage in the region. For
example, several thousand hectareB.abiesforest severely damaged by windstorms and
bark beetle outbreaks in the Bohemian Forest ofmM@ry and Czech Republic (Hasal.

2009; Lausch, Fahse & Heurich 2011) and the Tatarihins in Slovakia (Jonasova,
Vavrova & Cudlin 2010), raise concerns that hunaardluse and climate change may have
altered the disturbance regime in this region. 8ipgady, the widespread planting &f. abies

in monoculture, combined with the purported incesi@sstorm activity resulting from climate
change (Daleet al.2001; Schelhaas, Nabuurs & Schuck 2003), may leavt® the severe

and widespread damage seen in mountain spruceédanagcent decades (Seidl, Schelhaas &
Lexer 2011). Interestingly, Mulleat al. (2008) view the European bark beetle as a keystone
species, with periodic outbreaks creating habftatsnany additional organisms, including
species of conservation concern. A better undeisigrof the interaction of severe
windstorms and bark beetle outbreaks and theirsieaqae level variability is therefore critical
for understating ecological processes and pattasgiell as for proper forest management
and efficient conservation planning for this reg{®&uller et al.2008; Svobodat al.2010).

Most previous studies of disturbance regimes irpenaite forests of Europe have been
conducted at the stand level. However, the issoeserated above suggest that it would be
better addressed at the landscape level. Limitatidrthe previous studies are in part due to
the scarcity of large tracts of primaPy abiesforest that would permit a landscape-level
analysis (Cherubini, Piussi & Schweingruber 1996ttsl, Nola & Piussi 1999). Many of the
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remaining primaryP. abiesforests exist as isolated fragments, the resutirgg-term human
land use in this region. However, studying hist@lraisturbances in a number of primary
fragments situated within the same landscape @éomagay reveal a representative
characterization of disturbance severity and syoalzation over quite large areas (D'Amato
& Orwig 2008). Using methods of dendrochronologypi$odaet al. (2012); P. Janda,
unpublished data and V.ada, unpublished data successfully tested such@oach in a
primaryP. abiesforest of the Czech Republic, although with aeatimited landscape scale.

A large number of reported primalPy abiesstands in Romania's Eastern Carpathians
(Veenet al.2010) represent an ideal opportunity to study $aage-level disturbance
patterns, using verified methods, over much laggeas. This region may hold the largest
concentration of primark. abiesforests in Europe's temperate zone, yet has gogely
unstudied with respect to historical disturbandsud, our main objective was to reconstruct
the disturbance history of the primd@yabiesforests in the Romania's Eastern Carpathians,
using dendrochronological methods applied to aensive and extensive plot sampling
design, thereby providing information at both thend and landscape levels. This is one of
the few studies in which a large dendrochronoldgiedaset with several thousand sampled
trees from an array of plots has been used to nmédueences across a larger landscape (but
see Frelich & Lorimer 1991; D'Amato & Orwig 2008aker, White & Seymour 2009).

Our specific objectives were to: (1) quantify tkenporal and spatial pattern of the
disturbances at the plot and landscape level;€2ribe the variability in disturbance severity
on the plot and landscape scale; (3) determinetwpiysiographic attributes most strongly
influence the patterns of disturbance severity; @dise these results to make inferences
regarding the disturbance agents for this regiaur.r@sults will shed much light on the
variability in the disturbance regime fBr abiesforests and inform forest management and

conservation efforts in the temperate zone of Eewrop

Methods

Study area

We conducted this study in the Calimani and Giuond®untains, located in the Eastern
Carpathian Mountains in Romania. The Carpathia@sharught to contain the largest tracts of
primary forests in Central and Eastern Europe (\aeal.2010; Knornet al.2012), including
the largest remnants of primaPycea abiedorests in temperate Europe, making this region
ideal for investigating natural disturbance proesssver large spatial scales.
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Calimani National Park (hereafter “Calimani”, 24008a) was officially operative in 2003
(Knorn et al.2012; Knorn accepted with revision). It is partloé Calimani Mountains and

the core zone (i.e., strictly protected areas) rowaa area of about 16,800 ha. The Nature
Reserve Giumalau (hereafter “Giumalau”) has beetepted since 1941 with an approximate
size of 310 ha (Lamedicat al.2011). It is part of the smaller mountain rangéeda

Giumalau.

Primary closed-canopy. abiesforests, the focus of our study, occur on slopes
between about 1200 and 1700 m in elevation (Rokarn 2009; Cenu 2010).Picea abies
is the dominant tree species, with a lesser admexatSorbus aucupariaand rarelyPinus
cembra, Larix decidua, Acer pseudoplatararsjBetula pendulaThese forests have a dense
understory dominated bByaccinium myrtillusCalamagrostis villosglLuzula sylvaticaand
Avenella flexuosaPlant nomenclature follows Kubét al. (2002).

Average annual temperature in the study regioresdrom 2.4 to about 4.0 °C;
precipitation varies between 1100 and 1650 mm dhnaad increases with altitude (Food
and Agriculture Organization (FAO) Local ClimatetiBsator New_LocCLim Ver.1). Snow
is present 139-208 days, and contributes betweem@502 mm of the total annual
precipitation. Soils in the study area are veryedse. They include mainly podzols, while
cambisols occur very rarely at lower altitudes{dspls at stony and exposed sites, and

stagnosols at wet sites (P. Samonil, unpublishéa).da

Study site selection

Potential study sites were first selected usingeaipus inventory of primary forest remnants
in Romania (Veert al.2010). Using a GIS, potential primdPy abiesstands were selected.
These stands were then located in the field andegad for the presence of past
anthropogenic disturbance; stands with evidengesf logging and grazing were avoided, as
were stands in close proximity to formerly grazegba. Based on this initial field survey, we
selected five stands in the Calimani Mountainswéhin Calimani National Park (Fig. 1).
These include a stand of approximately 40 ha (@dl)faur stands (C2-C5), each
approximately 8 — 12 ha. In the Giumalau Mountas selected a 101-ha stand within the
Giumalau Nature Reserve (G1); the large size sfstand required that we sample at two
intensities (below). The Calimani and Giumalau kgapes, which are separated by
approximately 50 km, each include a broad ranggeofyraphic variability regarding
elevation, slope, and aspect; thus, to some delgegerepresent the landscape-scale
heterogeneity found in the study region. Howevestadistical stratification of stands across
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the various geographic positions was not possidbabse of the limited distribution of

primary forest fragments.

Field and laboratory procedures

Sample plots were established in each stand usstrgu#fied random design (Fig. 1). Using a
GIS, a 100 x 100 or 141.4 x 141.4 m grid was overda each stand, the grid cell size
depending on stand size and desired sampling ibgekgithin each grid cell, a circular

sample plot (1000 Mwas established at a restricted random positjiendrated in a GIS)
using GPS. Plot centers were restricted to theri@ri#s ha and 0.49 ha core in each 1-ha or 2-
ha cell, respectively. In Calimani, the 40-ha sté@#l) was sampled using a 1-ha grid cell size
(40 plots), whereas stands C2-C5 were sampledanttiha grid cell size (total of 21 plots).
Sampling in Giumalau covered 101 ha, with a 1-hé cgll size in the core 41-ha zone and a
2-ha grid cell size in the remaining area (total diplots). In total, 132 plots were established
in the six stands (Table 1).

In each 1000 fmsample plot, we labeled all living tree<.0 cm diameter at breast
height (DBH) and recorded their DBH. Using a randaumbers generator, we selected 25
non-suppressed. abiestrees per plot for increment core extraction. $3apped trees were
avoided because their growth patterns may lacknmition important for disturbance history
reconstruction (Frelich & Lorimer 1991; Splecht@aatzer & Black 2005; Svobodd al.
2012). One core per tree was extracted 1.0 m atpawend level for radial growth analysis
and age determination. We also measured the hanghtrown dimension of five randomly
selected, non-suppressed trees per plot. For eaelerown, two orthogonal axes were
measured for the purpose of predicting crown area DBH. Finally, physiographic
attributes were recorded for each plot, includilogs, aspect, elevation, and topographic
location. The location of each plot was classifieded on its slope position (lower, middle
and upper slope further reported as “landform”).

On plots (58.3 % of the total number of plots) wathigh tree density (> 500 stems
per hectare) and homogenous structure, the plevss reduced to 500°nfor these plots,
where most trees appeared to be of the same age,cobk also decreased the number of
increment core samples to up to 15 per plot toesess the work labor. For plots in stand C1,
where the stand structure was homogenous, we tedraores from an additional 1 to 5 trees
of advanced age, indicated by their bark, branchang crown characteristics, to supplement
the disturbance history reconstruction. The locatibsuch trees was restricted to within 50
meters of plot borders.
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Increment cores were dried, secured on wooden rapand shaved with a razor
blade. For cores that missed the pith, the numberissing rings was estimated using
Duncan’s (1989) method. The pith was reached i8%2f the samples, while the remaining
22.3% and 4.7% were less than 0.5 cm and 1 cm tinerpith, respectively. All ages in this
study are expressed as recruitment ages at 1 rhetglet at which trees were cored. No
attempt was made to estimate actual tree ages sefeaabiesseedlings can establish and
persist for decades under shade, such that geionreges may poorly coincide with the
timing of past disturbances (Niklasson 2002). Armungy widths were measured to the
nearest 0.01 mm using a stereomicroscope and [h&llling-stage measuring device in
conjunction with TSAP-Wif" software (www.rinntech.de). Cores were first viSueross
dated using the marker year approach (YamaglL@®i), verified with PAST4 software
(www.sciem.com), and then confirmed with COFECHAtware (Holmes 1983).
Considering that trees were growing in relativelysi, closed canopy stands, the series
intercorrelation (0.480 for Calimani, 0.494 for @Gialau) was high.

Dendrochronological analysis
Disturbance history was reconstructed from twogopa# of radial growth: (1) abrupt,
sustained increases in radial growth (releasesjatidg mortality of a former canopy tree
and (2) rapid early growth rates (gap-recruitmendjcating recruitment in a former canopy
gap (Frelich & Lorimer 1991). While growth of suppsed trees typically increases
immediately after mortality of an overtopping capapee, establishment of new trees
following gap-creating disturbances can last fragarg to decades (Kulakowski & Veblen
2003; Rammiget al.2006). InP. abiesforests, for example, the absence of advance
regeneration in closed canopy stands, coupledtivislow establishment and growth of
seedlings, can result in episodes of gap recruitifari.3 m) lasting up to 40 years after a
large disturbance event (Holeksiaal.2007; Panayotoet al.2011; Szewczyk, Szwagrzyk &
Muter 2011; Svobodat al.2012). Therefore, disturbance histories reconsttumainly from
gap-recruited trees, as is the case in this stuglyg to be carefully interpreted because peaks
in gap recruitment lasting several decades aré¢yltkendicate a former high-severity
disturbance rather than successive lower severéyts.

To identify gap-recruited trees, we determineddtmvth-rate threshold that best
separates open grown trees from those under ct@sepies (Fraver & White 2005; Svoboda
et al.2012). This calculation was based on a compa$gquvenile growth rates of saplings

growing under closed canopy and in different sigags in this same study area. Average
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growth rates were calculated from 5-year growthqoksrbeginning when the tree reached 4
cm DBH. The growth rate of suppressed saplings @ whas compared with those of
saplings growing in all gaps (N = 175), gaps o\@® Bf (N = 87), and gaps over 100G (N

= 63). Growth rate thresholds were calculated ukigggtic regression, as per Svobadal.
(2012). Trees were thus considered to be gap-tedrifithe average growth rate was greater
than or equal to 1.66 mm per year (likelihood rafie 142.3, P < 0.0001) and 1.88 mm
(likelihood ratio % = 144.1, P < 0.0001), which correspond to gapuient in openings
larger than 500 and 1000°mmespectively.

Growth releases were identified with boundary-kniéeria (Black & Abrams 2003)
applied to consecutive 10-year running means. if@ighod scales the release criteria to
account for varying pre-disturbance growth ratiesreéby reducing the number of falsely
identified releases typical of the traditional parcincrease method (Black & Abrams 2003;
Fraver & White 2005). The maximum percent growthrae in each release pulse was used
to date the disturbance. To reduce the detectignafth release caused by climate
anomalies, we only used potential releases witbgmgrgrowth change above 50%
(Splechtna, Gratzer & Black 2005; Firm, Nagel & €i2009). Site-specific boundary lines
were constructed separately for Giumalau and Cailinti@sed on the approach proposed by
Black & Abrams (2003) and Aakakt al.(2011). Following Black & Abramg&003), a
moderate release was defined as any growth-chalge ketween 20% and 50% of the
boundary line, and major releases were those gréate 50% of the boundary line. To be
considered a valid release, the elevated growéhalab had to be sustained for at least seven
years (Fraver, White & Seymour 2009); shorter-teznoveries to prior growth rates were not
considered releases. Finally, we discounted appeagtrases shown on trees determined to
have been in the canopy at the time of the dishab®aas such growth increases would
suggest the loss of a neighboring, not overtoppieg, the focus of our work (see Lorimer &
Frelich 1989). Trees were assumed to have bedreioanopy if their diameter at the time of
the event exceeded 25 cm, which was determineddistic regression (as above applied to
gap recruitment criteria) of canopy and suppresssddiameters.

For a small number of cores, radial growth pattelidsot meet the gap-recruitment
or release criteria described above. The inferrsetidance dates on these samples were
categorized as either gap-recruited or releasesbbas their overall radial growth pattern
(Lorimer & Frelich 1989). Samples with a decliniffigt or parabolic pattern were included
into the gap-recruited group and samples with abigmous or irregular pattern were

categorized as released trees (Lorimer & Frelidd®)L9inally, becausk. abiesis shade-

106



tolerant, especially during the juvenile life stagere than one disturbance may be needed to
attain canopy status (Lorimer & Frelich 1989). Thusiltiple major releases from the same
tree were allowed in the disturbance chronolodtesvever, from the total number of trees,
only 3 % matched this pattern. Moderate releases imeluded in the chronologies only

when no other releases were present on a core.

Construction of the disturbance chronologies

Growth releases and gap-recruitment events werengahy decade separately for each plot
to construct disturbance chronologies. The numbgrawth releases and gap recruitment
events were converted to total canopy area distiiebeh decade following the approach and
rationale of Lorimer & Frelich (1989). This conviens scales the evidence of disturbance
according to the tree’s current crown area; ieguired because the magnitude of disturbance
inferred from small-crowned trees differs from tirderred from large-crowned trees.

Current crown areas were predicted from current BBEing a regression developed from
these same data.

We calculated a composite disturbance chronologgeth on all disturbance evidence,
for Calimani and Giumalau separately. However, bsedhe composite is based on a large
number of plots (and five stands in Calimani), eath a unique disturbance history, it
represent only the most general history of distackawith the details from individual
locations becoming obscured when combined withrsthieo overcome this limitation, we
constructed additional disturbance chronologies,foneach stand, based on plots within
stands (as opposed to trees within plots). As ghelse chronologies express the proportion
of plots (within stands) showing light (to 20% cagalisturbed), moderate (20.1 to 40%),
heavy (40.1 to 60%), or extreme (> 60%) disturbas®eerities within each decade
(categories based on Lorimer & Frelich (1991), gxder the highest category, added here).
We believe these chronologies better capture #radevel disturbance history. The
composite chronologies were truncated when thé notaber of trees dropped below 20 %,
while the plot level disturbance chronologies wienecated when the number of trees in a
decade dropped below 20 % of the total numbereafstper plot. The last decade in the
analyses was 1980-1990 because of the length efrieaded for trees to respond to
disturbance events.

Finally, because we ultimately found that (1) gagruitment was the most common
form of disturbance response and (2) recruitmenbgs were quite protracted, spanning
decades following disturbance, we sought a meapseskenting the disturbance evidence that
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better captures these long periods of gap recrattni® this end, we summed plot-level
disturbance evidence over three consecutive de¢adssming protracted recruitment as the
explanation for these lengthy periods). Thus, fateplot, the three-decade running sum was
used to refine our inferences about past distudaperiods with sums > 60% or 80% canopy
disturbance were selected. These rates correspandreme canopy disturbances (Frelich &
Lorimer 1991). We take the first decade in eacthe$e selected periods to represent the
timing of the disturbance. Plots with a proportewer 60 and 80% were tallied. When a plot
reached 80%, it was not included in the 60% cl&bs.periods with the highest number of
plots meeting the 60 and 80% criteria are then shioweach stand in Table 2 and Figure 5.
Longer periods of tree establishment for disturlesseverity assessment have similarly been
used in subalpine forests of other regions. Fomgie, (Veblen, Hadley & Reid 1991,
Veblenet al.1991; Vebleret al. 1994) used a 40-year period of tree establishhoeidentify
stand-replacing fires in the Rocky Mountains, USA.

Ordination analysis of the disturbance chronologies

To facilitate the interpretation of the disturbamégtory, we performed non-metric
multidimensional scaling (MDS), which is a nonpaednt unconstrained ordination
technique. MDS is more suitable for analyzing diséince chronologies than is principal
components analysis, because decadal disturbateseara typically non-normally distributed
and discontinuous in scale (D'’Amato & Orwig 2008)e MDS was based on a plot-by-
decade matrix, with proportion of canopy area distd (= inferred disturbance rate)
occupying matrix cells. Ordinations were perfornsegarately for each of the two
landscapes, using all plots. The initial decaderdination matrix was defined as the
chronologically first decade with the mean distumt®rate greater than mean disturbance
rates from all following decades pooled. This ckdtian was performed for the lower 20 %
guantile of plots ordered by its maximum decadsiutbance rate. Consequently, null values
of inferred disturbance rate were added into maiteils instead of empty values. Ordinations
were performed in R 2.12.0 (R Development Core T2a&®) under library ‘vegan’
(Oksaneret al.2011) and ‘mgcv’ (Wood 2004), using the ‘metaMD@iction, along with

the Bray-Curtis similarity metric and two dimenssoiMDS use the stress as a statistic of
goodness of fit. The equation (1 — square of stiteassforms nonlinear stress into a quantity
analogous to the squared correlation coefficientitenmental variables (landform, slope
steepness, slope aspect, altitude) were then phspiojected to ordination space to examine
their relationship with disturbance patterns, ughmg“envfit” function (Oksaneegt al.2011).
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This method produces vectors that represent theé rapislly changing direction for a given
variable and have lengths proportional to the giiteof the correlation between it and the
ordination (Oksaneat al.2011). Signi cance was calculated using 9999 pdations.

Aspect values were transformed using the followorgula: aspect = cosine (45-azimuth
degrees) + 1 (see D’Amato & Orwig 2008). This folanansforms values so as to be
maximal on northeastern slopes and minimal on seegtern slopes. To quantify the severity
of disturbance regime per plot we created a disturb severity index (DSI), based on the

Shannon index as follows,

N
DSI= p;logp

i=1

wherep; is the proportion of inferred disturbance rateohging to thé™ decade andll is the
number of decades. The maximum theoretical valu2Sifreaches 0 (for 100% inferred
disturbance values in one decade — high sevestyriance regime), while minimum
theoretical value for 20 decades reaches approghyne® (low severity disturbance regime
with similar inferred disturbance rate in all deeald The DSI is not useful for stands affected
by very low disturbance rates, the worst being zisturbance rates for all decades. The DSI
was likewise included into the ordination usingiadtion that creates a DSI surface, shown

with contour lines in ordination space.

Spatial aspects of disturbance

Spatial aspects of disturbance, synchronizatiqrest disturbances, and DSI values among
plots were analyzed using matrix correlation vianké#s test. The test evaluates the
correlation between two plot-by-plot matrices, aoataining the geographical distance
between all pairs of plots, another containing asnee of similarity between plots based on
disturbance metrics. Matrix correlation allows asssess the importance of plot location,
specifically if plots close to each other shareilsindisturbance metrics and histories. The
Mantel’'s test was conducted in R 2.12.0 (R DevelepinCore Team 2010) under library
‘vegan’ (Oksanert al.2011) and ‘ade4’ (Dray & Dufour 2007). The Brays@adistance
was used as a similarity measure among plots bas8899 replicates in Monte-Carlo test.
Tests were performed only for stands with adegnatebers of plots, that is, Giumalau and

Calimani stand C1.
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Results

Forest structure

P. abiesdominated the forest canopy on all plots, repriesgrta. 99 % of plot basal area,
overall. Data pooled from all plots revealed arliyitree basal area of 47.3 frha, and
density of 518 trees / ha (the two landscapes didliffer appreciably). Less than 1% (22 of
ca. 3500) of trees exceeded 300 years in agedasbheight), with the maximum at 380

years. Structure and general conditions for eaatdsare shown in Table 1.

Disturbance histories

Composite disturbance chronologies for the Gium@8hair 1 plots) and Calimani (N=61

plots) are shown in Fig. 2. Of the two growth-ratiéeria used to assess past disturbance
(rapid early growth signifying tree recruitmentarcanopy gap, and growth release of an
established suppressed tree signifying the loss@ftopping canopy above), gap recruitment
was by far the most common for all stands (Tableebresenting 80% of disturbance
evidence overall. Even during disturbance peaksrgapitment events remained prevalent,
typically being more numerous than releases (FigParticularly noteworthy is a disturbance
peak beginning ca. 1810 at Giumalau that consistest exclusively of gap-recruitment
events (Fig. 2).

The ordination analysis of the disturbance chrogie® showed variability of the
disturbance regime. At Giumalau, plots form a brdeskibution in ordination space, without
evidence of distinct groups reflecting similar ditance histories (Fig. 3). This ordination
explained 96% (non-metric fit) of the variancee raw data (ordination stress = 0.21).
When projected onto ordination space, DSI increasedl directions from a low in the center
of ordination space (minimum possible value —3d@r disturbance severity), such that plots
with higher DSI were located away from this censadce (maximum possible value O for
high disturbance severity). Nevertheless, DSI wdg weakly correlated with ordination axes
(P=0.013,7=0.10). In contrast, at Calimani, plots formechsahat distinct clusters in
ordination space, the result of similar historiegigh-severity disturbance, particularly
evident for plots in stands C3 and C4 (Fig. 3).sTdrdination explained 98% (non-metric fit)
of the variance in the raw data (ordination stre€s15). Here too, DSI increased in all
directions from a low in the center of ordinatiggase, with significant correlation with
ordination axes (P < 0.00Z,¥ 0.42). In this ordination, the DSI vector poitisa cluster of
stand C1 plots that show higher DSI values. InrGaiii, a large proportion of plots belonged
to the zone with DSI values > -1.5, compared ton@zlau, where a large proportion of plots
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belonged to the zone with DSI values < -2. Thesalte clearly show the difference in
disturbance severity at the plot level betweenr@atii and Giumalau.

The composite disturbance chronology in Fig. 2,cvldombines a large number of
plots, necessarily masks plot-to-plot variabilitgsulting in a dampened landscape-level
disturbance signal. To overcome this limitation,exeated a set of chronologies, in which the
proportion of plots, per stand, experiencing vasidisturbance severities is expressed for
each decade (Fig. 4). These chronologies betténreaihe temporal variability in disturbance
severity for each stand and thus support the reétifte ordination analysis. Both Calimani
C1 and C3 show extreme severity disturbance (> 60D&ees showing disturbance evidence)
on a portion of plots, although at different decafte each stand (Fig. 4). High severity
disturbances in Calimani C1 were also confirmedhwitidence of disturbance among the
trees of advance age sampled outside plots (seenrfippS1 in Supporting Information).
These trees show peaks in disturbance that clesatgh those in the C1 disturbance
chronology. In contrast, Calimani stands C2, @4, @5 show lower disturbance rates, with
most plots recording light disturbance (< 20% et showing evidence). Giumalau also
shows relatively low disturbance evidence, withyaamkmall number of plots showing heavy
or extreme severities, respectively, in any decade.

The result of summing disturbance evidence oveetlepnsecutive decades (to
account for the protracted periods of gap recruitni@lowing disturbance) revealed several
periods of heavy to extreme disturbance in alldgsgiTable 2). Assuming protracted
recruitment as the explanation for these lengtinods (see Discussion), we take the first
decade in each period to represent the timingetitsturbance. Using this approach, in
Calimani, stands C1 and C3 showed 80 and 100%oté plith heavy and extreme
disturbance over three consecutive decades, résggdiTable 2). On the other hand, in
Calimani C2, C3, and C4 many plots showed lightudizance (Table 2). In Giumalau, 36%
of plots showed extreme disturbance, whereas miaty ghowed light disturbance (Table 2).
The periods of extreme disturbances varied fromdsta stand, but several periods (1800 —
1830, 1840 — 1870, 1900 — 1930, and 1950 — 198y m@nmon between the stands (Table
2). However, disturbance synchronicity among stamdslandscapes was not strong, with
peak periods in disturbance in one stand only g@grtmatched in another stand. For example
in stand C1, about 20 plots (20 ha) showed extrdistarbance in 1900 — 1930, while this
period showed only light to moderate disturbanc&immalau and other stands in Calimani
(Table 2). Also, the period 1800 — 1830 showed Brarticity between Giumalau, and
Calimani C4 and C5, when a relatively greater nunatb@lots showed extreme disturbance
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in both landscapes. Together, these findings stggesiderable stand-to-stand spatial

heterogeneity in disturbance agents.

Spatial aspects of disturbance

In Camilani stand C1, matrix correlation revealealttgeographically close plots shared
similar disturbance histories (Mantel test P<0.060,43), as well as similar DSI indices
(P=0.019, r=0.13), although this latter correlati®mweaker, as evidenced by the lower
correlation coefficient. In Giumalau, matrix coatbn revealed only weak correlation
between geographic proximity and similarity in drétance histories (P=0.002, r=0.13), and
no significant correlation existed between geogm@ploximity and similarity in DSI indices
(P=0.12, r=0.06).

A visual assessment of within-stand spatial paittgrfor the Calimani and Giumalau
landscapes confirm the results of matrix correfaiad show clustering of heavily disturbed
plots within given time periods (Fig. 5). For exdmmt Calimani a cluster of plots,
representing roughly 20 ha (half of the stand)isteged extreme disturbance between 1900
and 1930. Further, between 1935 and 1945 on Calistand C3, all plots experienced
moderate to extreme disturbance, which we integset stand-replacing event, with the
disturbance patch at least as large as the stanlola(Inot shown). Similarly, an apparent
cluster of plots registering moderate to extrens¢udbance between 1800 and 1830 can be
seen at Giumalau; however, the lack of data fromynpdots during that time limits a
complete interpretation of the pattern. In contrést spatial pattern during periods of light to
moderate disturbances was less pronounced. Forpeaim Calimani stand C1, the period
1840-1870 showed variable spatial pattern of distnce over a 14-ha area (ie, 14 plots), and
at Giumalau the spatial pattern was similarly vagaluring the two moderate peaks in
disturbance activity (1900 — 1930, 1950 — 1980; b)g

Effect of physiographic attributes on disturbancgdries

Ordination analysis revealed only partial effedtploysiographic attributes on plot
disturbance histories. In Calimani, both altitucfeq.37, p<0.001) and landfornf40.35,
P<0.001) were correlated with ordination axes. Rlotude was negatively and land form
positively correlated with disturbance severityy(R), suggesting that plots with higher
altitude showed lower DSI, and inversely, plotsw#nd form type lower slope showed
higher DSI. In Giumalau, only altitude was weakfiz(.29, P<0.001) correlated with
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ordination axes (Fig. 3). No other physiographtdlaites were significantly (P>0.05)

correlated with ordination axes in either Giumadaalimani.

Discussion

The historical disturbance regime revealed in ¢himprehensive study (ca. 3,500 increment
cores collected from 132 plots) is characterizeddnysiderable spatial variability, which
could be seen among plots within stands, amongistaithin landscapes, and between the
two landscapes. A wide range of disturbance seggnitas also documented, ranging from
periods of light disturbances (presumably treegdalps) to periods of heavy to extreme
disturbance (including stand replacement), thedathowing clustering up to 20 ha. In the
discussion that follows, we first address methogiala challenges encountered in studies
such as this and then consider in some detailrdergretation of the historical disturbance
regime in this region, which includes one of thgést remnants of primaf). abiesforests

in Europe’s temperate zone.

Methodological considerations of disturbance redongion
Our analyses highlighted several important methaglo&l issues related to the reconstruction
of past disturbances . abiesforests. The first relates to gap recruitment,chitwas the
dominant pathway of canopy accession in our staggroximately 80 % of trees showed this
pattern (see Fig. 1 and Table 1). Similar patteree reported by Svoboad al. (2012) and
Panayatoet al. (2011) in otheP. abiesforests in Europe’s temperate zone. These findings
have important implications for disturbance histagonstruction. Namely, relying solely on
release from suppression to reconstruct past Betiees, as previous work has often, could
potentially produce misleading results regardingt plisturbance regimes in forests where the
dominant pathway to the canopy is by means of gapitment.

A second methodological concern is associated tvélprotracted period of gap
recruitment following disturbances. Several presgistudies suggest that abies
regeneration develops slowly following disturbafideleksaet al.2007; Panayotoet al.
2011; Szewczyk, Szwagrzyk & Muter 2011; Svobetlal.2012), such that development of
saplings might last several decades after therthiatece, before they reach the size when gap
recruitment criteria are met. In addition to thevslgrowth ofP. abiesseedlings and saplings
in mountain environments, there are a number ofiptesexplanations for the prolonged
period of gap recruitment seen in the disturbaercenstructions. These may include

successive canopy disturbances over several de@dembination of advance regeneration
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and newly established seedlings, browsing, latet feind heavy snow or ice damage in post-
disturbance cohorts. Further, following stand-replg disturbance in stands where advance
regeneration is sparse, the post-disturbance sgeeitablishment and recovery could take
several decades (Rammagal.2006).

Recognizing these long periods of post disturbaacriitment is important for
interpreting disturbance histories. That is, qugimg disturbance severity by decade, which
is the most common approach (Frelich & Lorimer 1)99dould underestimate disturbance
severity in cases when post disturbance regenaraticurs over several decades. For this
reason, we also summed the evidence of disturbarerethree consecutive decades. We felt
this approach provided a more genuine interpretaifdhe disturbance history data compared
to a decadal approach. The severity of past diatuds calculated from these two approaches
(shown by Table 2 and Fig. 4) showed compellinfedéinces; the three-decade summation
resulted in heavy and extreme disturbance permds&iny plots in Calimani and more than
one third of plots in Giumalau. Similarly long dsiahment periods for disturbance severity
assessment have been used in subalpine foresgdaratother regions. For example,
(Veblen, Hadley & Reid 1991; Veblart al. 1991; Vebleret al. 1994) used a 40-year
establishment period to detect the stand-replafaiag in the Rocky Mountains in USA.

Disturbance history interpretation

The spatial and temporal variation in disturbareeesty documented in this study yields
new insight into landscape scale disturbance psesei® mountaif. abiesforests of

Europe’s temperate zone. MDS ordination analysasptemented by analysis of disturbance
severity were successfully applied to an analysdisiurbance severity gradients across
landscapes. This novel approach allows a more tngeinterpretation of the disturbance
history, when compared to past studies that incladge sample sizes (D'Amato & Orwig
2008). In part, our results challenge the tradalaonceptual model d&?. abiesforest
dynamics in Europe’s temperate zone, which plangshasis on small-scale, canopy-gap
processes (Korpel 1995). More than half of thel th32 plots showed evidence of past high
severity disturbance based on the analysis thatr&dhdisturbance evidence over three
consecutive decades (see Table 2). The occurrémaesbhigh severity disturbance was
especially evident in the Calimani landscape, wieetdence of stand replacing events was
found over areas as large as 20 ha. Similarlyntegerk in other primary. abiesforests in
Europe’s temperate region reported evidence of wistlirbance ranging in size from several
to hundreds of hectares (Svoboda & Pouska 200&)&laet al. 2010; Zielonkeet al.2010;
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Panayotowet al.2011; Svobodat al.2012). This study provides additional evidencé tha
stand replacing disturbances are an integral paheonatural disturbance regimeRnabies
forests.

To facilitate the interpretation of the disturbamestory, we searched all available
historical archives for information on the occucerand severity of disturbances during the
last 200 years in the study region (Table 3). His&b data suggests that windstorms and bark
beetle outbreaks were the most likely causes oflistarbance peaks found in this study.
Strong windstorms that caused widespread damageneported throughout the entire time
period covered with our disturbance chronologies\ware more frequent than reported bark
beetle outbreaks. Peaks in disturbance severigctiat in this study (1800 — 1830, 1840 —
1870, 1900 — 1930, and 1950 — 1980) coincided mijor windstorms and partly with bark
beetle outbreaks reported in the historical datavéier, because of the limited geographical
precision of the reported historical disturbantles,connection between individual
windstorms and bark beetle outbreaks is difficolttake. Another limitation is that the
reliability of historical data decreases furthecla time. Nevertheless, there is clear
evidence that strong windstorms occur in the regiearly every decade, often several times
during a given decade, suggesting that wind distuek is important in this region. Consistent
with this finding, recent work suggests that Calmr@nd Giumalau are located within regions
of Romania with the highest occurrence and riswiofl disturbance (Popa 2007).

Dendrochronological methods alone cannot determvimether wind, bark beetles, or
both were responsible for the disturbance pulsesmented in this study. However, the
higher frequency of the reported historical windste compared with bark beetle outbreaks,
together with abundant pit and mound topographtherplots from more recent events (e.g.
1950 — 1980 in Giumalau), and the lack of largelpas of trees killed by bark beetles in the
contemporary landscape suggest that windstormly lgtay a more important role than do
bark beetles. However, our field survey and thealigsssessment of recent aerial photographs
revealed numerous recent (up to 20 year old) samallintermediate sized bark beetle
mortality patches in the contemporary landscapeetér these will develop into a large-
scale outbreak is unknown at this time. Althoughesal studies report a direct interaction
between windstorms and bark beetle outbrealks abiesand also fire in other conifer-
dominated forests (Kulakowski & Veblen 2002; Bdfijakowski & Veblen 2003;
Wermelinger 2004; Bigler, Kulakowski & Veblen 200&ylakowski & Veblen 2007), other
studies show an absence of significant bark beetliereaks following windstorms
(Panayotowet al.2011). Thus, the interaction between these twinidiance agents, the
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factors triggering bark beetle outbreaks, as wetha role of bark beetle outbreaks in natural
P. abiesforest dynamics remain unclear and warrants furdssearch.

Although we found strong evidence of stand repladiisturbances within stands,
there was less evidence that such events were meéd throughout the entire landscape.
Several periods (e.g. from 1800 — 1830 and 1908@30)lwith evidence of high severity
disturbance were common to only three out of sikgsites. Within stands, however, plots
that recorded damage during these periods of legerdy disturbance were often clustered in
space (see Fig. 5). Previous studies have docuthehtstered patterns of high severity
disturbances in landscapes where windstorms wermtst severe disturbance agent (Frelich
& Lorimer 1991; Foster & Boose 1992; Kulakowski &blen 2002; Woods 2004; D'Amato
& Orwig 2008; Fraver, White & Seymour 2009). Theyalence of wind as a disturbance
agent could potentially explain lower synchronigitystand replacing events in this study,
given its patchy nature within a landscape (Parayet al.2011). Nevertheless, several
studies have clearly shown that even in mountaimegi®ns, windstorms can cause stand
replacing disturbances over large continuous arpas thousands of hectares (Kulakowski &
Veblen 2002; Zielonkat al.2010). Therefore, there could be considerableafdity in high
severity windstorms across landscapes, relatedriahility in the storm itself, as well as an
interaction with the geography of a particular lscape (Foster & Boose 1992; Frelich &
Reich 1995; Kulakowski & Veblen 2002; Panayotiwal.2011).

The effects of physiographic features on the apptttern of disturbance were
analyzed with MDS ordination without any straighiard results. Altitude and land form
were correlated with the ordination gradient, bniyon Calimani. The low number of plots
covering a range physiographic variability over ldn@dscape is likely a limitation of this
aspect in our study. Several other studies havedfaurelationship between disturbance
history and topographic exposure, especially wioendging on the effects of windstorms
(Sintonet al.2000; Kulakowski & Veblen 2002; D'Amato & Orwig @8; Panayotoet al.
2011). In the Rila Mountains of Bulgaria, Panayotbal (2011) reports increasing
likelihood of windthrow on particular slope aspeatsl with increasing altitude . abies
forests

Many of the plots throughout the studied landsatidenot show evidence of severe
disturbance, but rather a history of low and intedrate severity disturbances. A good
example is the 1950 — 1980 period in Giumalau, wdsignificant number of plots showed
light to moderate disturbance with considerabldiap@ariation throughout the stand (see
Fig. 5). These results highlight the consideralaleability in disturbance severity in both
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space and time over the studied landscape. Thatidpocumented a continuum of canopy
damage ranging from small-scale gap dynamics,dalit,ed damage from intermediate
severity disturbance, and to stand replacing evardgs large areas of individual stands.
Notably, previous studies ip. abiesforests of Europe’s temperate zone have reportadge
of disturbance severities at the stand level. kanmple, some studies have reported gap
dynamics (Holeksa & Cybulski 2001; Panayoaiwal.2011; Szewczyk, Szwagrzyk & Muter
2011), while others have reported stand replacisigidbances (Zielonkat al.2010;
Panayotowet al.2011; Svobodat al.2012). However, when disturbance patterns are
evaluated at the landscape scale, as in this stivelgntire range of disturbance severity can
be found within a given landscape. This heteroggmeidisturbance severity at local and
regional scales has also been found in other lapasievel studies (Frelich & Lorimer 1991;
Veblenet al.1994; Bergeron 2000; Woods 2000; D'Amato & Orwi§2; Fraver, White &
Seymour 2009).

Conclusions

This study documented considerable spatial anddeashpariation in disturbance severity
across the studied landscape. We identified a rahdesturbance severities over the
landscape, including periods with the stand replaeivents, as well as periods with low and
intermediate severity disturbances. More than tiaiie studied plots across the studied
landscape experienced high to extreme severityrthances at the plot level, although they
were not always spatially and temporally synchrediacross stands and landscapes. Plots
indicating high severity disturbances were oftarstdred in space, while this tendency was
less clear for moderate and low severity disturban8tand-replacing disturbances were
detected in areas up to 10 — 20 ha, and were ldalged by windstorms. Historical evidence
suggests that windstorms played an important rohaping these forests, while the role of
the bark beetle outbreaks remains unclear. Inteateednd low severity disturbances also
played an important role on a large part of thelsmape, highlighting the considerable spatial
and temporal variation in disturbance severity diierlandscape. Thus, when the disturbance
regime was appropriately evaluated at the landsseale, as in this study, the entire range of
disturbance severity was revealed within this laags.
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Table 1. Physiographic parameters, number of the plotsbastt stand structural characteristics for thesgixly sites

Study site Giumalau G1 Calimani C1 Calimani C2 Calimani C3 Calimani C4 Calimani C5
Mean elevation (m a. s. 1.) 1434 1556 1626 1484 1557 1558
Range of elevation (m a. s. I.) 1249 - 1606 1468 - 1657 1599 - 1653 1415 - 1549 1505 - 1601 1512 - 1598
Mean aspect (9 245 139 299 210 162 240
Mean slope (9 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 (m3/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 ovea 80% in three consecutive

decades in individual stands. For each plot, ainghwindow summing the disturbance rates

over three consecutive decades was calculatedhlatedsumming over 60 and 80% were
selected (see Methods). The periods with highesti@n of plots meeting the 60 and 80%

criteria are shown for each site

Disturbance

) 60-80% over 80%
severity
Percentage Important Percentage Important
of plots decades of plots decades
1800-1830 1800-1830
Giumalau G1 25% 1900-1930 11% 1900-1930
1950-1980 1950-1980
) . 1840-1870 1840-1870
Calimani C1 30% 50%
1900-1930 1900-1930
Calimani C2 0% 0%
Calimani C3 0% 100% 1930-1960
1800-1830
Calimani C4 50% 0%
1900-1930
Calimani C5 60% 1820-1850 0%
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Table 3. Historical disturbances (W = windstorm and | =kbeetle outbreak) in Romania for the period coddrgthis study. We include here

only severe disturbances with regional impact ommigin forests. In many cases no details are dlail@garding exact location and extent of
damage. Information compiled from Avram (1983),ial§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 | Bucovina Shurlan (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 Wil 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 WI/I Bucovina Ichim (1988)

1969 Wil Bucovina Ichim (1988), Doll (1991)

1971 Wil Bucovina Ichim (1988), Doll (1991)

1973 Wil Bucovina Ichim (1988), Doll (1991)

1974 w Bucovina Ichim (1988)

1975 w Eastern Carpathians Ichim (1977)

1977 Wil 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 (Calimanoim@lau), study sites (alpha-

numeric codes), and plots (as dots, right pandtfimsites.
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Fig. 2. Canopy area disturbed for each of the study laapbs (sites pooled for Calimani),
summed per decade (as midpoints). In this figune; disturbance events that allowed
suppressed trees in the understorey or newly éstall trees to enter the canopy were
included. The chronologies were truncated whemtheber of trees fell below 20% of the

total. Sample depth represents cumulative numbgee$ contributing to the chronology.
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Fig. 3. Non-metric multidimensional scaling (MDS) ordiratiof disturbance histories from
the Giumalau (a) and Calimani (b) landscapes, basadatrices of decadal disturbance rates.
Individual stands are designated in the Calimadination (see Table 1). Isolines show the
gradient in the disturbance severity index (DSé, Beethods). Vectors show passively
projected physiographic characteristics of plots gre DSI index, where only those with r2 >
0.1 are shown. The vector orientation shows thectlon of the gradient, and its length is

proportional to the correlation between the vagadid the ordination.
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Fig. 4. Disturbance chronologies showing the proportioplofs (per site) experiencing
various disturbance severities, per decade. THasmalogies are based on the same data as
in Fig. 2, but with results shown at the site levéth four disturbance severity classes 0.1 —
20% (light), 20.1 — 40% (moderate), 40.1 — 60% ¥hgaover 60% (extreme). For each stand,
the chronologies were truncated number of treehemplot level fell below 20% of the total.

The horizontal dashed lines show the periods obmamt decades from the table 2.
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Fig. 5. Maps of disturbance rates for Giumalau (G1) aaddtCalimani C1 (C1) for periods
with the most severe disturbances. To capture pgald recruitment periods, disturbance
rates were summed in three consecutive decadssl&nted periods as shown above. The
size of the circle represents disturbance clag8és0.1 — 20%, 20.1 — 40%, 40.1 — 60%, over
60% canopy area disturbed per plot. The cross septs the plot without information caused

by short lifespan of trees in the plot.
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6 Obecné zavry

Diserta ni prace se zabyvalaq@evsim strukturou a historii naruseni horskych
smrkovych les na Sumavyv I. z6n ,Trojmezna* a na dvou lokalitach v severovychodnim
Rumunsku. Pro maly rozsahifmdnich porost na tzemi R byla studie doplma poznatky
z Rumunska, co dodava préci SirSi a obéginpohled. Vysledky doplji sou asné, ne ilis
rozsahlé znalosti o dynamice a narusenich horsgyokovych porostve stedni Evrop.

V poslednich nkolika desetiletich sledujeme velkoplosny rozpacskypch smrin viivem

v trnych narudeni a navy3eni populace podkorniho bmgzSumava v Tatrach. Nyni
vyvstava otazka, zda jsou tyto velkoploSné rozgadgzenou soudsti danych ekosystém
jestli také byly souasti pirodni Sie variability naruseni,i jsou ji za touto Sii variability a
maji bli e k velkoploSnym rozpaadn horskych smiin po vysokych imisnich zaich v
Krusnych i Orlickych horach. Tato prace ta hlavn za cil zjistit nové poznatky o re imu

naruseni grodnich horskych smrkovych les

V této asti byly shrnuty vytyené cile a vysledné poznatky jednotlivych studii:

1) Popis historie naruSeni prodnich horskych smrkovych lesa Urovni porostu
(st edn velké m itko) na Sumavna dvaceti hektarové dasné zkusné plose (DVP).

Zjis oval jsem, zda se tato spodmistva obnovovala ps velkoploSny rozpad, jak je mo né
pozorovat dnes,i byla d ive b na dynamika pes maloplo3né skupinky, jak je popisovana
nap . Korpeem (1989). Nebo je mo na kombinace oboipgd , kdy kombinace
velkoplosSnych a maloplosnych naruseni popisuje Wetral. (2005) v Severni Americe

v horskych jehlinatych lesich. Pro velkoploSny rozpad jegpoklad synchronizace jedinc
ukazujici na udalost naruSeni ase i prostoru a pro rozpad v jednotlivych skupatkge
tento proces heterogenni ase i prostoru. Pro vyrovnany stav odumirani a olmvani
porostu by mla byt patrna vyrovnana kova struktura i struktura pipominajici obracené
pismeno J a pro velkoploSny rozpad bychor malézt jednovrcholoveé rozteni bli ici se

Gaussovu rozdeni.

Popis historie naruSeniipodnich horskych smrkovych lesa Urovni porostu
(stedn velké m itko) na Sumavbyl proveden na dvaceti-hektarové dené zkusné plose.

Vysledky byly publikovany ve etim pedlo eném vdeckém lanku. Zkoumana DVP byla
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r zn ovlivn na re imem naruseni v dolni a horrdisti porostu. V horniasti porostu na ploSe
okolo 8 ha byl pozorovan velmi homogenni porogidnpvrcholovym rozdenim v k

dorostu do vySe 1,3 m i dorostu do zapoje v peri@#0 — 1870. Byl popsan gradient, kdy

s nadmaskou vySkou klesala heterogenit&evé struktury i re imu naruSeni. Tento fenomén
m e byt zp soben typem narusSeni, kdy ve vySSich polohach dkeleene byva vitr

ni iv jSi. Na spodni ploSe t8ina strom vstoupila do zapoje ve dvou obdobich 1770 — 1800
a 1820 — 1840. Tyto periody v dy @dchazel vyskyt rkolika jedinc ukazujici udalost
narusSeni porostu ,uvolni naruSenim*“ v obdobi 1760 — 1770 a 1820 — 18t#déKsou

pravd podobn spojené s historicky zaznamenanymiilgmi v try v dané lokalit. Na

zaklad vySe uvedené studie sakpanim k zamitnuti hypotézy o vyrovnaném procesu
obnovovani a odumirani porogiopisované Korpe&m (1989), a to z dvodu velké asové i
prostorové synchronizace nové obnovy i vstupu gojea ktera nevytva kontinualni proces
na dané plose 20 ha. Z naSich pozngtkpatrné, e dochazi k vytva@ni porostni struktury za
pomoci silnych i st edn silnych naruseni synchronna velké ploSe v danyclasovych
periodach a slab&sto opakovana naruseni maji mensi vyznam proartvatruktury

horskych smrin na Sumav v dané studované lokalitSou asné poznatky nemohou vyldu

mo nost, e souasny stav rozsahlych oduetych porost byl i v minulosti reéiny.

2) Analyza historie naruseni podnich horskych smrkovych lesa arovni

jedinc (maloplodné mitko) na Sumav Kdy jsem zji§ toval, zda se tato spelestva na

t ech jednohektarovych trvalych vyzkumnych ploch@dtP] vyvijela stejnjako porosty ze
stejné lokality z cile 1. Pro vyhodnoceni tohote by mla platit obdobna pravidla jako v cili
1, avSak navic zde neme Iépe pozorovat jemnou struktuaso-prostorovych vztahP i
jemném skupinovitém charakteru naruseni porostthdiy mli detekovat hloukovity vzor
novych jedinc a p i velkoploSném naruSeni by adny vzor nebyt vyznamny. Na zaklad
pozic jednotlivych jedincna TVP byly zkouméany vmi vztahy v porostu a jejich zny za
posledni desetileti. Pokud se prostorova strukpgestu vyviji od slukovitého

p es pravidelny k nahodnému vzoru, eme p edpokladat psobeni kompethnich sil.

Nahodny a shlukovity vzor nam vypovida sgieni mortality spojené s narusenim.

Analyza historie naruSeniipodnich horskych smrkovych lesa trovni jedinc
(maloplo3né m itko) na Sumavbyla provedena naech jednohektarovych TVP a jeji

vysledky byly popsany v prvnim a druhém manuskriptendrochronologicka analyza je
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velmi obti n interpretovatelna pro vznik porostu s velmi sloutstrukturou, ktery meme
najit ve spodniasti lokality , Trojmezna“ na SumayvAvsak nasledny vyvoj nagch
jednohektarovych TVP byl ji vice etelny. Podle synchronizace vyvojeTVP, které jsou
od sebe vzdaleny okolo 500 m a obdobného trendypo@ni asti DVP v této lokalit, m |
po ate ni impulz naruseni porostu z obdobi 1750 — 177thwveirdy dopad na zkoumané
Uzemi. V tomto obdobi doslo k detekci jedinosoln nych naruSenim a nasledn

pravd podobn k odstranni v tSiny dosplych jedinc v daném porostu, které vytiim
vhodné podminky pro nasledné prodlou ené obdobisidni vtSiny novych jedinc na
vSech TVP. Naslednbyly vSechny i TVP ovlivh ny minimaln jednim stedn silnym
narusenim v obdobi 1810 — 1830 na vSech TVP. Baktivni perioda ma za nasledek

p edevsim uvolmi naruSenim a ji oproti gdeSlému reaktivnimu obdobi mensi vliv na
vznik a odr stani novych jedinc Dale byl ji vyvoj na jednotlivych TVP odliSny enén
vyrazny ne pedtim. Tento vyvoj porostu rhza nasledek vytveni podobnéaso-
prostoroveé struktury jedincdorostlych do vySe 1,3 m vstupujicich do zapoje na vSech
TVP. Byl pozorovan vzor shluko velikosti adov desitek ar, které mly podobnou velikost
jako jednotlivé prostorové jednotky vipdnich horskych sminach popisované Korpem
(1989). Podle vizualniho hodnocemisoprostorovych vztalhje pravd podobné, e jedinci
dor stali do zapojei do vy etni vySe v uskupenich, ktera vyteka mensi skupiny obnovy
excentricky se roz8&ijici polygony. Tato zjiShi odpovidaji hypotéze postupse

rozSi ujicich porostnich mezer, ktera byla pozorovanarskych smrinach popisované v
pracich Kathke and Bruelheide (2010) a HoleksaGytulilski (2001). Dale bylo mo né
pozorovat nkolik jednotlivych vyrazn starSich i mladSich jedinc, kte i netvoili adné
skupinky. Jednotlivi mladi jedinci vznikli pravydodobn po odumeni jednotlivych starSich
strom v radmci maloploSnych naruSeni. Tato zjgtpodtrhuji velkou variabilitu proces
naruseni, ktera byla postupmachycovana v jednotlivych pracich z horskych &mr

v poslednich letech. Na Sumara lokalit , Trojmezna*“ byly pi studiu aso-prostorové
struktury jednotlivych jedincv porostu nalezeny obdobrelké porostni skupiny #dov
desitky ar), které vznikaly synchronizovarv ase i prostoru na vSech TVP velice podobn
Co jen podtrhuje vysledky z DVP popsané egchozim cili. Dale byla vyhodnocena
prostorova struktura soasného stavu porostu i 2p zrekonstruovaného stavu (pomoci
spojeni ivych a mrtvych jeding. Prostorové vztahy se neliSily od nahodného rezmii Je
pravd podobné, e dle itou roli v poslednich desetiletich hralo narngporostu a mensi

vyznam mlo kompetini proe”dovani.
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3) Popis historie naruSeni prodnich horskych smrkovych lesa Urovni porostu
(st edn velké m itko) na dvou severovychodnich lokalitach RumuriB&ato cil byl
koncipovan obdobnjako cil jedna. Jedna se o srovnanirpdnich horskych smin dvou
lokalit(Giumalau a Calimani) a popis jejich re immaruseni.

Re im narusSeni na vSech lokalitach na severovychiRaimunska vykazoval

zna nou variabilitu v prostoru,ase i sile. Poznatky o re imu naruseni byly uvedemy

tvrtém manuskriptu. Byly identifikovany naruserk gvelkou, tak sedni i malou silou.
Avsak vice ne polovina TVP ploch proldla silnou periodu naruseni, ale ne v dy byla tato
obdobi synchronizovana vase a prostoru. V lokalitCalimani byl popsan porost, ktery se
svym vyvojem velmi podobal dvaceti-hektarové DVPSwmav. Kdy v jedné asti porostu
(okolo 20 ha) pevladla homogenni struktura jedindte i v tSinou dorostli do vyse 1,3 m
v obdobi 1900 — 1930 po reaktivnim obdobi 1900201@ ve druhé asti porostu byla té
zaznamenana tato udalost naruseni porostu v komlsmguhou velmi vyznamnou udalosti
z obdobi 1840 — 1870 po reaktivnim obdobi 18405018orosty na lokalitGiumalau byly
z pohledu re imu naruSeni vice heterogenni, avaaleise vyskytovaly periody (1900 — 1930,
1800 — 1830 a 1950 — 1980) 48im zastoupenim siljich naruseni s naslednou astajici
obnovou. Pro oblokality byla zaznamenana spaté vyznamna perioda udalosti ukazujici
na narudeni porostu 1900 — 1930. Na obou lokalitgRhmunsku byly ogt jako na Sumav
nalezeny informace ohledispojeni danych reaktivnich dekad s historicky aamnanymi

silnymi v try.

Na zavr m eme ici, e horské smrkové porosty jsou vice ovibvany stedn
silnymi a silnymi naruSenimi, které do jisté migynchronizuji v prostoru iase, ale
nevytvai vyrovnany stav odumirani a odtani na sledovanych studijnich lokalitach. Re im
naruseni vytva velmi rozmanité struktury poroshorskych smin. Kdy byla zjist na
jednoducha jednovrcholova rozeni v k dorostu do vyetni vySe i do zapoje a velmi
komplexni nkolikavrcholové struktury pokryvajici plochy odkolika desitek ara po 20
hektar . Jak na Sumay tak v Rumunsku byla nalezena spojitost reaktivioledobi
s historicky zaznamenanymi silnymitky, které do urité miry t& synchronizovaly mezi
danymi regiony v periodach (1800 — 1830, 1900 -019350 — 1980). Z pohledu
maloploSného mitka byly na vSech TVP nalezeny podobné shlukynjeds obdobnym

v kem dorostu do 1,3 m vstupu do zapoje o velikosthdov desitek ar. Prostoroveé vztahy
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se neliSily od nahodného rozmist Je pravdpodobné, e dle itou roli v poslednich
desetiletich hralo naruSeni porostu a mensi vyzamalm kompeti ni proe ovani.

Poznatky o historii naruseni a celkové dynamic@gtoljsou nezbytné
pro vytvo eni ramce hospodeni jak v lesich hospodych, kdy pstovani s ohledem
na re im naruseni [nasi mensi asili, tak v lesich zvlastnihoai, i lesich ochranych, kde
je v ur itych p ipadech adouci minimalizace vylou eni lidského vlivu. Podle ziskanych
poznatk bychom mohli napodobovat procesy naruSeni jedryath porost a vytvaet
p irod blizkou strukturu les AvSak na Urovni krajiny je obeni naruSeni velice
heterogenni a vytvavelmi variabilni struktury od jednoduchych a plw ité skupiny, kde se
na jejich tvorb m e podilet a n kolik naruSeni s rznou silou i ploSnym rozsahem. Tak e
napodobovani danych procge velmi komplexni a slo itou zale itosti na arovkrajiny a
bude poteba jest v budoucnu dale zkoumat tyto procesy. DalSi vyzkynse ml v novat
prostorovému rozsahu a rozmisgtnaruseni v ramci heterogennich podminek v krakteré

by usnadnilo uplatmi v praxi.
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