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Abstrakt:

Disturbance hraji nezastupitelnou roli v dynamice lesnich ekosystému. Avsak jejich ptresné
dasledky nejsou v oblastech horskych smrcin sttedni Evropy zcela objasnéné. V roce 2007
se pies tizemi Narodniho parku Sumava piehnal niivy orkdn Kyrill, ktery nastartoval
ktirovcovou disturbanci a ndsledné velkoplo$sné odumirdni horniho stromového patra v této
oblasti. Tato prace vyuziva této skutecnosti a zabyva se rozpadem a strukturou porostli po
distrubanci, pocetnosti a strukturou pfirozené obnovy a déle fesi predevsim dynamiku
pfirozené obnovy smrku ztepilého (Picea abies) na tlejicich kmenech. Porovnava naruSené
porosty (NP Sumava) s oblasti bez naruseni (CHKO Jeseniky). Zam¢éfili jsme se na zménu
pocetnosti zmlazeni po disturbanci a vliv vlastnosti tlejicich kment na tuto zménu. V
oblasti Trojmezenského pralesa ¢inila mortalita matetského porostu 99 %, bylo nalezeno
n¢kolik malo stromt, které klirovcovou gradaci piezily. Jednalo se piedevSim o potlacené
stromy s primérem kolem 10 cm. Zivé stromy (DBH>7 cm) dosahovaly hustoty 16 ks/ha.
Mnozstvi tlejicitho dfeva se zvysilo 2,5 nasobné (v porovnani se stavem pied 10 lety) a
jednu tfetinu tvorily lezici kmeny. V porostech byla nalezena pouze obnova smrku
ztepilého (Picea abies) a jetdbu ptaciho (Sorbus acuparia). Zmlazeni se zde vyskytovalo
v dostatecnych poctech, predevsim na mikrostanoviStich mech (32 %), tlejici dievo (27 %)
a pata stromu nebo souSe (28 %). Zmlazeni smrku uchycené pied disturbanci (banka
zmlazeni) zaujimalo celkové 88 %. S rostouci nadmoiskou vySkou se vyskytovala celkové
niZ$i vice homogenni obnova. Nejlepsi podminky pro obnovu poskytuji kmeny velkych
dimenzi, kmeny rozklddané bilou hnilobou zplisobenou vaclavkou (Armillaria spp) nebo
ohilovcem ohrani¢enym (Phellinus nigrolimitatus). Naopak kmeny rozkladané troudnacem
pasovanym (Fomitopsis pinicola) nejsou pro obnovu pfiili§ vhodné. Pfi porovnani zmény
pocetnosti obnovy na lezicich kmenech v naruSené a nenaruSené lokalit€ jsme pozorovali
vyrazny ndrlst v naruSené oblasti (o 33 %). Nejvétsi nartst byl pozorovan v nejnizsich
vyskovych kategoriich na kmenech vétSich dimenzi. Tti roky po odumieni horniho
stromového patra se efekt silné disturbance na odrlstani a pfezivani obnovy na leZicich

kmenech neprojevil.

Klic¢ova slova: Disturbance, pfirozend obnova, tlejici dievo, smrk ztepily, Picea abies,

lykoZrout smrkovy



Abstract

Disturbances have a major impact on the dynamic of forest ecosystems. However, there is
lack of its exact consequences for mountain spruce forests in Central Europe. In 2007
heavy windstorm damaged a lot of stands in Sumava NP, subsequent bark beetle outbreak
resulted in a large-scale dieback of spruce stands in this area. We took advantage of this
opportunity. This study is focused on disintegration and structure of stands after the severe
disturbance and in next step is focused on density and structure of natural regeneration in
these stands. In addition we dealt with spruce regeneration (Picea Abies (L.) Karst.) on
decaying logs. We compared two localities, disturbed (NP Sumava) and undisturbed site
(CHKO lJeseniky). We concentrated on the change in saplings densities and on impact of
decaying logs characteristic on this change. Finally we wanted to determinate impact of
decaying logs characteristic on density of spruce regeneration. In area of Trojmezna we
recorded 99 % mortality of parent stands. We founded only a few of adult tress which
survived the disturbance, in addition we found several new trees, most of them with
diameter about 10 cm. Live trees (DBH > 7 cm) reach density 16 trees per ha. The amount
of dead wood was 2.5 times higher than before 10 years, one third were lying logs. Only
natural regeneration of Norway spruce and rowan (Sorbus acuparia L.) was founded.
Regeneration recruitments occurred in sufficient numbers, mostly on mosses (32 %), dead
wood (27 %) and the nearest neighbourhoods of living mature trees or snags (28 %).
Advance regeneration occupied 88 % of all regeneration. The density of individuals was
similar along the elevation gradient. But in lower elevation of study area was situated
higher regeneration recruitment then in the higher parts. With increasing elevation gradient
regeneration was more homogenous in height and was lower. Best conditions for spruce
regeneration provides logs with the largest diameters and logs with presence of white fungi
Armillaria spp. or Phellinus nigrolimitatus. On the other hand logs with presence of
Fomitopsis pinicola do not provide a suitable microsite for saplings. When we compare
change in regeneration density on dead wood between the disturbed and undisturbed site,
our results show significant increase in regeneration density at disturbed site (by 33 %).
The increased regeneration density observed at the disturbed site was mostly associated
with the smallest saplings on logs with the largest diameters. Three years after death of the
parent stands no significant effect was recorded on the growth rate and survival of

established spruce saplings on dead wood.

Key words: Disturbance, natural regeneration, dead wood, Norway spruce, Picea abies,

Bark beetle



OBSAH

Lo V0D oot 7
2. LITERARNI RESERSE .......oiiiiiiiiriiiereisessesessssesssesssssssssssssessss st sssessssssens 8
2.1, DISHUTDANCE «...couviiiiiiiieiieceec et 8
2.2.  Dynamika priroZen€ ODNOVY ........cccceeeiiieeiiieeiiieeiieeeiieesieeesaeeesveeeseseeessaeeenaneennns 8
2.3. Rozdily ve vyvoji na disturbované ploSe a na vyt€Zené holin€ ..............ccoceeeuneenes 11
2.4.  Vhodnost jednotlivych mikrostanoviSt pro obnovu smrku.........c.ccceceeevvenieeneenns 12
2.5.  Pocty ptirozené obnovy pro zachovani funkci 1esa ........cccceeevcvveeniieeeriiecnieeennn. 14
2.6.  Tlejici odUMIEIE AT@VO .....ccvieeeeiieeiiie ettt ettt e e eaeeeeaeeeanee s 15
2.6.1. Vyznam tlejiciho dfeva pro pfirozenou obnovu smrku..........cceceeeveerieeneenne 15
2.6.2.  Vyznam tlejictho dfeva pro biodiverzitu.........cccceeeeuvieeiieenieeeriee e 16
2.6.3. Kvantitativni a kvalitativni vlastnosti tlejictho dfeva..........cccceevvveevvieennnens 17
2.6.3.1.  Stupen rozKIadu ........ccceeiiiiiiiiiiiiie e 17
2.6.3.2. Rozm@r tlejicTho dfeva........ccovuiiiiiiiiiiiiieeeete e 20
2.6.3.3. MECRY 1ottt eaean 20
2.0.3.4.  KUI .ottt st 21
2.6.3.5. Typ hniloby a jejich vliv na po€etnost zmlazeni ...........cccceevverveeniienneenne 21

3. CILE PRACE ...ttt 23
4. METODIKA ......oooteteeeee ettt ettt ettt ettt sae e bt et e sseesbeentesaeenbeensesaean 24
4.1.  Popis ZAMOVENO UZEIMI ...ccouvviiiiiiiiiiieeiieeeite ettt e 24
4.2, SDET AL .ttt ettt a et eaean 28
4.3, ZPTraCOVANT AL c..uviiiiiieiiiieeiie ettt et e et e e b e e e saaeeeaaeeeaaeeeaaeeennes 32

5. VYSLEDKY ...coiiiiiiiiiiiisiie i sisesessses sttt 34
5.1 CIANEK 1 cooeiiiereiiineies it 35
520 CIANEK 2 oooieeeieiei ettt 57
530 CIANEK 3 oottt 74
5.4, CIANEK 4 .oocvores et 84

6. SHRNUTI VYSLEDKU .....coriumiiirriiriieriseeisesssseessessssss st sses s ssssessssssseees 93
7. LITERATURA ..ottt ettt ettt st esaeenbeeneenaeens 98



1. UVOD

V Ceské republice potazmo ve stiedni Evropé se zachovalo pouze malé mnoZstvi
puvodnich horskych smrkovych lesti. Dynamika a obnova téchto ekosystému je v souc¢asné
dobé velmi aktudlnim tématem piedevSim proto, Ze vétSina pfedchozich studii se zabyvala
pfevazné dynamikou nenaruSenych porosti (VRSKA et al. 2001, HOLEKSA et
CYBULSKI 2001). V zavislosti na novych poznatcich se postupné méni celkové chapani
a pohled na tuto problematiku.

Ve sttedoevropském kontextu byly rozsahlé disturbance horskych smrkovych lest
hodnoceny jako nepfirozené, zpisobené komplexnim ptisobenim ¢loveéka. VEtsi diiraz byl
kladen na strukturu porostii a dlouhodoba dynamika a piedevSim role disturbanci byly
Casto prehlizeny. V soucCasné dob¢ jsou pravé tyto ndhledy na fungovani jednotlivych
ekosystéml kritizovany a tvrzeni o dlouhodobé stabilit¢ danych ekosystémi jsou
diskreditovany modernimi pfistupy, které fikaji, Ze ekosystémy rozhodné nejsou statické
azména je jejich nedilnou a nepostradatelnou soucdsti (MORGAN et al. 1994,
KULAKOWSKI et BEBI 2004). Disturbance jsou kliCovym faktorem v dynamice nejen
ptirozenych lest (FRELICH 2002), ale i ostatnich ekosystéml po celém svéte (SOUSA
1984). Zaroven jsou faktorem umoZnujicim vznik dileZitych biotopi pro cetné druhy
organizmd, jako je napf. tlejici dfevo (FRANKLIN et al. 2002).

Stéle existuji dohady, jak postupovat v piipadech managementu jednotlivych
ekosystému. Tyto dohady prameni z nedostate¢né znalosti jejich dynamiky. Disturbance se
lis1 jak ve svych Cetnostech, tak svych intenzitich (SOUSA 1984), proto nemuiZeme s
jistotou predikovat jejich vyskyt a ndsledny vyvoj. Je vSak zfejmé, Ze tradi¢ni lidské
zésahy, jimiz se pokousime ucinit ekosystémy vice piedvidatelnymi a spolehlivéjSimi tim,
Ze snizime rozsah jejich pfirozené variability, ve vétSiné piipadi vedou ke snizeni
odolnosti a obvykle mohou zpiisobit nezddouci a nepiedvidatelné ekologické nasledky

(KULAKOWSKI et BEBI 2004).

Tato prace si pieje pfispét k lepSimu porozuméni fungovéani dynamiky lesnich
ekosystémt v horskych smrkovych lesich centrdlni Evropy, podrobnéji se zabyva

problematikou pfirozené obnovy a jejim vyvojem pred a po disturbanci.



2. LITERARNI RESERSE

2.1. Disturbance
Disturbance, neboli naruseni lesnich porostii ptfirozeného charakteru, v soucasné
dob¢ jiz nechdapeme jako néco Skodlivého ¢i nezadouciho. Naopak disturbance jsou brany
jako hybna sila dynamiky pfirozenych ekosystémii (FRELICH 2002). Jejich intenzita,
frekvence a prostorové uspofadani pak hraji kliCovou roli v dynamice obnovy horského

smrkového lesa (TAKAHASHI et al. 2001).

Po celém svété existuji rizné typy disturbanci. V podminkdch stiedni Evropy ve
vyskyt naruseni v podobé vétrnych bouii (SCHELHAAS et al. 2003) a gradace podkorniho
hmyzu (KULAKOWSKI et BEBI 2004). Silny vitr hraje dilezitou roli v dynamice
puvodnich lesti. BéZnym jevem jsou vyvraty, kdy se strom vyvréti i s kofenem, a polomy,
kde dochdzi ke zlomeni kmene. Vitr také funguje jako spoustéci mechanismus pro vznik
gradace podkornitho hmyzu, ptedevSim lykozrouta smrkového (Ips thypographus;
GROMSTEYV 2002). Gradace tohoto hmyzu je pak schopna narusit mnohem vétsi plochu,
nez kterd byla narusena bofivymi vétry.

LykozZrout smrkovy je povazZovany za nejnebezpecnéjSiho Skidce pro dospélé
smrkové porosty v celé Euroasii (WERMELINGER 2004), pfedevSim vSak v lesich
nachylnéjSich k narusenti, tzn. v lesich vyuzivanych, ovlivnénych a pozménénych lidskym
faktorem (JONASOVA et PRACH 2004). Aviak zpohledu ekologickych hodnot,
v ptirodnich a nedotéenych lesich, je Ips typographus povazovin za ekosystémového
inZenyra. V nékterych studiich je oznacovén jako klicovy druh, kdy je nastrojem pro
pfirozenou obnovu lesa, navraci porostim pfirozeny charakter a ma pozitivni vliv na
zvySovéni biodiverzity v ekosystémech (JONASOVA et PRACH 2004, MULLER et al.
2008).

2.2. Dynamika prirozené obnovy
Druhova skladba porosti horskych smrcin v oblastech Stiedni Evropy je velmi
jednoduchd, vyskytuji se zde dvé hlavni dfeviny, dominantni dievinou je smrk ztepily

(Picea abies (L.) Karst.), vtrouSen¢ se pak vyskytuje jefab ptaci (Sorbus aucuparia L.).



Procesy pfirozené obnovy jsou velice pomalym, dlouhodobym a tézko
predvidatelnym fenoménem dynamiky lesa (SCHONENBERGER 2002). Tyto procesy
jsou zavislé na mnoha faktorech, mezi které se fadi stanovistni podminky, charakteristiky
mateiského porostu (DIACI et al. 2005), historicky vyvoj daného tdzemi a vliv bylozravych
savci (PALUCH 2005).

V oblastech  stfedoevropskych  subalpinskych smréin je navic situace
ztizena podminkami, které mohou byt limitujici pro pfirozenou obnovu. Prevlada zde drsné
horské klima, jako jsou nizké teploty, velmi silné vétry a vysokd vrstva dlouhotrvajici
snéhové pokryvky (BRANG et al. 2001, CUNNINGHAM et al. 2006). Uspé&nost
ptirozené obnovy v téchto porostech zdvisi na dostatecném poctu plodnych stromd,
dostateCn¢ cCastém vyskytu semenné turody a vhodném stavu ptidniho povrchu pro
vykliceni a odrlstdni semendckli (KORPEL 1991). Kli¢eni semen neni jednoduchym
procesem, jen u malého procenta semen v subalpinskych horskych lesich dochazi
k vykliceni a k moZnosti vzniku novych semendckti (NILSSON et al. 2002). Faktory
potiebné pro uspeésné vykliceni semen jsou piedevsim teplota a vlhkost. Teplota mezi 15-
20°C je oznacovana za optimdlni pro kliceni semen smrku, teplota pod 15°C pak mize mit
inhibi¢ni ucinky (OHLSON et ZACKRISSON 1992). Nedostate¢na vlhkost md pak
faktory pro nasledné odristani semendckt v téchto podminkédch jsou povazovany svétlo
ateplo (HOLEKSA et al. 2007). Nedostatek slunecniho zaifeni muze byt limitujicim
prvkem tuspéSné obnovy (DIACI et al. 2005). MnozZstvi dopadajiciho svétla a tepla na
uroven bylinného patra ovliviuje piedevSim stupen korunového zapoje (MAYER et al.
2004). Hustota mateiského porostu ma pak selekcni vliv na stav pfirozené obnovy.

Vyskové rozdé€leni spolu s malou hustotou pfirozené obnovy v téchto oblastech
naznacuje, zZe uchycovani novych jedincti v subalpinskych lesich neni kontinudlnim
procesem ani ve velkém méfitku. Pravé diky menSi hustoté zmlazeni, které se navic
nachdzi ve shlucich na pfiznivych mikrostanovistich (BACE 2009, HEURICH 2009),
nemusi vznik menSich mezer v z4poji znamenat dostateCny piisun svétla, ktery je nutny
pro kvalitni odristani (BAIER et al. 2007). K dspéSnému rastu a prezivani smrku ve
vyS$Sich nadmoftskych vyskach je nutny pfimy dopad slunecniho zafeni. Difuzni zareni neni
v téchto podminkach dostatecné (BRANG 1998). Tento fakt poukazuje na to, Ze vznik
mensich mezer v zapoji odumienim jednotlivych stromti ma méné vyznamnou roli pro tyto

typy lest (HOLEKSA et al. 2007). Subalpinské smrkové lesy se zdaji byt spise formovéany



systémem velkoplo$nych naruSeni, kterd zajisti dostateCny piisun svétla pro odrlstani
zmlazeni, vzniklého pfed samotnou disturbanci (HOLEKSA et al. 2007).

Smrk ztepily je dievinou, kterd si neni schopna vytvaret banku semen (GREEN et
al. 1999). Na druhou stranu se velmi dobfe uchycuje v zdstinu, kde je schopen
dlouhodobého prezivani pod vlivem mateiského porostu (ILISSON et al. 2007), 1 kdyZ se
jednd o druh, ktery ke svému rastu potfebuje dostatek svétla (BAIER et al. 2007). Diky
této schopnosti si pribézné vytvari banku zmlazeni, kterd je schopnd v piipad¢ naruseni
matetského porostu postupnym vyvojem zaujmout roli horni etdZze (GREEN et al. 1999).
S velkoploSnym naruSenim se vyrazné méni podminky pro pfirozenou obnovu. Vyvoj
zmlazeni na plochdch narusenych vétrnou disturbanci je predevsim zavisly na klimatickych
podminkach a vyvoji bylinné vegetace (RAMMIG et al. 2006). Tato banka zmlazeni, ktera
roste v zastinu matefského porostu, mad dostateCny ¢as k vytvoreni potfebného rastového
naskoku pfed naristem bylinné vegetace. K narGstu bylinné vegetace dochdzi témér
okamzité¢ po otevieni korunového zapoje (WOHLGEMUTH et al. 2002). Tato bylinnd
vegetace ma negativni vliv predev§im na UspéSné prezivani a odrustani nové uchycenych
jedincd (KUPFERSCHMID 2003, JONASOVA et PRACH 2004), semenadky svadgji
konkuren¢ni boj o svétlo, vodu, Ziviny a prostor (NILSSON et al. 2002). Kobercovité
porosty travni vegetace, které v podminkidch subalpinského lesa vytvari predevSim
Calamagrostis villosa, jsou pak prakticky nepfekonatelnou piekdzkou pro dspéSny rast
téchto nejmladsSich jedinci smrku (DIACI et al. 2005). Na mikrostanovistich, kde
prevladaji vyssi trdvy, se semendcky nevyskytuji viibec, nebo pouze v malém mnoZstvi
(WOHLGEMUTH et al. 2002). Odrostlejsi zmlazeni je jiZ mnohem vice stabilni, s rostouci
vyskou jsou semenacky vice odolné k piisusSku, jsou vice konkurenceschopné v boji
osvétlo a ziviny a lépe se vyrovnavaji s pfipadnym mechanickym nebo biologickym

poskozenim (HANSSEN 2003, GRASSI et al. 2004).

Jetdb ptaci tovii pouze minoritni ¢ast porosti horskych smrcin, pfesto ma velky
vyznam pro druhové chudé supalpinské lesy (HOFGAARD 1993, NOVAKOVA et
EDWARDS-JONASOVA 2015). V minulosti byl velmi asto povaZovin za pionyrsky
druh vyuzivajici narusend stanovist€¢ ke svému rustu. Soucdsné studie vSak ukazuji, ze
jetdb se nechovd uplné jako pionyrska dfevina. V subalpinskych lesich je totiz zavisly na
uchyceni dostate¢ného poctu jedincti obnovy pied naruSenim horntho stromového patra
(ZYWIEC et LEDWON 2008), zmlazeni jefdbu je stin tolerantni a asto tvoii dileZitou
slozku podrostu (ZEBRE 2001). Diky tomu jeidb ziskdva vySkovy ndskok a je tak
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konkurence schopny oproti bylinné vegetace, kterd reaguje vyraznym ndrastem po piisunu
svétla (FISCHER et al. 2002). Jefdb je schopen tvofit rychle a pomérné casto nové
kofenové vyhony, ptivodni jedinec miZe byt velmi rychle nahrazen novym (ZYWIEC et
LEDWON 2008), diky tomu je schopen piedkat i del$i obdobi v zistinu. Prostorové
rozmisténi jefdbu je odliSné od smrku. CoZ je bézny jev u druhd, jejichZ semena jsou
roznaSeny zvitaty, zejména ptaky (CLARK et al. 1998; McEUEN et CURRAN 2004).
Semena jefdbu jsou necasteji roznasena skrze travici trakt ptdkl, proto se nejvice semen
nachézi u bazi kmeni, na kterych ptaci faduji a kde je také nejmensi konkurence bylinné

vegetace (ZYWIEC et LEDWON 2008).

Okus sparkatou zveéfi je nejCastéjsi pri¢inou poSkozeni obnovy smrku, ale
predev§im jetdbu (STREIT et al. 2009). To je jednim z divodl, pro¢ tyto dfeviny,
predevSim jefdb, pretrvdvaji v podrostu smrkovych porosti bez vyrazného vyskového
piirastu. Po uvolnéni dochdzi k rychlejsSimu odristani smrku i jefdbu, obé dfeviny jsou tak
schopné uniknout limitujicimu okusu sparkaté zvéie (JONASOVA et PRACH 2004,
ZYWIEC et LEDWON 2008).

2.3. Rozdily ve vyvoji na disturbované plose a na vytéZzené holiné

Vyvoj vegetace se 1isi podle typu disturbance, pfipadné managementu. Jak uz bylo
zminéno, rozvoj vegetace ma velky vliv na rychlost obnovy lesa. Pokud se jedna
o disturbanci vétrnou, tak na obou typech ploch (plochy ponechané bez zdasahu X
asanovand holina), dochdzi k nardstu pionyrskych druhtt (FISCHER et al. 2002). Na
asanovanych holindch dochdzi na vétSiné dzemi do 5 letech k dominanci piitomnych
pionyrskych druhti (jak bylin, tak dievin). Naopak na plochdch ponechanych bez zdsahu se
po 5 letech stava opét dominantni smrk. V tomto piipadé se neprojevi zména ve slozeni
bylinné vegetace, ale v jeho zastoupeni a vitalit¢ (KOOIJMAN et al. 2000). Na vyklizené
ploSe z dfevin dominuje bfiza, smrk se zde vyskytuje zfidka. Malé zastoupeni smrku, je
zde zptisobeno tim, Ze pii vyklizovani dochdzi k poskozeni velké Casti banky zmlazeni
smrku. Rozdil ve vyvoji obou ploch je dan riznym stupném naruSeni piidy. Na nedotené
plose nedochdzi k takovému naruSeni pudy, proto se zde udrzuje puvodni vegetace
(vyjimku tvofi narusend pida po vyvratech). Oproti tomu na plochich, kde byla pida

naruSena ve velké mife, miiZe byt otevieny pidni povrch obsazen rostlinami, které vykli¢i
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z pudni banky semen pravé v dob¢, kdy pro né nastaly pithodné podminky (Rubus,
Juncus), nebo se zde usidli semena prenaSena vzduchem (Betula, Ephylobium, FISCHER

et al. 2002).

V piipadé¢ odumieni horniho stromového patra po kiirovci neni rozpad tak néahly,
stojici souse stéle jest¢ cloni pidni povrch. BAUER (2002) zaznamenala béhem prvnich
ttech let po odumfeni porostli jen malé zmény ve slozeni a pokryvu vegetace. Na
pokryvnost dominantnich druhti (jako Calamagrostis villosa, Avenella flexuosa, Vaccinium
myrtilus) ma pak vliv: pudni typ, poloha korun a tvar mikroreliéfu. Pfesto vSak po delSim
Case a zvySeném pifsunu svételného zéarezeni k rozvoji svétlomilné vegetace dochdzi a to
predevSim trav. Méni se tak podminky pro mezidruhovou kompetici. Pfi klrovcové
disturbanci nedochdzi k naruseni plidy, proto pravdépodobné nedojde k rozvoji
pionyrskych druht, jako je tomu pfi vichficich nebo obnové na holindch. Podle studie
VAVROVE (2009) dochdzi na vlhéich stanovistich do tif let k poklesu pokryvnosti
Vaccinium myrtilus a expanzi Calamagrostis villosa. Jeji dominance se vSak bude diky
klesajici piidni vlhkosti snizovat, az ji pievezme Avenella flexuosa, kterd pozdéji zacne
ustupovat diky sniZzovani mocnosti organického F horizontu. Na suchych stanoviStich
dojde k rychlejsi dominanci druhu Avenella. Vlivem svétla dojde i k zvySenému pfirtistu
zmlazeni, které postupné zac¢ne nad vegetaci prevladat, az ji zcela zastini. Dominance trav
je tedy pouze piechodnym jevem (VAN ROON 1993, FISCHER et al. 2002, VAVROVA
2009).

Holiny jsou optimélnim stanovistém pro travy (KOOIJMAN et al. 2000), proto zde
probiha obnova lesa pies pionyrskou fazi dievin. V porostech ponechanych samovolnému
vyvoji, pokud je pfitomna ve vétSim mnoZstvi banka zmlazeni, miiZe zcela potlacit rozvoj
travinné vegetace a preskocit tak pionyrskou fazi v obnové nového lesa (FISCHER et al.

2002).

2.4. Vhodnost jednotlivych mikrostanovist pro obnovu smrku
Ve vysSich nadmotskych vySkach neni obnova smrku pravidelnd, hustota zmlazeni
je zde podstatné nizsi (WOHLGEMUTH et al. 2002, STREIT et al. 2009) a ve vétsi mife
ma spise hlouckovity charakter (BAIER et al. 2007, BACE 2009, HEURICH 2009). To se
vysvétluje tim, Ze razné stanoviStni faktory maji vyznamny vliv na regeneraci smrku.

V té€chto oblastech dochdzi k menSimu vzchdzeni semen a semenacky potfebuji hodné
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svétla ke svému rlstu, zvIast€ na neptiznivych stanovistich (BAIER et al. 2007). Proto je
smrk pfedev§im v mladsSich fazich svého rlstového vyvoje fixovdn na takova
mikrostanovisté, kterd mu poskytuji ptihodné podminky pro jeho vyvoj (JONASOVA et
PRACH 2004, ZIELONKA 2006b, BAIER et al. 2007, SVOBODA et al. 2010).
Mikrostanovisté shrnuje jednotlivé nezaménitelné charakteristiky prostfedi s podminkami
a vlastnostmi stanovisté, na kterém se dany jedinec vyskytuje. Skldda se z nejbliz§iho okoli
semen nebo semendckii a jeho hlavnimi sloZkami je mikroreliéf, humusovd vrstva
a ptizemni vegetace (DIACI et al. 2005).

MORLI et al. (2004) ve svych zaverech uvadi, Ze typ mikrostanovis$t€¢ nemd vliv na
kli¢eni semen. Nepravidelna struktura zmlazeni pak vznikd s ohledem na to, Ze semena
jsou sice schopna vyklicit za ptihodnych teplotnich a vlhkostnich podminek téméf na vSech
mikrostanovistich, avSak pouze na nckterych jsou schopna uspésné prezivat a odrlstat.
Druh mikrostanovis§té md tak zdsadni vliv na pocty, uchycovéni, odristani a mortalitu
semendckii smrku (JONASOVA et PRACH 2004, ZENAHLIKOVA et al. 2011). Jako
mikrostanovisté s nejvétsimi pocty jedincl Ize jednoznac¢né oznacit tlejici dfevo a blizké
okoli dospé€lych stromd, pfevazné v prostoru kofenovych nabéhti, toto mikrostanovisté se
velmi Casto oznacuje jako pata stromu. V subalpinském lese se na tlejicim dievé vyskytuje
v mnohych piipadech vice jak 40 % semenackl z celkového nalezeného poctu, kdy tento
substrat zabird pouze zlomek celkové plochy (ZIELONKA 2006a, SVOBODA et al. 2010,
BACE et al. 2011). Velké mnoZstvi semenacki nalezenych v blizkosti paty stromu si lze
vysvétlit tim, Ze toto mikrostanovi$té se nachdzi pfimo pod zdrojem semen, dospélé stromy
funguji jako tepelny akumuldtor a svym nahiivinim zpiisobuji rychlej$i odtdvani sné¢hu
v okoli. Semena vata vétrem po sné¢hové pokryvce se velmi snadno zachytdvaji a klici ve
vzniklych prohlubnich. V depresich Casto uviznou i semena nesend proudem povrchové
vody. Nové vznikli jedinci jsou zde umisténi vySe nad terénem, diky stinu matefského
stromu je zde menSi konkurence okolni vegetace a zaroven jsou zde semendcky
zvyhodnény prodlouZenou vegetacni dobou, pravé diky brzkému odtavdni sn¢hu
(MANDERSCHEID et MATZNER 1995). Dalsimi vhodnymi substraty pro uchycovani
semen smrku jsou hrabanka a mech (HANSEN 2003, ZENAHLIKOVA et al. 2011), avsak
po naruseni korunového zdpoje, dochdzi k velkému ubytku téchto substratd v disledku
piisunu vét§tho mnoZstvi svétla a s tim spojenym nértistem bylinné vegetace JONASOVA
et PRACH 2004, ZENAHLIKOVA et al. 2011). HARMON et FRANKLIN (1989) ve
svych zavérech poukazuji na schopnost smrku odriistat v mechovém porostu mnohem lepé

neZ ostatni dfeviny a bylinné druhy. ProspéSnost mechii pro uchycovani potvrzuje i [IJIMA

13



et al. (2007). Hrabanka je sice stanoviSt¢ vhodné pro uchycovédni semen smrku, ale na
druhou stranu je tieba fici, Ze zde dochdzi k nejvétsi mortalité zmlazeni JONASOVA et
PRACH 2004, ZENAHLIKOVA et al. 2011), podobné jako je tomu u hust& rostoucich
trav, kde se zmlazeni nevyskytuje viibec nebo v zanedbatelném mnozstvi JONASOVA et
PRACH 2004, WOHLGEMUTH et al. 2002). V hustém travnim porostu nejsou noveé
vznikli jedinci zmlazeni konkurenceschopni, maji zde nedostatek svétla, kysliku, prostoru
a zivin (NILSSON et al. 2002). Hrabanka je obecné¢ povazovana za nepiili§ piiznivé
stanovisté pro prezivani pfirozeného zmlazeni. Hlavnimi divody mutZze byt rychlad
evaporace a vysoké teploty, které v hrabance pfevazuji zejména pod otevienym zdpojem
(HANSEN 2003). Paradoxni je, Ze semendCky smrku se velmi ¢asto uchycuji pravé na
hrabance, chudé pid¢ bez humusové vrstvy, nebo na obnaZenych kamenech pokrytych
vrstvou mechu. Tato mikrostanovisté jsou sice vhodnd pro uchycovani zmlazeni, ale

absolutn¢ nevhodnd pro nésledny rast a prezivani (TAKAHASHI 1994).

2.5. Pocty prirozené obnovy pro zachovani funkci lesa

To, Ze horské smrkové lesy jsou schopné uspéSné obnovy po velkoplosné
disturbanci, dokazuje mnoho studii (napf. HEURICH 2009, JONASOVA et PRACH
2004). V otdzce mnozstvi ptirozeného zmlazeni nejsou dileZité pouze samotné pocty
jedinct, ale pfedevSim jejich vyska a ve€k. Nejvice nachylni k odumirdni jsou totiz
nejmensi a nejmladsi jedinci zmlazeni (JONASOVA et PRACH 2004, ZENAHLIKOVA
et al. 2011). Semenécky presahujici vySku 0,2 m mohou byt povaZovany za relativné dobry
zaklad pro novou generaci lesa (GUBKA 2006, HEURICH 2009). Na druhou stranu je
tteba fict, Ze dokud semendCky nedosdahnou vysky obvyklé sné¢hové pokryvky, stdle mize
dochézet k jejich odumirdni (OTT et al. 1997). Zatloukal (2001) uvddi minimdlni pocty
jedinct vyssich nez 0,2 m, které jsou potiebné pro zachovani horského smrkového lesa,
mezi 300-500 jedinci na ha. Data z monitoringu NPS mapujici oblasti horskych smréin
(Polom, Plesna, Tiistolicnik, Zdanidla, Plechy Smrc¢ina, Kvildské a Modravské plang)
udévaji pramérny podet 3 220 nalezenych jedincti na ha (>0,2 m; CIZKOVA et al. 2011).
Heurich (2009) zjistil podobné pocty v oblastech NP Bavorsky les, ktery pifimo navazuje
na NP Sumava. Udéva priamérnou hustotu zmlazeni 4 502 jedinci hektar (>0,2 m). Je tfeba
zdaraznit, Ze se jednd o primérné pocty, tzn., Ze na nékterych mistech se mize nachdzet
zmlazeni podstatné vice, ale samozifejmé existuji i mista, kde se zmlazeni vyskytuje
sporadicky. Pocty nalezeného zmlazeni by mély zarucit bezproblémovou obnovu téchto

porostll bez lidského zdsahu. Mista s menSim poctem zmlazeni, kterd budou zartstat
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podstatné pomaleji, pak maji nedocenitelnou vdhu pro biodiverzitu svétlomilnych

a saproxylickych druhtt hmyzu (MULLER et al. 2008), ale tieba i pro tetfeva hlusce.

2.6. Tlejici odumi‘elé direvo

Odumfelé lezici kmeny, odlomené vétve, ¢asti roztiiSt€éného dieva, pafezy, pahyly
nebo stojici souse, to v§e oznacujeme jako odumielé dfevo. V minulosti bylo ponechdvani
nedostatkem znalosti o tomto substratu, ktery byl chapdn jako spoustéci mechanismus pro
Sifeni onemocnéni stromt, pfemnoZeni hmyzich sktidct a Siteni lesnich pozart (ZHOU et
al. 2007). Nekolik let vyzkumu zaméfeného na zkoumdni a poznavéani tohoto substritu
meéni soucasny pohled na tuto problematiku. Vysledky ukazuji na nedocenitelnou roli
tlejictho dfeva v kolobéhu Zivin (HOLUB et al. 2001), v dynamice pfirozené obnovy
lesnich ekosystémt (ZIELONKA 2006a) a nelze opomenout pozitivni vliv na biodiverzitu
tisice druhti organismi - hmyzu, roztocli, mechi, jatrovek, tas, liSejnikt, hub, bakterif,
kaprad’orostti a jinych (JONSON et al. 2005). Proto je tlejici dfevo v soucasnosti chdpano
jako jedna ze zdkladnich a nepostradatelnych slozek pfirozenych lesnich ekosystému

(HARMON et al. 1986).

2.6.1. Vyznam tlejictho dreva pro prirozenou obnovu smrku

Prospésnost tlejiciho dieva pro uchyceni a rast semenacku rodu Abies byla popsana
v mnoha oblastech celého svéta (LONSDALE et al. 2008). V subalpinskych lesich sttedni
Evropy se touto problematikou zabyvali napt. HOLEKSA (2001), ZIELONKA (2006a,
2006b), SVOBODA (2005a), BACE et al. (2011), tak jako v boredlnich lesich napf.
HOFGAARD (1993), SIITONEN et al. (2000, 2001). Vyznam tlejictho dfeva pro
pfirozenou regeneraci smrku stoupd s nadmoiskou vySkou (HARMON et FRANKLIN
1989, HOLEKSA 2001). Porosty horskych smrcin jsou obecné prosvétlenéjs$i nez porosty
v niZ$ich polohich, velkou ¢ast povrchu zde kryje travni vegetace. Pravé kompetice bylin
a mechorostll s obnovou smrku na povrchu lesni ptidy je hlavnim diivodem, pro¢ zmlazeni
preferuje tlejici dfevo (HARMON et FRANKLIN 1989). Nov¢ spadlé kmeny jsou mistem,
kde je kompetice dostatecné nizka pro uchyceni zmlazeni. K uchycovéini zmlazeni dochdzi
z hlediska trvani rozpadu kmene relativné brzy (TAKAHASHI et al. 2000, MORI et al.
2004, ZIELONKA 2006b). Mezi dalsi mechanizmy, které umoznuji zvySené piezivani
semenackii na dievé, mize patfit i vySSi nasycenost vodou oproti minerdlni pudé

(ZIELONKA 2006b, LONSDALE et al. 2008), lepSi podminky pro mykorhizni houby
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podporujici rast zmlazeni (LONSDALE et al. 2008), ochrana pfed tucinky proudici
povrchové vody (VACEK 1982), kratsi doba trvani snéhové pokryvky oproti okolni ptdé
(VACEK 1982), vyssi obsah piistupného dusiku s postupujicim rozkladem (BAIER et al.
2006), ochrana ptfed patogeny vyskytujicimi se v pudé¢ (LONSDALE et al. 2008) nebo
i ochrana proti poskozeni sparkatou zvéti v piipade€ dsekt s ¢etnymi vétvemi (LONSDALE

et al. 2008).

2.6.2. Vyznam tlejictho dreva pro biodiverzitu

Stojici a lezici kmeny jsou vysoce druhové bohatym prostiedim a tlejici dfevo
poskytuje zdroje pro rizné druhy organismii. Pravé piitomnost rozklddajictho se dfeva,
které je zédkladem pro formovani ekologickych nik, je nutnou podminkou nejen pro volné
zZijici ZzivocCichy, ale také pro stromy (LONSDALE 2008). Existuje velké mnoZstvi
zivociSnych druht spojenych s tlejicim difevem, ktefi na ném piimo neZiji. Nékteré druhy
se zZivi pravé rozklddajicim se dfevem, nebo mycelii dfevokaznych hub. Pro tyto druhy
zaCind byt tlejici dievo zajimavé az po prekondni prvniho stadia rozpadu (hned po
odumfeni), tedy aZ po obsazeni leZictho kmene spolecenstvy hub, kdy houby zacnou
vytvaret svd mycelia (JONSON 2005). Na rozkladu difevni hmoty se podili predev§im
dfevokazné houby a saproxylicky hmyz, ale i dal$i obrovské mnoZstvi druht rostlin
a zivocichit (LONSDALE 2008).

Dievokazné houby jsou vybornymi inZenyry lesnich ekosystémil, protoZe piimo
ovliviuji pfistupnost zasob potfebnych nejen ke své existenci, ale 1 k existenci jinych
funk¢nich skupin, jako jsou bakterie, hmyz, liSejniky, mechorosty, kapradiny, krouzkovci,
pavoukovci, plZi, plazi, obojZivelnici a dokonce i ptéci a savei (MICHAL 1999). Mezi tyto
skupiny bezpochyby patii i semenidcky smrku (MOORE et al. 2004).

Jak uz bylo zminéno, dievokazné houby jsou velmi dilezité pro celou ftadu
organismu. Nelze v§ak opominout fakt, Ze sami o sob¢€ jsou nedilnou soucasti biodiverzity
lesnich ekosystémli (LONSDALE 2008). Pro biodiverzitu hub ma tlejici dievo
nedocenitelnou hodnotu. To dokazuji lokality druhové bohaté na mnozstvi hub v lesich,
které byly delsi dobu bez lidského zdsahu a nedochdzelo zde k odstraniovani tlejiciho dieva
z porosti (SIITONEN 2001). Proto pravé mnozZstvi a kvalitativni vlastnosti rozklddajictho
se dfeva jsou jednim z rozhodujicich faktorti, které ovliviiuji diverzitu v lesnim
ekosystému (JONSON et al. 2005).

V dneSni dob¢ nejvétsim problémem pro zvySovani, nebo pro pouhé udrzeni

diverzity na urcité hladinég, je pravé neptritomnost tlejiciho dieva v porostech. Napiiklad ve
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Ve,

spojenych s rozklddajicim se dfevem. Dievokazné houby pak v tomto procentu zastupuji
nejpocetnéjsi skupinu (SIITONEN 2001). Problém nedostatku tlejictho dieva se tyka
predevSim lestt hospodéiskych, kde se mimo parezii a zbytkii vétvi nachdzi minimum
tlejictho dieva.

Jednim z dalSich faktor, ktery miiZe tyto druhy ohroZovat, je ostruvkovité
mnozstvi lestt s pfihodnymi podminkami. Hlavni problém téchto druhlti je jejich
neschopnost se mezi témito ostravky Sitit (STENLID et GUSTAFSSON 2001).

Z dosavadnich studii neni jasné to, jaké mnozZstvi dfeva je potiebné pro zachovani
biodiverzity. Potiebné mnozstvi se také urcit€¢ liSi v zdvislosti na druhu organismu.
Z vysledkt SIITONENA (2001) vSak vyplyvd, Ze i maly ubytek dfevni hmoty vede

k poklesu druhové diverzity organism, které jsou na néj vazany.

2.6.3. Kvantitativni a kvalitativni vlastnosti tlejiciho dreva

Tlejici dfevo neni, jak by se dalo ofekdvat, homogennim substratem, jelikoZ se
jesté v prubéhu vlastniho rozkladu stdle méni. Vlivem biologicky podminéného rozkladu
a mechanického zvétravani dochazi ke zménam fyzikalnich a chemickych vlastnosti dieva.
Na biologické dekompozici dfevni hmoty maji podle nékterych autorti nejvetsi podil
dievokazné houby (HOLEKSA 2001, JANKOVSKY et al. 2004, LONSDALE et al. 2008)
a jiné mikroorganismy, ddle ji ovliviiuji liSejniky, mechy, byliny a semenacky dfevin
(IJIMA et al. 2007, ZHOU et al. 2007). Pravé stupenn rozkladu tlejictho dfeva spolu
s dalSimi kvalitativnimi vlastnostmi mé zdsadni vliv na uchycovani, piezivani a odrtstani
jedincti obnovy. Tyto kvalitativni vlastnosti jsou spolu uzce provazany. V nésledujicim

textu se pokusim podrobn¢ popsat tyto vlastnosti v souvislostech.

2.6.3.1.Stupern rozkladu

Jednou z nejdilezitéjSich vlastnosti, kterd ma vliv na dynamiku pfirozeného
zmlazeni, je stav rozkladajiciho se dfeva, tedy to v jakém stddiu rozkladu se dany kmen
nachdzi. Rozklad je komplexnim a kontinudlnim procesem, je provdzen mnohymi
biologickymi a fyzikdlnimi procesy. Na samotny rozklad md vliv mnoho faktori.
Ptedevsim to jsou stanoviStni podminky (teplota, vlhkost a koncentrace O,/CO,), vlastnosti

v,

rozkladajicim se dfevem (ZHOU et al. 2007). Na rozkladu se podili obrovské mnozstvi
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druhti, nejvetsi roli vSak maji hmyz a dfevokazné houby. Proto ubytek v diverzité téchto
druhii miiZze mit také vliv na rychlost rozpadu (JONSON 2005). Vzhledem k vyse
uvedenym faktorim se doba potfebnd k iplnému rozpadu dieva nedd presné urcit ani

predikovat (ZHOU et al. 2007).

V horskych smrkovych lesich se nejdéle rozkladaji smrkové kmeny vétSich
primért, RENVALL (1995) uvadi dobu rozkladu mezi 70-200 lety. HOLEKSA (2001)
zase dosel k zavéru, Ze rozklad kmenti nejvétsich dimenzi mize trvat az 130 let. VACEK
(1982) ve své studii z Krkono§ dosel k zavérim, Ze dekompozice odumielych kment
ajejich ¢asti probihd velmi pomalu (25-155 let). Dobou a rychlosti rozpadu se
v subalpinskych lesich zdpadnich Karpat zabyval ZIELONKA (2006b). Ten urcil
minimdlni dobu pottebnou k tplnému rozloZzeni kmene smrku 70-80 let. Tato doba muze
byt jesté o 20-30 let prodlouzena (ZIELONKA 2006a). A to v ptipadech, kdy okamZité po
odumfeni stromu nedoslo ke kontaktu kmene s piidou. To znamend v piipadech, kdy smrt
stromu nebyla zpusobena vétrem nebo snéhem, ale napt. dievokaznym hmyzem, jako je
napt. lykoZrout smrkovy, kdy dochdzi ke vzniku stojicich sousi (HOLEKSA 2001,
ZIELONKA 2006b). Dalsim faktorem, ktery muze prodlouZzit dobu rozpadu je kontakt
kmene se zemi. Pokud se kmen nenachdzi v pfimém kontaktu se zemi, napf. vlivem
balvanii nebo v disledku n€kolika kmenii leZicich ptes sebe, doba rozkladu kmene se miize
prodlouzit az o nékolik desitek let (HOLEKSA 2001, ZIELONKA 2006b). V boreélnich
lesich Severni Ameriky muze trvat Uplné rozloZeni kmene jeSt¢ mnohem déle. Napf.
HARMON et al. (1986) uvadi dobu uplného rozlozeni kmene Pseudotsuga menziesii az
300 let, Thuja plicata dokonce az 1000 let.

K dplnému rozkladu kmene sice dochdzi az po pomérné dlouhé dobé a kmeny
zustavaji sveézi v praméru do 30 let po odumieni (ZIELONKA 2006a), avSak podminky
pro rust pfirozeného zmlazeni na tomto substratu se vytvéieji jiz diive. Tlejici dfevo se
stdivd vhodnym substratem pro pfirozenou obnovu pomérné brzy po odumieni. Prvni
semenacky se na tomto substratu vyskytuji uz ve druhé dekddé¢ po odumieni kmene
(ZIELONKA 2006a) a to i pfesto, Ze v tomto stadiu rozpadu nejsou zatim vytvoifeny ty
nejlepSi podminky pro zmlazeni (MOTTA et al. 2006). Optimalni podminky pro kliceni
a nasledujici rast smrku nastdvaji v rozmezi 30-60 let po odumieni stromu. Tato doba se
zda byt nutnosti pro pfeménu odumielého stromu na vhodny substrdt pro obnovu smrku

v subalpinskych podminkach, poté co se dostane do kontaktu se zemi (ZIELONKA
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2006a). Se stupném rozkladu souvisi dostupnost Zivin. Ziviny jsou zdkladnim
pfedpokladem pro rust rostlin. Obsah Zivin a jejich dostupnost se méni s postupnym
rozkladem tlejictho dfeva. Kira sice obsahuje vice Zivin nez samotné drevo, ale ¢astecné
opadavd uz v brzkych stadiich rozpadu. Dostupnost Zivin ve dievé se zvySuje se
zvySujicim se stupném rozpadu. I tento fakt je jednim z dlivodii pro¢ se s postupnym
progresem Vv rozpadu zvySuje i pfiznivost tohoto mikrostanvi§té¢ pro odristani jedinct
zmlazeni (TAKAHASHI 1994).

Diilezity rozdil v rychlosti rozpadu a tedy i v dobé¢, za kterou se tlejici dievo stane
vhodnym substrdtem pro kli¢eni a odristdani zmlazeni, je také mezi pahyly a leZicimi
kmeny. Pahyly na rozdil od lezicich kmenl vytvafeji vhodné podminky pro uchyceni
semendcki prakticky okamZité po padu stromu (BACE et al. 2011). Hniloba, kterd
zpusobila pdd v kombinaci s pfimym a nepfetrzitym kontaktem pahylu se zemi, ktery
umoznuje dostupnost Zivin pro mycelia hub, zptsobuje rychlejsi rozpad (SIITONEN et al.
2000). Pahyly vytvéreji 1 lepSi podminky pro uchycovini semen, nepravidelny zlom
s prasklinami je vhodné&jSim mistem pro uchyceni semen smrku nez hladky povrch leziciho
kmene (ZIELONKA et PIATEK 2004). U lezicich kmeni dochdzi vlivem hnilobnych
procest k vytvédfeni trhlin a opadu vnéjSich vrstev aZ ve vysSich stupnich rozpadu. Na
téchto prithodnych plochach pak miize dojit k uchyceni a vykliceni semenackiit (HARMON
et FRANKLIN 1989). Diky témto skute¢nostem poskytuji pahyly vhodné podminky pro
rust semenackit o nékolik let diive nez lezici kmeny (BACE et al. 2011). S tim souvis{
i densita semendCkl nachazejicich se na pahylech, kterd je nckolikandsobné vyssi nez
u lezicich kment (BACE et al. 2011, ZENAHLIKOVA 2012). Semena¢ky se nachazeji
vySe nez okolni vegetace, dostava se jim zde vétsiho piisunu svétla a tepla a je zde mensi
konkurence (JEZEK 2004, ZIELONKA et NIKLASSON 2001). Tyto rozdily v densité
zmlazeni mezi pahyly a lezicimi kmeny se sniZuji se zvySujicim se stupném rozkladu
(BACE 2011).

Obecné lze fici, Ze pro pfirozené zmlazeni smrku jsou vhodné&jsi pokrocilejsi faze
rozpadu dieva (HOLEKSA 2001, MOTTA et al. 2006). Na stupnici 1-5 podle SIPPOLA et
RENVALL (1999), se nejvétsi hustota zmlazeni nachazi ve 3. stupni rozpadu (ZIELONKA
2006b), kdy je drevo castecné rozlozené, kira se vyskytuje ve vétSich platech, nebo chybi
(SIPPOLA et RENVALL 1999). S postupnym rozkladem roste pocet vysSich semenack,
avsak jejich densita se se zvySujicim stupném rozkladu snizuje (MORI et al. 2004). Tento
jev je zpusoben vnitrodruhovou konkurenci, kdy dasledkem piirozeného vybéru dochazi

s k samoprofed'ovani jedincii, a také tim, Ze postupem casu se tlejici dfevo stidva
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(HARMON et FRANKLIN 1989, HOLEKSA 2001). Nedostatek svétla, pak limituje
vzchdzeni novych semenackti piipadné odrastani nové uchycenych semendcka
(HOLEKSA, 2001, MOTTA et al. 2006, ZIELONKA 2006b).

VySe uvedend fakta jenom potvrzuji, Ze stupenn rozkladu tlejictho dfeva hraje
daleZitou roli v procesu piirozené obnovy smrku na tomto mikrostanovisti. Piimo
ovlivituje uchycovéani, odriistani a mortalitu smrkového zmlazeni (JEZEK 2004, GENSAC

1990, HOFGARD 1993, MOTTA et al. 2006, ZIELONKA 2006a).

2.6.3.2.Rozmer tlejiciho dreva

Na proces pfirozené obnovy maji dulezity vliv i jiné vlastnosti rozkladajiciho se
dfeva. V podminkédch rozvolnénéjSich a tim padem i prosvétlenéjSich horskych smrcin,
jsou vytvoteny idedlni podminky pro odriistini bufené. V téchto podminkdch je smrk
schopen odrustat prakticky jen na tlejicim dfevé. Predpokladd se, Ze nejvhodnéjsi
podminky pro kli¢eni a odriistdani jsou na kmenech s vétSimi dimenzemi, které mohou
poskytovat vétsi plochu pro uchyceni semen a také zde dochdzi k pomalejSimu tleni
(RENVALL 1995, HOLEKSA 2001). Tyto kmeny poskytuji, v porovnani s kmeny malych
dimenzi, vyrovnangj$i teplotni a vlhkostni podminky. Tedy podminky vhodné pro vyskyt
mykorhizdlnich hub, které mohou podporovat rist semendckt (ZIELONKA 2006a).
Kmeny vétsSich dimenzi také poskytuji lepsi ochranu pfed konkurenci okolni vegetace
(JONASOVA 2001, HARMON et FRANKLIN 1989). TAKAHASHI (1994) udava, Ze
kmeny malych primért (<0,2 m) neposkytuji vhodné podminky pro semendcky rodu
Picea. Na povrchu tlejiciho dfeva je konkuren¢ni tlak vegetace dostatecné mirny, zdvazné

nebrani odrustani zmlazeni (ZIELONKA et PIATEK 2004).

2.6.3.3.Mechy

Naopak urcité typy vegetace mohou mit na jedince zmlazeni pozitivni vliv.
Z pohledu vegetace byl pozitivni vliv prokdzan ptredevSim u mechd. LiSejniky spolu
s mechorosty jsou prvnimi druhy, které obsazuji odumfely kmen, prakticky v poc¢étcich
samotného rozkladu (ZIELONKA et PIATEK 2004). Postupné vznikajici vrstva mecht
vytvaii na lezicich kmenech organickou vrstvu, kterd zvySuje vlhkost, pfisun Zivin
a vhodnost stanovisté pro kliceni semen (HARMON 1986). Na lepsi schopnost odriistani
smrku v mechu oproti ostatnim dievindm a bylinnym druhii upozornuji ve svych zavérech

HARMON et FRANKLIN (1989). Prospésnost mechti na tlejicich kmenech potvrzuje
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i [JIMA et al. (2007), dodavd vsak, Ze vySka mechi nesmi byt piili§ velkd, aby
nekonkurovala nejmensim semendcktim. Nékteré druhy mecht (napt. druh Sphagnum spp.)
jsou zndmy tim, Ze mohou piertstat malé semendcky. Pokud se tak stane, dochdzi k jejich
uduseni (HANSEN 2003). AvSak absence mechi na tlejicich kmenech drasticky snizuje
moznost uchyceni semen (HARMON et al. 1986).

2.6.3.4.Kura

Negativni vliv na uchyceni zmlazeni mize mit mnozstvi kiiry nachazejiciho se na
lezicim kmenu. HARMON (1986) ve své studii uvadi, Ze ptfirozené zmlazeni se zacind
objevovat az po naruSeni a zacdtku opadu kiry. TAKAHASHI et al. (2000) udava ktru
jako jeden z faktor majici vliv na mortalitu u rodu Picea. MnoZstvi kiiry tzce koreluje se
stupném rozkladu (ZIELONKA 2006b). V porovnani se dfevem probihda dekompozice
kiry podstatné déle. Pokud je kura celistvd, ¢asto odoldva rozkladu dievokaznych hub
pomérn¢ dlouho. JeSté¢ po 55 letech po odumieni je mozné najit prakticky houbami
nedotené casti kury (VACEK 1982). OdlisSny piipad nastdva v piipad¢, ze doslo
k odumfeni stromu v diisledku napadeni lykoZroutem. U sousi se vétSinou napied odlomi
vrchol, ktery jesté byva pokryty kiirou, silngjsi ¢asti kment se vSak vétSinou lamou v dobé,

kdy ktira opadava, coz je vétSinou od patého roku po uschnuti (POUSKA 2005).

2.6.3.5.Typy hnilob a jejich vliv na pocetnost zmlazeni

Dievokazné houby mulzeme délit na dvé vétsi skupiny. Jednd se o houby
celulozovorni a houby ligninovorni. Celulozovorni houby rozkladaji jen celulézni slozku
dfeva. Dievo v prvni fazi rozkladu je okrové Zluté a postupné¢ hnédne uvoliiovanym
ligninem. Pozd¢ji se zaCinaji ve dievé vytvaret jemné piicné a podélné trhlinky, které se
v dal$i fazi zvétsSuji, a Casto se v nich u nékterych druhii hub vytvareji bild syrrocia. Tyto
houby zptsobuji tzv. destrukéni rozpad dfeva. V konecné fazi rozkladu je dievo
Gervenohnddé nebo hnddé (CERNY 1989). Celulozovorni houby jsou taky velmi &asto
oznacovany jako houby hnédého tleni, brdno podle poméru huminovych kyselin
a fulvokyselin v hydrolyzatu. Oproti tomu houby lignivorni rozkladdaji vedle celul6zni
slozky dfeva 1 lignin. Dfevo svétla, avSak pii infekci nékterymi houbami v pocatecni fazi
rozkladu pfechodné nabyva tmavsiho zabarveni. VétSinou dievo rovnomeérné béla v celé
infikované &dsti, existuji vSak ptipady, kdy m4 jen svétlé pruhy (CERNY 1989). Tyto
druhy hub v podstaté reprezentuji houby bilého tleni.
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V soucasné dob¢ neexistuje vetsi mnoZstvi studif, které by daly jasnou odpoveéd’ na
to, jaky vliv md typ hniloby na pocetnost zmlazeni. V nckolika studiich se zavéry lisi.
Zavery o pozitivnim vlivu druhli dfevokaznych hub zpisobujicich bilou hnilobu lze
vyvodit s praci LICKY (2002) a POUSKY (2005). Naproti tomu VACEK (1982) uvadi, Ze
osidleni klad zacind po 20 letech rozpadu, je-li pfitomnd hnéda kostkovitd hniloba.
Prospésnost hnédé hniloby uvadi i SZEWCZYK et SZWAGRZYK (1996).

Jednim z moznych vysvétleni vétsi pocetnosti zmlazeni na kmenech, které jsou
rozkladany houbami bilého tleni, mize byt fakt, Ze tyto kmeny maji lepsi a delsi
mechanickou stabilitu, ani ve zna¢ném stadiu rozkladu nedochdzi k jejich rozpadu. Kmeny
rozklddané houbami hnédého tleni naopak pomérné rychle ztriceji svou strukturu

a dochézi k rozpadu na drobné kousky (HARMON et al. 1986)
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3. CILE PRACE

Cilem této disertacni prace je poodhalit nékteré faktory ovliviiujici strukturu porostii a
proces pfirozené obnovy horskych smrkovych lest sttedni Evropy, které byly v poslednich
letech postiZzeny gradaci 1ykoZrouta smrkového. Doslo tak k odumieni horniho stromového

patra a zapoceti procesu jeho rozpadu.

Hlavnimi cili této prace je:

1) Zjistit, jaky vliv ma silna disturbance na zménu struktury porosti horskych smrcin.
2) Zjistit, jaka je struktura a sloZeni piirozené obnovy po velkoplo$né kiirovcové
disturbanci.
a) Zhodnotit, zda je pocetnost pfirozené obnovy zdvisld na porostnich

charakteristikdch ¢i nadmotské vysce?

b) Zhodnotit, jaky podil pfirozené obnovy smrku, tvoifi zmlazeni uchycené

pfed disturbanci.

3) Zjistit, jaky vliv maji vlastnosti leZicich kmenQ (rozméry, stupen rozkladu, pokryti
ktrou, kontakt se zemi, pfedpoklddand pficina smrti stromu, typ hniloby a zakryti

postranni vegetaci) na pocetnost piirozené obnovy rostouci na tomto substratu.

4) Zjistit, jaky vliv ma silnd disturbance na vyvoj pfirozené obnovy na lezicim

odumielém dieve?

a) Zhodnotit, zda se 1iSi zména pocetnosti pifirozené obnovy na leZicich
kmenech mezi lokalitou bez naruseni a lokalitou, kde probchla silnd

disturbance?

b) Zjistit, zda vlastnosti leZiciho dfeva (rozméry, stupen rozkladu, kontakt se
zemi, zakryti postranni vegetaci, nebo typ hniloby) maji vliv na zménu

pocetnosti prirozené obnovy na lezicich kmenech.
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4. METODIKA

4.1.Popis zajmového tuzemi

1) Trojmezna

Prvni studijni lokalita, Trojmezn4, se nachézi v jihoz4padni 4sti Sumavy, v I. z6n&
NP Sumava — Trojmeznd hora. Jednd se o tzv. Trojmezensky prales, nachdzejici se na
mirném severnim svahu pod hranicnim hiebenem mezi vrcholy Tiistolicnik a Plechy
(48°47'N, 13°49'E). Nadmoiska vyska dané lokality se pohybuje v rozmezi mezi 1220 —
1361 m n.m. Roéni dhrn srdzek je ptfiblizn¢ 1200 mm a primérnd ro¢ni teplota je 4°C
(TOLASZ et al. 2007). Jedna se o bohatsi papratkové smrciny, lesni spoleCenstva na dané
plose patii mezi Athyrio alpestris- Piceetum (ALBRECHT 2003, NEUHAUSLOVA et al.
2001). Geologicky podklad tvoii Zula, pidy jsou hlinitopiscité, skeletovité humusové
podzoly (PRUSA 1990, VYSKOT et al. 1981). Déle jsou zastoupeny i kryptopodzol
a ranker. Prevladajici pidni formou jsou zde humimor, hemimor a resimor (SVOBODA
2003). Historicky zde nebylo doloZeno zZadné vyznamné ovlivnéni lidskou ¢innosti. Jedna
se o jeden z nejrozsdhlejSich a nejzachovalejSich komplexii horského smrkového lesa
s pralesovitym charakterem na tzemi CR (MICHAL et PETRICEK 1999). V zdjmovém
uzemi doSlo béhem roku 2009 k dplnému odumfieni matefského porostu v disledku

kiirovcové disturbance (SVOBODA et al. 2011).

V oblasti Trojmezenského pralesa byly zaloZeny tii vySkové transekty, na kazdém
z nich bylo vyty¢eno 6 ploch, celkem tedy 18 ploch. Transekty byly vyty¢eny od spodni
hranice porostu a vzdalenost mezi nimi byla 500 m. Od hrani¢nich bodid byly pod
azimutem stejnym pro vSechny transekty vytyCeny kruhové plochy o vyméie 0,2 ha;
celkem bylo zmapovano tzemi o rozloze cca 3,5 ha. Vzdilenost stfedii ploch na ose
transektu je 100 m, vzdélenost stfedl prvnich ploch od kraje izemi je 75 m. Cilem tohoto
zpusobu vybéru ploch bylo zachytit spektrum pfirodnich podminek dané oblasti a zaroven
neovlivnit Setfeni subjektivhim vybérem ploch. Nadmoiskd vySka danych ploch se
pohybuje v rozmezi mezi 1220 — 1340 m. Plochy byly vyty€eny v roce 2002, kdy na nich
bylo provedeno terénni Setfeni, pfesny popis metodiky tohoto méteni viz SVOBODA
(2005). My jsme na téchto plochach provedli terénni méfeni v roce 2011 resp. 2012. podle

metodiky uvedené niZe.
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Déle byla pro sbér dat vyuzita Ctvercova trvald vyzkumna plocha (TVP1) o rozmérech 100
x 100 m, ktera se nachdzi na svahu Trojmezné hory mezi vrcholy Trojmezn4 a Ttistli¢nik.
TVP se nachdzi v nadmoiské vysce kolem 1260 m, ve spodni ¢asti prvniho transektu (viz.

nize), ma severni expozici a sklon do 10°.

Historie lokality Trojmeznd

Vzhledem k odlehlosti a nedostupnosti porostu v oblastech horskych smrcin
Sumavy nebyla zaznamendna Z4dnd lidskd aktivita v t&chto oblastech je$té v poloving
19. stoleti. VYSKOT (1981) udéava rozlohu pralesi v oblasti od Plesného jezera po
Tiistoli¢nik, kterd probéhla po vétrnych a klirovcovych kalamitach v letech 1833 — 1840.
Udajné se v této oblasti nachdzelo 18 810 ha pralesti. Historické lesnické mapy z roku
1874 klasifikuji samotnou oblast Trojmezenského pralesa jako prales. Porosty navazujici
na Trojmezensky prales ze spodni ¢asti se zacaly formovat koncem 19. stoleti, kdy vichfice
z konce 19. stoleti ndsledovand klirovcovou kalamitou zasdhla vyznamnou ¢ast této oblasti.
Zde se jiz projevila t&Zebni aktivita &lovéka (JELINEK 2005, SVOBODA et. al 2010). Na
zdklad& historickych hospodéfskych plant do roku 1882 priblizn& 19 000 m® dfeva bylo
zasaZzeno kiirovcem a vytéZeno. V roce 1902 byly lesy klasifikovany ve vékové tiidé 0 — 20
let. Toto bylo vysledkem vétrné a klirovcové disturbance ndsledované asanacni téZbou, kdy
asi 20 let po vichfici byly pralesovité lesy pfeménény na mladé porosty po disturbanci
(JELINEK 2005). Tyto lidské zdsahy se v8ak samotného pralesa, tedy na$i zdjmové
oblasti, nedotkly, historicky nebyla v této oblasti pldnovdna 7Zddnd systematickd lidska
¢innost. DoloZena je pouze toulava se¢ v nejvySe poloZzené hiebenové Cdsti rezervace na
prelomu 18. a 19. stoleti, v ostatnich Castech rezervace nikdy nedoslo k pldnované t€zbé

(JELINEK 1997).

Na vyjimecnost zdjmového tzemi poukazuje i fakt, Ze uz v roce 1933 byla tato
oblast vyhldSena Ministerstvem Skolstvi a narodni osvéty za chranéné tzemi SPR
Trojmeznd hora rozkladajici se na ploSe 344,75 ha. V roce 1950 byla plocha rezervace
roziifena na 386,58 ha véetné Plesného jezera. V roce 1991 byl vyhlasen NP Sumava
a studovand oblast se stala sou¢dsti prvni zény parku. Nicméné pied touto udélosti byla
v dané lokalité v letech 1989 — 1991 postavena lesni cesta (Kalamitni svadZnice). V roce
1995 byla z rozhodnuti NP Sumava vyfazena spodni &ast rezervace z prvni zény, z ditvodu

vzrustajictho poSkozovani porosti vétrem a kirovcem, jako pravdépodobny nepiimy
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nasledek stavby lesni cesty, jejiZz vystavbou vznikly oteviené porostni stény a zvySila se
nachylnost k poskozeni okrajii porostli vlivem téchto disturbnaci. I pies asanacni opatfeni

se nepodafilo $ifeni lykozrouta smrkového tpln¢ zastavit.

V lednu roku 2007 se pies dzemi NPS piehnal ni¢ivy orkan Kyrill, ktery poskodil
desitky hektari porosti po celém parku. Samotnd zdjmova oblast byla také postiZena
nckolika vyvraty. Nésledkem téchto vétrnych disturbanci doSlo ke gradaci lykoZrouta
smrkového a postupnému odumirdni porosti. Mezi roky 2008 a 2009 doSlo témér

k dplnému odumieni matetskych porosti v dané oblasti.

2) Eustaska

Druhd studijni lokalita, Eustaska, se nachdzi v centrdlni ¢asti Hrubého Jeseniku
v Nérodni pfirodni rezervaci Pradéd, pod vrcholem Vysoka hole (50°5'N, 17°15'E). Trvala
vyzkumna plocha (TVP2), kterd byla pouZita pro sbér dat se nachdzi v nadmoiské vySce v
rozmezi mezi 1240 — 1270 m n.m. Jednohektarova plocha ma jihovychodni expozici se
sklonem do 10°. Ro¢ni thrn sraZek je pfiblizné 1200 mm a prtimeérnd ro¢ni teplota je 4°C
(TOLASZ et al. 2007). Lesni porosty nalezi ke tftinovym smréindm Calamagrostio
villosae-Piceetum (HUSOVA et al. 2002). Lesni porosty na této lokalité predstavuji velmi
zachovalou ukédzku horské smrciny s pralesovitym charakterem. Misty se nachdzeji
odkornéné lezici i stojici kmeny v rdmci asanacnich opatfeni proti lykoZroutim. V ramci
hodnoceni pfirozenosti lesnich porosti (Vyhlaska ¢. 64/2011 Sb.) fadime tento porost do
stupné pfirozenosti ,,piirod¢ blizky* (ADAM et al. 2011). Tedy les, jehoZ dfevinna skladba
odpovida prevazn¢ pomérim stanovisStnim, avSak prostorova struktura i dievinna skladba
je jednodussi nez v ptivodnim lese. Tyto porosty vznikaly pod vlivem ¢lovéka a jejich stav
mohl byt docilen i védomé ¢lovékem. Dlouhodobé dochédzelo k usmérniovani jejich vyvoje
a stopy tohoto usmérnovani jsou dosud patrné (odvoz odumielého diivi, téZba diivi,
vychovné zdsahy apod.; VRSKA et HORT 2002). Porosty v dané oblasti byly v minulosti
vice ovlivnény ¢innosti Gloveka (pastevectvi a t&7ba) neZ porosty na Sumavé. V oblasti
nedoslo v neddvné dobé¢ k vyraznému naruSeni matetského porostu disturbanci vétsiho

rozsahu (Adam et al. 2011).
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Historie Eustaska

AZ do pocatku 17. stoleti byla tato oblast Clovéku nedostupnd. Oblast dneSni
rezervace zustavala dlouho ¢lovékem neovlivnénd, takZe tu porosty v dusledku pfirozené
rovnovahy pfirozen¢ vznikaly a zase zanikaly. Lesy v této oblasti mély pralesovity
charakter, s mnoZzstvim poldmaného, vyvraceného a tlejiciho dieva (HO§EK 1982). Od
17. stoleti zaaly byt predevSim tyto horské oblasti, pokud byly jakkoliv dostupné
(vétSinou plavba dfeva), téZeny pro potiebu primyslového podnikdni. UZ v poloviné
18. stoleti je datovana téZba v porostech sousednich s nasim zdjmovym tzemim. DalSim
faktorem, ktery negativné ovliviioval tyto porosty a souvisel s lidskou ¢innosti, byla pastva
a travafeni. Pro tyto ucely byly vyuZivany nejvice horské hole na upati Pradédu, pastva
ovlivitovala les na nejcitlivéjSim mist¢ pod jeho horni hranici. Lidsky tlak (pastva,
potencidlné tézba) vrcholil v téchto oblastech na konci 18. stoleti. Z historickych prament
muzZeme fict, Ze oblasti, ve kterych se dnes nachdzi les, byly lesem pokryty od udstupu
posledni doby ledové (HOSEK 1982).

Pfimo na EustaSce nebyla nikdy provedena analyza historickych materidla.
Disturban¢ni historii a vékovou analyzou na tomto tzemi se zabyval ADAM et al. (2011).
Z jejich vysledki je ziejmé, Ze disturbance vétstho rozsahu (nelze fici, jestli pfirozené nebo
umélé) zasdhly vyzkumnou plochu ve vlnach, resp. jeji rizné casti byly zasaZeny
v riznych letech a to v rdmci intervalu let 1770-1840. Po tomto obdobi doslo k dlouhodobé
stabilizaci a vyrovnanosti ristovych procesti v porostu. Dne$ni nejstar$i stromy v rozpéti
véku mezi 260-300 lety prezily disturbancni udalosti let 1770-1840 jako mlads$i stromy
a tudiz mizeme tvrdit, Ze pfi této disturbanci nedoslo k dplnému odumfeni stromového
patra. VEtsi ¢ast stromt tvoricich horni etdz vznikla jako nova generace lesa na uvolnéné
plose po disturbanci, v soucasné dob¢ se jejich vék pohybuje v rozpéti 160-230 let. Tato
generace se ovSem dlouhodobé selektovala a dnes vytvaii strukturné i vékové velmi

diferencovany porost (ADAM et al. 2011).
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4.2.Sbér dat
(1)

Na tiech vySkovych transektech (18 kruhovych ploch) bylo provedeno mapovéni pomoci
technologie Field-Map. Byly zaméteny piesné pozice zivych stromi (DBH > 7 cm), sousi
(> 1,3m), lezicich kmena a pahyli. U Zivych stromi a sousi byly méfeno DBH pomoci
obvodového meéfidla a vySky pomoci pristroje Haglof VertexIII Hypsometr (vySkové
rozliSeni 0,1 m, vzdalenostni rozliSeni 0,01 m). U leZicich kmenti byla métena jejich délka,
pramér na obou koncich a stupeni rozkladu, ktery byl uren na stupnici I-V, pomoci
hloubky zabodnuti Zelezného hiebu (délka 20 cm, pramér 7 mm; SIPPOLA et RENVALL
1999, tab. 1). U pahylu byla méfena pouze vyska, primér a stupen rozkladu. U stojicich

sousi byl dale ur€ovan typ poSkozeni podle kritérii uvedenych v tab. 2

Tab. 1: Stupeni rozkladu leZicich kment (SIPPOLA et RENVALL 1999)

Neddvno odumiely kmen, hieb lze zarazit minimdlné (pouze né€kolik mm), kmen je

zcela v kiife, alespoil misty je moZno pozorovat zivé lyko.

Dievo je tvrdé, hieb lze zarazit do hloubky 1-2 cm, vétSina kmene v klife (vyjimka
I mutze byt u kmenli odumielych nasledkem lykoZrouta smrkového), nelze pozorovat

Zivé lyko.

Dievo castecné rozloZené (uvnitt nebo zvenku), hieb 1ze zarazit do hloubky 3-5 cm,

I
ktira se vyskytuje ve velkych kusech nebo uz bez kiiry.

v Vétsina difeva m&kka, hieb lze zarazit cely nebo témét cely (15-20cm), vnittek dieva
muze byt stile tvrdy i kdyZ vné&jsi ¢ast uz mize byt odpadla.

V Dftevo velmi m&kké (pii manipulaci se rozpadd), kmen vétSinou pokryt vegetaci.
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Tab. 2: Typ poskozeni stojicich sousi

Typ poskozeni Popis poskozeni

bez poSkozeni  kmen bez jakéhokoliv zlomu
vrskovy zlom zlom jakékoli ¢asti horni tietiny koruny (2/3 koruny zlistanou zachovény)
korunovy zlom  zlom, ktery zasahl vice nez 1/3 koruny (¢ast koruny, ale stile zachovéana
zlom kmene stromu niZe pod korunou, tedy takovy, pifi kterém dojde k
kmenovy zlom
odlomenti celé koruny
zlom pod 1 m strom zlomeny pod 1m vysky
vyvrat strom vyvraceny i s kofenem

Zivy strom

(2)

Pomoci technologie Field-Map byla na celé ploSe vSech 18 vyzkumnych ploch
zam¢fena presnd poloha a urCeno mikrostanovisté a druh pfirozeného zmlazeni, které
dosahovalo minimélni vySky 1,3 m. Pro inventarizaci zmlazeni mensiho nez 1,3 m bylo na
kazdé z 18 ploch zaloZeno dalSich 5 menSich kruhovych ploch o velikosti 25 m?. Jedna
plocha méla stfed shodny se stfedem jiZ vyty€ené plochy, ostatni 4 plochy pak mély stied
vzdéaleny 10 m od stiedu jiz vytyCené plochy a to vzdy na kazdou svétovou stranu (S, J, V,
Z; vzdalenosti byly méfeny pomoci piistroje Haglof Vertex III Hypsometr, svétové strany
pak uréeny pomoci piisluSenstvi technologie Field-Map). Na kazdé ploSe byl udélan
fytocenologicky snimek standardnimi metodami. U veSkerého zmlazeni byl zaznamenan
pocet, piesnd vyska a mikrostanovisté, ve kterém se jedinci obnovy nachézeli.
Mikrostanovist¢ bylo definovdano podle dominantniho druhu vegetace nebo pokryvu
v nejbliz§im okoli jedince obnovy. Byla rozliSovana nasledujici mikrostanovisté: hrabanka,
klada, pahyl, pafez, vyvrat, pata kmene a vegetace, kterd byla ddle rozd€lena na kategorii
mech, boriivka, tftina, metlicka, kapradiny a bika. U mrtvého dfeva bylo rozliSovano pét

stupniil rozkladu (SIPPOLA et RENVALL 1999; tab. 1).

3)

V roce 2008 probehl sbér dat na TVP1 na lokalité Trojmeznd a TVP2 na lokalité
Eustaska. Bylo zaznamenano veSkeré zmlazeni nachazejici se na tlejicich kmenech.

V uvahu byly briny vSechny lezici kmeny, které dosahovaly délky minimédln¢ 2 m
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s minimdlni tloustkou na silngj$im konci 0,15 m. Sumarizace jednotlivych lezicich klad
probihala podle nasledujicich kriterii: pokud se pata kmene plivodniho stromu nachdzela
uvnitt plochy, byl tam zatazen i cely kmen bez ohledu na to, jak velkd ¢ast hmoty se
nachdzela mimo plochu. Naopak kdyZ se pata kmene nachdzela mimo plochu, vétSina
hmoty mohla lezet uvnitf plochy, odumfelé dievo bylo brano, jako by se nachdzelo mimo
plochu. U lezicich kment byly méfeny oba priméry a délka kmenta (k ureni objemu a
plochy, kterou zabiraji). VSechny lezici kmeny byly zaméteny technologii Field-Map,
proto jsou vSechny identifikovatelné pomoci mapovych podkladi. U kazdého kmene byl

opét urcen stupen rozkladu na stupnici I-V (SIPPOLA et RENVALL 1999).

Daéle bylo ur¢ovano procento pokryti kmene ktirou, dotyk se zemi, procento pokryti
mechorosty a ptivod podle pfi€iny smrti — kofenova hniloba, kompetice, kirovec a vyvrat.
Byly identifikovany zdkladni typy hnilob, které se ve studované oblasti vyskytuji na
vysokém procentu lezicich kmenti a zdrovenn zaujimaji velky objem houbou se
rozkladajiciho dfeva z celkového objemu kmene (POUSKA et al. 2010) - hnéd4 kostkovita
od Fomitopsis pinicola, hnédd Kkostkovitd ostatni, bild voStinovd od Phellinus
nigrolimitatus, bild jemné vostinovd od Phellinus viticola, bild od Armillaria sp. a bila

ostatni. VSechny urované charakteristiky jsou uvedeny v tabulce 3.

Na kazdém kmenu byly spocteny pocty obnovy a kazdy jedinec byl zafazen do
piislusnych vyskovych stupni (0—4; 5-9; 10-14; 15-19; 20-30; 30—40 cm; dile vzdy po
10 cm.), toho ro¢ni semenacky nebyly uvazovany, protoZe se jejich poc¢et mohl v pribéhu
sezony ménit. U nejvySsiho nalezeného jedince byla zdroven zméfena piesna vyska, vySka

jedince nad terénem a odhadnut vek.

“)

Vroce 2011 doslo k opétovnému sbéru data na TVP1 a TVP2. Béhem sbéru dat
puvodni metodikou jsme zjistili znacnou variabilitu sledovanych vlastnosti podél kmene
spolu s agregovanym vyskytem jedinct zmlazeni. Proto jsme se rozhodli pro opakované
méfeni pouzit upravenou metodiku. LeZici kmeny byly rozd€leny na 1,5 m dlouhé
segmenty a kazdy kmen byl oznafen ve vzdalenosti 1,5 m od cela kovovym Stitkem. Na
kazdém segmentu kmene byli spocteni vSichni jedinci smrku Picea abies, byla zméfena
jejich presnd vySka na centimetry a kazdy jedinec byl oznacen kovovym Stitkem
s nezaménitelnym cislem pro trvalé sledovéani. Déle byl odhadnut v€k u nejvyssiho jedince

na segmentu podle poctu pieslenti €i jizev na kminku po pieslenech (ZIELONKA 2006b).
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Tab. 3: Popis urCovanych charakteristik leZicich kment

Kiira: pokryti kmene klirou udavano v procentech

Mechy: udavano v % - z teoreticky moZzného pokryti - napi. celou délkou na zemi lezici a

s vz

¢astecn¢ zanofeny kmen se souvislym porostem mechi (na piistupné horni ¢asti) miva 80 %

Vegetace: zakryti kmene postranni vegetaci

0-0az 5%
1- 6 az 25 % povrchu klady zakryto ze stran
2-26 az 50 %

3- vic nez polovina délky klady (shora) zakrytd vegetaci vyrustajici z jejtho okoli

Dotyk leziciho kmene se zemi:

1- na zemi lezi mén¢ nez Y délky klady
2- na zemi méné nez %2 délky
3- na zemi méné nez ¥ délky

4- na zemi vic nez % délky

Pf#ic¢ina odumi‘eni jednotlivych kmenii:

lykoZrout, konkurence, kofenova hniloba, vyvraceni vétrem, pokaceno, nezndma

Typ hniloby na jednotlivych lezicich kmenech:

Armillaria spp. - Pritomnost Armillaria spp. (hniloba a/nebo rizomorfy)
Phellinus nigrolimitatu - Ptitomnost Phellinus nigrolimitatus

Ostatni bild hniloba - Pfitomnost ostatnich druhti zpisobujicich bilou hnilobu
Fomitopsis pinicola - Ptitomnost Fomitopsis pinicola

Ostatni hnéd4 hniloba - Pfitomnost ostatnich druhti zptisobujicich hnédou hnilobu
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4.3.Zpracovani dat

)

Pro popis taxacnich charakteristik byly pouzity béZné statistické veli¢iny (praimer, medidn,
smérodatna odchylka). Pro uréeni zavislosti DBH na velikosti zlomu byla pouZzita linedrni
regrese, pro porovnani délky zlomu v riznych nadmotskych vyskach byl pouzit
neparametricky Wilcoxontiv test, pro statistické vyhodnoceni zmény v objemu tlejiciho

dreva v jednotlivych stupnich rozkladu byl pouZit T-test na hladin€ vyznamnosti 0,05.

(2)

Pro urceni obnovy uchycené pied disturbanci (banka zmlazeni) jsme pouzily specificky
vztah mezi vySkou a vékem obnovy pochézejici z dané lokality. VEék byl uren pomoci
pocitani ro¢nich pieslenti a jizev na kminku stromku, tato metoda byla ovéfena v
dendrologické laboratoii, kde byl vék ptesné spocitin pomoci letokruhii a porovnan s
na$im odhadem (r = 0.75, N = 50, P < 0.001), vysledky se shoduji s jinymi studiemi (Bace
at al. 2011). Z vice jak 6000 jedincii obnovy byla urCena prumérnd vyska jedinct
dosahujicich 5 let (interval od pocéatku disturbance po sbér dat), tato hodnota pak byla
pouzita jako mezni pro urceni podilu banky zmlazeni a obnovy vzniklé v pribéhu

disturbance.

Testovali jsme zavislost poctu obnovy (smrku i jefdbu) na porostnich charakteristikach a
nadmoftské vySce. Porostni charakteristiky byly reprezentovany praimérnou DBH, poctem
stromt, kruhovou zdkladnou a zdpojem. Testovani bylo provedeno pomoci zobecnénych
linedrnich modell s negativné binomickym rozdélenim. Piednostné jsme pomoci variance

inflacnich faktorti (VIF) ovéfili kolinearitu potencidlnich vysvétlujicich proménnych.

Na tomto zdkladé€ byly uréeny vysvétlujici proménné, které nebyly vyznamné korelovany s
ostatnimi vysvétlujicimi proménnymi. Tyto nezédvislé proménné byly nasledné testovdny
pomoci negativné binomickych modelt. Jednotlivé kandidatni negativné binomické
modely byly porovnavany Chi testem pifi postupném (zpétném) odebirdni vysvétlujicich
proménnych. Statistickd vyznamnost kone¢nych modell byla ovéfena testem dobré shody
s pouzitim Chi testu, residudlni deviance a stupiii volnosti. Vypocty byly provedeny

softwaru R (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2014).
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3)

Pro zjisténi zdvislosti pocetnosti zmlazeni na vlastnostech leZicich kmenti byla jako
vysvétlovand proménnd pouZita pocetnost obnovy smrk na jednotlivych kmenech (pocet
jedinct na jednotku plochy), nejprve jsme pomoci vysledkii analyzy hlavnich komponent
urCily hranice dvou vyskovych skupin pro rozdéleni zmlazeni (<15 a >15 cm). Pro urceni
vlivu jednotlivych proménnych byly pouZity zobecnéné linedrni modely s negativné
binomickym rozd€lenim. Model vznikal za pouziti Akaikeho informacniho kritéria,
postupnym vybérem jednotlivych vysvétlujicich proménnych. Jako nezavislé ¢leny byly do
modelu pfidany 1 kvadratické Cleny vybranych proménnych (pro odhaleni ptipadného
nelinedrniho efektu proménnych). Statistickd vyznamnost jednotlivych drovni faktort byla
urcena metodou posteriorniho slu¢ovani pomoci Chi testl ve statistickém modelovani.
Vztah mezi jednotlivymi pfi¢inami odumieni lezicich kment a dalSimi vysvétlujicimi

proménnymi byl ovéfen Spearmanovou korelaci.

4)

Pro porovnani zmény v ¢ase pro zmlazeni smrku byla pouZita analyza hlavnich
komponent (PCA). Druhova data byla logaritmovdna a rozdélena do pftisluSnych
vySkovych tiid (0-10, 11-30, 31-50, 51-70, 71-90, 91-110, 111-200, 200< cm) pro

pocetnost zmlazeni v roce 2008 (Dgg) a pro pocetnost v roce 2011 (Dyy).

Pro porovnani zmén v pocetnosti zmlazeni byly pouZity stejné vyskové tiidy jako
pro PCA. Vyslednd zména denzit (D,) bude spocitdna jako logaritmicky podil poCetnosti
zmlazeni v roce 2011 (D;;) a po¢atecni pocetnosti zmlazeni v roce 2008 (Dyg). Tento rozdil
byl testovan jednovybérovym T-testem (porovndni vic¢i nule; data meéla normalni

rozdéleni), byl testovan samostatné pro kazdou lokalitu.

Dy + 1
"Dos + 1

DA =1

Pro zjisténi vlivu jednotlivych zkoumanych proménnych na zménu v pocetnosti na
jednotlivych lezicich kmenech byl pouzit linedrni model. Jako vysvétlovand proménnd
byla opét brdna zména pocetnosti (D,). Semenacky byly analyzovany ve trech vySkovych
ttidach 0-5 cm, 5-10 cm and > 10 cm. Pro vyhodnoceni priitkaznosti jednotlivych trovni

faktort byla nejprve pouzita metoda postupného vybéru ve statistickém modelovani. Zacali
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jsme vytvofenim nulového modelu. Postupné jsme ovéfili vliv jednotlivych faktort na
zménu pocetnosti zmlazeni pro dané vySkové tfidy. Na zdkladé téchto vysledkl byly
statisticky prukazné faktory logicky sefazeny do zdkladniho modelu (podle p-hodnoty i s
jejich vzijemnymi interakcemi) a postupnym (zpétnym) odebirdnim vysvétlujicich
proménnych jsme se dopracovali k vyslednému modelu. Jednodussi model byl vytvoren

pouze tehdy, kdyzZ se signifikantné neliSil od predchoziho modelu pouZitim F — testu.

Pro veskeré statistické vypoCty byl pouzit software R for Windows GUI s pouzitim
knihoven ,MASS* a ,yvioplot® (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2014) a pro
zpracovani dat z piistroje Field -Map byl pouZzit software ArcGIS 9.
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5. VYSLEDKY
5.1. Clanek 1

Cervenka, J., Bace, R., Zenahlikova, J., & Svoboda, M. in press. Jak se zméni porostni
struktura a mnozstvi a kvalita mrtvého dieva v horské smrciné po velkoplosné
disturbanci? Zpravy lesnického vyzkumu.
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JAK SE ZMENI POROSTNI STRUKTURA A MNOZSTVI A KVALITA
MRTVEHO DREVA V HORSKE SMRCINE PO VELKOPLOSNE
DISTURBANCI?

CHANGES IN STAND STRUCTURE AND DEAD WOOD QUANTITY AND
QUALITY IN A MOUNTAIN SPRUCE FOREST AFTER SEVERE
DISTURBANCE.

JAROSLAV CERVENKA'"? - RADEK BACE? - JITKA ZENAHLIKOVA " - MIROSLAV SVOBODA?

D Narodni park Sumava, Susické 339, CZ-34192 Kasperské Hory, Cesk4 republika
2 Fakulta lesnickd a dfevaiskd, Ceskd zemé&d&lskd univerzita, Kamycka 1176, CZ-

16521Praha, Ceska republika

e-mail: jaroslav.cervenka@npsumava.cz

Abstract

Between 2007 and 2010, in an area of the most preserved subalpine old-growth forests in Czech
Republic (Sumava National park, Trojmezna reserve), windstorm and subsequent bark beetle
outbreak caused the death of parent stands (15% and 85% of trees, respectively). The aim of this
study was to describe the changes in stand structure characteristics in interaction with altitude, and
determine the changes in amount and qualitative characteristics of dead wood before and after the
disturbance. We did two measurements on regularly distributed 18 permanent circle plots (0.2 ha),
in a 10-year interval (2001 and 2011). Only small numbers of adult trees (DBH > 7 cm) survived
the disturbance (the mortality rate of original adult trees was 99.4%). The recruitment intensity of
new trees (DBH > 7 cm) was 16 trees/ha. New trees were present mostly at lower
altitudes/elevation, where the stand was more structurally heterogeneous. DBH had no influence on
the decay rate of single trees. The amount of dead wood was 2.5 times higher in 2011 than in 2001,
but there was almost no change in the percentages of lying logs and standing snags before (37.6%
and 62.4% of the total volume for logs and snags, respectively) and after disturbance (37.2% and
62.8% of the total volume for logs and snags, respectively). The highest increase of lying logs

occurred in decay stage II and III (i.e. low and medium level of decayed logs).
Kli¢ova slova: horsky smrkovy les, odumielé dievo, stupen rozkladu, Picea abies

Key words: subalpine spruce forest, dead wood, decay stage, Picea abies
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UVOD

Velkoplosné piirodni disturbance, urcujici dynamiku lesnich ekosystémii (FRELICH 2002;
KuLakowskiI, BEBI 2004), jako jsou vichfice, podkorni hmyz nebo kombinace obou, byly
v evropském kontextu dlouho ptehlizeny. Dlouho pievlddal nézor, Ze horské smrkové lesy
se nachdzeji v dynamické rovnovize a jsou charakterizovdny vyvojovymi stadii (napf.
KORPEL 1995). Vzhledem k tomu, Ze frekvence a rozsah téchto disturbanci se v poslednich
ttech desetiletich zvySily (LAUSCH et al. 2011), zvysil se i pocCet studii zabyvajicich se
velkoploSnymi naruSenimi (SPLECHTNA et al. 2005; HOLEKSA et al. 2007; SVOBODA et al.
2012). Tyto studie dokladaji pfirozenost a klicovou roli disturbanci v dynamice téchto
ekosystémd, formuji jejich strukturu a druhové sloZeni (CADA et al. 2013; KULAKOWSKI,
BEBI 2004). Zasadni vliv maji na druhovou biodiverzitu. Disturbance po sob¢ vzdy
zanechdvaji tzv. biologické dédictvi, které poskytuje rGznorodé biotopy pro celou fadu
organismil (JONSON et al. 2005; MULLER et al. 2008; SWANSON et al. 2010). Pochopit
fungovani, zménu a biologicky odkaz v pfirozeném ekosystému je dllezité pro urceni

budouciho managementu téchto oblasti.

Ve stiedni Evropé se dochovalo jenom malé mnoZstvi ptivodnich horskych smréin. Cést
takovych porostll miZzeme najit na dzemi nirodniho parku Sumava (NPS) pii hrani¢nim
hiebenu s Némeckem a Rakouskem. Porosty v této oblasti jsou jedny z nejlépe
zachovanych horskych smréin pralesovitého typu v Ceské republice (MICHAL, PETRICEK
1999). V lednu roku 2007 se pies tizemi NPS piehnal ni¢ivy orkan Kyrill, ktery poskodil
desitky hektari lesa. Samotnd zdjmova oblast byla postizena roztrousenymi skupinami
vyvrati. Nasledkem vétrnych disturbanci doSlo ke gradaci lykozrouta smrkového
a postupnému odumirdni matetskych porostii. Mezi roky 2008 a 2010 se v této oblasti
velkoplo$né rozpadlo horni stromové patro (SVOBODA et al. 2012). Diky tomu, Ze vstupni
meéfeni bylo uskutecnéno pied timto rozpadem, méli jsme moZnost porovnat strukturu

porosti pred a po rozsahlé disturbanci.

Klicovym dédictvim zvySujicim biodiverzitu je tlejici dievo, které dale plni nedocenitelnou

roli v kolobéhu Zivin (HOLUB et al. 2001) a v dynamice pfirozené obnovy lesnich

ekosystému (ZIELONKA 2006a; BACE et al. 2012). MnoZstvi aktudlnich studii potvrzuje, Ze

rozpad porostli, prosvétleni a piibytek tlejictho dieva ma pozitivni vliv na zvySovani

biodiverzity Siroké skaly saproxylickych organizmii (MULLER et al. 2010). At uzZ se jedna

o houby (BADER et al. 1995), mechorosty (ODOR et al. 2006), liSejniky (ULICZKA,
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ANGELSTAM 2000), brouky (MULLER et al. 2008), ptdky (BUTLER et al. 2004) nebo malé
savce (SULLIVAN, SULLIVAN 2001). Proto je velmi dilezité zhodnotit, jak takovyto rozpad

probihd. Podstatné jsou hlavné jeho kvantitativni a kvalitativni vlastnosti.

Informace o mnoZstvi a kvalité tlejicitho dfeva v subalpinskych oblastech horskych smrcin
sttedni Evropy lze nalézt v n¢kolika studiich (JEZEK 2004; ZIELONKA 2006a; HOLEKSA et
al. 2007; BACE et al. 2012). AvSak stile nemdme dostatek informaci o tom, jak se
promitnou zmény souvisejici s velkoplo$nou disturbanci do kvalitativnich a kvantitativnich
charakteristik tohoto substratu (KUPFERSCHMID, BUGMANN 2005). V soucasnosti se
objevuje velké mnoZstvi dat o struktufe lesnich porostli pochdzejicich z laserového
skenovani nebo dilkového prizkumu zemé (HEURICH et al. 2008; YAO et al. 2014; LATIFI
et al. 2016). Z té€chto dat vSak nelze zjistit blizsi charakteristiky a vlastnosti tlejiciho dieva.
Pro jejich urceni jsou terestrickd méteni stidle velmi dilezita a nezbytnd. Pfedchozi studie
ukazuji na rozdilnou disturban¢ni historii, ktera zapfiCinila i rozdilnou strukturu lesa mezi
spodni a horni ¢4sti studované lokality (SVOBODA et al. 2012). Tato studie se proto zabyva
témito otazkami: (1) Jak se zménila struktura porostu po velkoplosném rozpadu? (i1) M¢la
struktura porostu a nadmotskd vySka vliv na mortalitu?(iii) Vyskytuje se obnova lesa
(jedinci, kteii béhem sledovaného obdobi dosahli hranice DBH 7 cm) rovnomérné v celém

uzemi? (iv) Jak se zménily kvantitativni a kvalitativni charakteristiky tlejictho dieva

v porostu béhem sledovaného obdobi?

MATERIAL A METODIKA

Lokalita

Data byla sbirdna v porostech horskych smréin v oblasti Trojmezné. Uzemi je soucdsti NP
Sumava pifi hraniénim hiebenu mezi Tiistoliénikem a Trojmeznou horou (48°47'N,
13°49'E). Na mirném severnim svahu v nadmoiské vySce mezi 1220-1340 m byly
zaloZeny tii vySkové transekty, na kazdém z nich bylo vyty€eno 6 ploch (kazd4 o velikosti
0,2 ha), celkem tedy 18 ploch (obr. 1). Transekty byly vyty¢eny od spodni hranice porostu
a vzdéalenost mezi nimi byla 500 m. Vzdalenost stfedii ploch na ose transektu je 100 m.
Cilem tohoto zpiisobu vybéru ploch bylo zachytit spektrum piirodnich podminek dané
oblasti azdaroven neovlivnit Setfeni subjektivnim vybérem ploch. Lesni porosty se
nachézeji v 8. lesnim vegetacnim stupni (lvs) a pfevaZujicimi soubory lesnich typt (SLT)

jsou zde 8N, 8K, 8V. Primérna ro¢ni teplota v této oblasti je 4 °C s roénim thrnem sraZek
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kolem 1200 mm. Rostlinnd spoleCenstva jsou klasifikovdna jako Athyrio alpestris-
Piceetum (NEUHAUSLOVA 2001). Pivodni celkovd zdsoba porostu pied rozpadem (pies
500 m’® v priméru) byla srovnatelnd s praci HOLEKSA et al. (2007) ze zdpadnich Karpat,
nebo KUPFERSCHMID (2003) z oblasti Svycarskych Alp, aviak obecné byla vys$i neZ v

podobnych piirodnich oblastech napt. Tater (SANIGA 2001; HOLEKSA, ZIELONKA 2005).

N

A

NP Sumava l. z6na Trojmezna

.Zel'ezné Rﬁda

.Prééily' S

. Vi k
.KV“C!? Vimper

Obr. 1: Schématickd mapa studované oblasti. Obrizek vlevo znizoriiuje oblast NP Sumava
s vymezenim z4jmové oblasti. Obrdzek vpravo nahofe vymezuje 1. zénu — Trojmezna. Obrdzek

vpravo dole zachycuje rozmisténi tif vyskovych transektt.

Fig. 1: The study area. The left picture shows the area Sumava NP with the definition of the area of
interest. In the top right you can see outline of first zone — Trojmeznd. Last picture shows 18

permanent circle plots in three elevations transects.

Historie lokality

Vzhledem k odlehlosti a nedostupnosti porostii v oblastech horskych smréin Sumavy
nebyla zaznamenédna Zadna lidsk4 aktivita v téchto lokalitdch jeSté v poloviné 19. stoleti
(VyskoT 1981). Historické lesnické mapy z roku 1874 klasifikuji samotnou oblast

Trojmezenského pralesa jako prales. Porosty navazujici na Trojmezensky prales ze spodni
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¢asti byly koncem 19. stoleti ovlivnény téZbou (JELINEK 2005). Tyto lidské zdsahy se vSak
samotného pralesa, tedy naSi zdjmové oblasti, nedotkly, historicky nebyla v této oblasti
planovédna zadna systematickd lidskd ¢innost. DoloZena je pouze toulavd seC v nejvyse
poloZené hiebenové casti rezervace na prelomu 18. a 19. stoleti, v ostatnich ¢astech
rezervace podle historickych zdroji nikdy nedo$lo k pldnované tézbé (JELINEK 1997).
V roce 2001 se cast sledovaného uzemi nachazela v pocatecni fazi stadia rozpadu, bylo

zaznamenano roztrousené odumfieni jednotlivych stroma (SVOBODA 2005).

Sber dat

Prvni méfeni probéhlo po vytyCeni ploch vroce 2001, pfesny popis metodiky tohoto
méfeni viz SVOBODA (2005). Opakované méfeni bylo realizovédno v roce 2011. Na vSech
18 kruhovych plochich bylo provedeno mapovéani pomoci technologie Field-Map. Byly
zaméfeny presné pozice zivych stromi (DBH > 7 cm), stojicich sousi (> 1,3m), lezicich
kmenti (minimdlni délka 2 m a pramér na siln¢jSim konci > 0,1 m). U Zivych stromu a
sousi byly ve vycCetni vySce méfeny primery pomoci obvodového meéftidla a vysky pomoci
piistroje Haglof VertexIIl Hypsometr (vySkové rozliSeni 0,1 m, vzdélenostni rozliSeni 0,01
m). U lezicich kment byla méfena jejich délka, primér na obou koncich. Stupen rozkladu
byl ur¢en pomoci hloubky zabodnuti Zelezného hiebu (délka 20 cm, primér 7 mm) a
zatazenim do tfidy I - V (SIPPOLA, RENVALL 1999):

I — neddvno odumiely kmen, hieb 1ze zarazit minimédlné (pouze né€kolik mm), kmen je
zcela v ke, alespont misty je moZno pozorovat Zivé lyko.

IT — dfevo je tvrdé, hieb lze zarazit do hloubky 1-2 cm, vétSina kmene v klife (vyjimka

muze byt u kment odumfelych nasledkem lykoZrouta smrkového), nelze pozorovat zivé

Iyko.

III — dievo castecné rozlozené (uvnitf nebo zvenku), hieb lze zarazit do hloubky 3-5 cm,

kirra se vyskytuje ve velkych kusech nebo uz bez ktiry.

IV — vétSina dfeva mékka, hieb lze zarazit cely nebo témét cely (15-20cm), vnitfek dieva

muze byt stile tvrdy i kdyZ vné&jsi ¢ast uz mize byt odpadla.
V — dfevo velmi me&kké (pfi manipulaci se rozpadd), kmen vétSinou pokryt vegetaci.

U stojicich sousi byl ddle urovén typ poSkozeni podle kritérii uvedenych v tab. 1. Pro

stanoveni objemu stojicich Zivych stromi byly pouZity Hmotové tabulky ULT vydané
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Lesprojektem. Objem stojicich souSi byl stanoven stejnou metodou a objem upraven

7 M2z

o chybgjici ¢ast odumielych stromu.

Tab. 1: Typ poskozeni stojicich sousi

Tab. 1: Damage type of dead standing trees

Typ poskozeni/ Popis poskozeni /
Type of damage Description of damage

bez poskozeni / kmen bez jakéhokoliv zlomu /
without damage  stem without any damage

vrskovy zlom / zlom jakékoli ¢asti horni tfetiny koruny (2/3 koruny zistanou zachovany) /
top break tree break in upper third of crown (at least 2/3 crown present)
korunovy zlom/  zlom, ktery zas4hl vice neZ 1/3 koruny (¢4st koruny, ale stale zachovéana) /
crown break tree break more than 1/3 of crown (part of crown still present)

zlom kmene stromu niZe pod korunou, tedy takovy, pti kterém dojde k odlomeni

kmenovy zlom / celé koruny /

stem break tree break below the crown (whole crown is missing)
zlom pod 1 m/ strom zlomeny pod 1m vysky /

base break tree break below 1 m

vyvrat / strom vyvriceny i s kofenem /

windthrow uprooting trees

Zivy strom /

live tree

Analyza dat

Pro popis taxacnich charakteristik byly pouzity béZné statistické veli¢iny (praimer, medidn,
smérodatnd odchylka). Pro urceni zavislosti DBH na velikosti zlomu byla pouZita linedrni
regrese, pro porovnani délky zlomu v riznych nadmotskych vyskdach byl pouzit
neparametricky Wilcoxontiv test, pro statistické vyhodnoceni zmény v objemu tlejiciho

dreva v jednotlivych stupnich rozkladu byl pouZit T-test na hladin€ vyznamnosti 0,05.

Statistické zpracovani bylo provedeno v programu R — 2.14.1.

VYSLEDKY
Zmeéna struktury lesa po disturbanci

Ve zkoumanych porostech byl ve stromovém patie zastoupen pouze smrk ztepily (Picea
abies (L.) Karst.). Béhem sledovaného obdobi doslo k odumieni 99,4 % Zivych stromi nad

7 cm DBH, zamétenych v roce 2001 (pieZily 4 stromy z 667). Vyvraceno vétrem bylo 15
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% zamétenych stromi, zbylé stromy odumiely ndsledkem gradace lykoZrouta smrkového.
Z odumfelych strom@ 65 % stdle stoji bez zlomu, nebo pouze s vr$kovym zlomem.
Korunovym zlomem bylo postizeno 9 % stromu a pouze 10 % stromi se zlomilo vice nez
o polovinu ptivodni vysky (tab. 2). Zavislost délky zlomu na DBH se neprokdzala (R =
0,028; p = 0,74), souSe se vétSinou lamou ve vrcholové Casti nebo naopak velmi nizko,
v poloviné délky kmene se zlomilo pouze minimum sousi (obr. 2). Nadmoiskd vyska

nem¢la vliv na délku zlomu (W = 42870, p = 0,193).

Tab. 2: Typ a procentudlni mnoZstvi poSkozeni sousi po velkoplosné disturbanci.

Tab. 2: Type and percentage of damaged dead trees after large-scale disturbance.

typ poskozeni / type of damage ks/n %
bez poskozeni / without any demage 324 49
vrskovy zlom / top break 109 16
korunovy zlom /crown break 57 9
kmenovy zlom / stem break 33 5
zlom pod 1 m /base break 43 6
vyvrat / windthrow 97 15
Zivy strom / live tree 4 1
celkem / total 667 100
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Obr. 2: Zavislost délky ulomeni kmene na pruméru kmene, do obrdzku nebyly zahrnuty
nezlomené kmeny a vyvraty.

Fig. 2: Dependence of trunk brake on DBH. Trunk without damage and windthrow are not
included.
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Primérné mnoZstvi Zivych stroml kleslo ze 185 ks/ha (SD 89,5) s vycetni kruhovou
zakladnou 35,9 m2/ha (SD 10,3) na 16 zivych stromil na ha (SD 25,0) s priimérnou vycetni
kruhovou zakladnou 0,1 m?/ha (SD 0,2). 93,7 % zivych stromu tvoii novée piirostli jedinci,
ktefi béhem sledovaného obdobi dosdhli registratni hranice 7 cm DBH, tloustkové
rozloZeni vSech Zivych stromil viz obr. 3. V roce 2001 byl objem Zivych stromt 392,7
m’/ha (SD 99,6) oproti 0,46 m’/ha (SD 1,0) v roce 2011 (obr. 4). Alespoii jeden Zivy strom
se nachazel na poloving ploch, téméf vSechny Zivé stromy se nachdzely ve spodni poloviné

z4jmové oblasti (< 1300 m n. m.), na zbylych plochich nebyl evidovan Zadny Zivy strom.
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Obr. 3: Porovnani objemu Zivych stromt, celkového mnozZstvi odumielého dieva, stojicich sousi a

leZiciho dieva v jednotlivych letech.

Fig. 3: The comparison of amount of living trees, the total amount of dead wood, standing snags

and fallen logs for each year.
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Obr. 4: Tloustkové rozlozen{ Zivych strom v roce 2001 a 2011.

Fig. 4: The diameter distributions of living trees in year 2001 (in grey) and 2011 (in black).

Odumprelé drevo

Béhem sledovaného obdobi se objem odumielého dieva zvySil téméf 2,5ndsobné,
primémna hodnota byla 613 m*/ha. RozloZeni objemu sousi a leZicich kment viak zistalo
téméf totozné, pii prvnim méteni souse tvorily 62,4 % celkového objemu odumielé hmoty.
Zbylych 37,6 % ptipadlo na lezici kmeny, po deseti letech byl pomér 62,8 %, resp. 37,2 %.
Pocet sousi vzrostl ze 128 ks/ha s praimérnou vy&etni kruhovou zdkladnou 19,1 m*/ha na
256 ks/ha s vycetni kruhovou zakladnou 47,7 m%/ha. Celkovy primérny objem stojicich
sousi vroce 2001 ¢&inil 156 m’/ha. Vroce 2011 primémd hodnota vzrostla téméf
2,5ndsobn& (386 m’/ha). Podty leZicich kmend se v roce 2001 pohybovaly od 45 do 125
ks/ha s praimérnou hmotnatosti 1,1 m® a objemem 93,8 m’/ha. V roce 2011 se poéty
pohybovaly od 100 do 600 ks/ha s primérnou hmotnatosti 0,9 m’ a objemem 227,7 m’/ha.
VSechny smérodatné odchylky pro zminéné charakteristiky jsou uvedeny v tab. 3. Pred
odumfenim horniho stromového patra se v daném tzemi nachazelo nejvice lezicich kment
s primérem na silnéjSim konci v tloustkové kategorii 20-30 cm, po disturbanci se nejvice
kment nachdzi v kategorii 10-20 cm nésledovdno kategorii 20-30 cm (obr. 5). Objem

leZicich kment vzrostl ve sledovaném obdobi o 142 %. Na rozdil od roku 2001 se v roce

2011 v L. stupni rozkladu nevyskytovalo zadné tlejici dfevo. Signifikantni nartst nastal ve
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stupni rozkladu IT a III (t-test, P < 0.001), hodnoty stupn¢ rozkladl IV a V se mezi danymi

roky vyznamné neliSily (obr. 6).
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Obr. 5: Pocty lezicich kmenti

v piislusnych tloustkovych stupnich.

Fig. 5: The numbers of fallen logs

in diameter stages.

Tab. 3: Charakteristiky odumfelého dieva.

Tab. 3: Dead wood characteristics.

Obr. 6: MnoZstvi tlejictho dieva v jednotlivych

stupnich rozkladu pted a po disturbanci.

Fig. 6: The amount of dead wood in decay stages

before and after the disturbance.

2001 2011

min max Primér/mean SD |min max Primér/mean SD
Objem odumrelel310 dreva/Dead 101 559 250 111 | 405 824 613 03
wood volume (m/ha)
Objem sousi/Snags volume 38 458 156 100l 66 656 185 12
(m’/ha)
Objem lezici kmeny/Lying logs A1 180 94 38 | 79 420 - o
volume (m*/ha)
LeZici kmeny (ks/ha)/Nr of lying 45 125 %6 » 100 660 62 1
logs (N1/ha)
Pocet sousi (ks/ha)/Nr of snags
(Nt/ha) 20 200 128 48 | 95 520 264 120
Kruhova zédkladna sousi/Round
base (m*/ha) 45 479 19,1 9,5 [11,6 67 47,6 12,4
Hmotnatost lez. kmenti/Average 001 91 L1 La7loo1 15 0.88 127
volume of lying log (m) ’ ’ ’ ; , , ,
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DISKUSE

Zmeéna struktury lesa po disturbanci

Nami zjisténd mortalita v zdjmové oblasti zpisobend gradaci lykoZrouta smrkového Cinila
vice jak 99 %. V poslednich letech se ve stfedni a vychodni Evropé sice zabyvalo nékolik
studii nésledky po disturbancich typu vitr nebo pfemnoZeni lykoZrouta smrkového
(SPLECHTNA et al. 2005; NAGEL et al. 2006), avSak vétSina téchto praci pochazi ze
smiSeného lesa s pfevahou Fagus sylvatica a Abies alba. Zamétime-li se na pfirozené lesy
s pfevahou Picea abies, tak zatimco prace KUPFERSCHMID, BUGMANN (2005) ze
subalpinskych smrkovych porostli ve Svycarsku uvadi srovnatelné vysledky mortality
(98 %), tak vysledky prace SPROULL et al. (2015) z polské ¢4sti Tatranského narodniho
parku se vyrazng liSi. Prace uvadi celkovou mortalitu po kulminaci — retrogradaci pouze 64
%. V nasem piipadé¢ doslo k velkoploSnému odumfeni porosti béhem kritké doby (4
roky), piezilo necelé 1 % stromli zamétenych v roce 2001, jednalo se o potlacené stromy
s maximalni DBH 32 cm. Téméi vSechny zivé stromy, jejichZ naprostd vétSina pochdzela
z banky zmlazeni, byly zaznamendny ve spodni poloviné zdjmové oblasti. To podporuje
vysledky SVOBODY et al. (2012), ktefi ve své studii prokazali, Ze spodni ¢ast nasi zdjmové
oblasti je vice heterogenni, s vétSim mnoZstvim kment silnéjSich dimenzi a s mensSim
zakmenénim. To je podle jejich vysledkti ddno rozdilnou disturbancni historii téchto
porosti. Banka zmlazeni ve spodni ¢asti diky menSimu zdpoji reagovala rychleji na

uvolnéni neZ obnova ve vySe poloZené ¢asti zajmové oblasti.

Struktura stromového patra se kompletn¢ zmeénila, doSlo k odumfteni a ¢aste¢nému rozpadu
horniho stromového patra, ptezilo jen n¢kolik menSich stromt. Dalo by se predpokladat, ze
odumirani bude pozvolnéjsi a selektivnéjsi, nejprve dojde k napadeni stromi vétSich
dimenzi (SPROULL et al. 2015), azZ v dal$i fazi pak k napadeni stromi s menSim DBH
(MEZETI et al. 2014). Také severni expozice nasi lokality s niZSim oslunénim by méla byt
méné nachylna k napadeni (JAKUS et al. 2003; MEZEI et al. 2012), na jiznich, mnohem
teplejSich expozicich probihd vyvoj lykoZzrouta mnohem rychleji (STADELMANN et al.
2013). Na druhou stranu se uvadi, Ze topografické podminky v pozdéjSich fazich gradace
lykoZrouta jiz nemaji vliv na jeho Sifeni (NELSON et al. 2014). V téchto ptipadech je Sifeni
lykoZrouta spiSe zdvislé na klimatickych podminkdach (sucho, vichiice) a dostupnosti

hostitelskych porosti (WERMELINGER 2004). V nasem piipad¢ pravdépodobné doslo ke

kombinaci vice faktorti, které ovlivnily tak rychly a plo$ny rozpad matetskych porostii:
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orkan Kyrill, ktery se sice naSeho zdjmového tzemi dotknul jen Caste¢n€, v kombinaci
s periodou teplejSiho pocasi v letech pred rozpadem (MATEJKA 2011), a v neposledni fadé
také predurceni (nachylnost) lokality k takto silné disturbanci dand piedchozi disturbancni
historii (JANDA et al. 2014). Absence silnych disturbanci od poloviny 19. do konce 20.
stoleti (SVOBODA et al. 2012; JANDA et al. 2014) umoZnila neruseny vyvoj a vznik porostli
s heterogenni strukturou s vét§inou starych stromt velkych dimenzi, které jsou vhodné pro
rychly nastup gradace (SPROULL et al. 2015). Navic uz pfi prvnim méfeni byla ¢ast porosti
zafazena do pocatecni faze stadia rozpadu, nebo do posledni faze stadia optima (SVOBODA
2005), defoliaci, nebo padem odumielych stromii doslo k vétSimu vystaveni diive
uzavienéjSich porostli slune¢nimu zédfeni (JAKUS et al. 2011), které byly vice nichylné

gradaci postupujici z exponovaného hiebenu severn¢ do nizsich nadmoiskych vysek (data

spravy NP Sumava, nepublikovano).
Rozpad porostu

Nase studie poskytuji jedny z prvnich vysledki dokumentujici rozpad odumielého porostu
po velkoplosné disturbanci v subalpinskych lesich stfedni Evropy. Primérné mnozstvi
odumfelého dfeva nachazejiciho se v porostu pfed rozpadem bylo srovnatelné s hodnotami
z ptivodnich horskych smrc¢in z Polska (ZIELONKA 2006b; HOLEKSA et al. 2007), Slovenska
(KORPEL” 1995; MERGANIC et al. 2003) i Ceské republiky (JANKOVSKY et al. 2004).
Mnozstvi odumielého dieva ale i jeho kvalitativni vlastnosti se v daném tzemi vyrazné
zménily. Objemy a poCty sousi a lezicich kmend stouply téméf dva a pil ndsobné.
V naSem piipadé¢ doSlo béhem cCtyf let od pocatku velkoplo$né disturbance, kterd na
nékterych plochich skonéila pouze rok pred opakovanym méfenim (data Spriavy NPS,
nepublikovdno), k rozpadu 26 % odumielych stromti (kmeny zlomené minimdln¢ o
polovinu piivodni délky). Rychlost rozpadu porostu po takto silné kiirovcové disturbanci
dosud neni zcela jasné popsdna. KRANKINA, HARMON (1995) uvadéji, Ze u stojicich kmenil
dochdzi po odumfeni pouze k malé dekompozici, souSe odumielé nasledkem hmyziho
napadeni mohou stit i mnoho let po odumfeni neZ dojde k jejich zlomeni, udava se
rozmezi 20-30 let (STORAUNET, ROLSTAD 2002; ZIELONKA 2006a). To ale nemusi byt
ptipad nasi lokality, kde bude rozpad podle dosavadnich vysledkii rychlejsi. Pokud jsou
stromy okamZzit¢ po odumieni osidleny dfevokaznymi houbami, ldmou se v pomérné
kritké dobé, jen né€kolik let po odumieni (SCHWARZE et al. 1997; KUPFERSCHMID 2003),
stejn€ jako u Casti stroml z na$i studie. V zdjmovém tzemi se hojné nachazi troudnatec

pasovany (Fomitopsis pinicola) (POUSKA et al. 2010), ktery se ¢asto vyskytuje na plochach
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napadenych lykoZroutem smrkovym (BACE et al. 2012) a urychluje rozpad. LykoZrout
smrkovy je navic jednim z druhii podkorniho hmyzu schopnych piendsSet tento druh houby
a usnadnit pomoci dér v kiife jeho vstup do dfeva (PERSSON et al. 2011). Lze ocekavat, Ze
piitomnost tohoto druhu v kombinaci s vétrem zptisobi v nékolika pfistich letech postupny
rozpad sousi a tim dal$i pfisun leZicich kmend (STORAUNET, ROLSTAD 2002;
KUPFERSCHMID 2003). STORAUNET, ROLSTAD (2002) poukdzali na pozitivni trend mezi
¢asem rozpadu a DBH jednotlivych stromt, to nase dosavadni vysledky nepotvrzuji. Tento

trend se miiZe projevit s postupnym rozkladem.

Lezici kmeny, které s postupujicim rozkladem vytvaieji pithodnd mikrostanovisté pro
pfirozenou obnovu (napt. LONSDALE et al. 2008; ZIELONKA 2006a; BACE et al. 2012),
tvorily vice jak tfetinu z celkového objemu odumielého dfeva. Nejvétsi ndrtst leZictho
tlejiciho dfeva nastal ve stupni rozkladu cislo II a III. Pro pfirozené zmlazeni smrku jsou
vhodnéjsi pokrocilejsi faze rozpadu dieva (HOLEKSA 2001; MOTTA et al. 2006). Nejvetsi
hustota zmlazeni se nachédzi ve III. a IV. stupni rozpadu (napt. BACE et al. 2012; ZIELONKA
2006b), kdy je drevo jiz Caste€né rozloZené (SIPPOLA; RENVALL 1999). LeZici kmen
v pifimém kontaktu se zemi se takto rozlozi za 30-60 let po odumfeni (ZIELONKA 2006b).
Ve stupnich rozpadu IV a V jsme Zddnou vyraznou zménu nezaznamenali, to je déno
pravdépodobné tim, Ze béhem sledovaného obdobi sice doSlo k ur¢itému posunu mezi
stupni rozkladu, ale ne nijak vyraznému, 10 let neni dostatecnd doba pro vyrazngjs$i posun
mezi pokrocilejSimi  stupni rozkladu (ZIELONKA 2006a). AvSak pfitomnost dfeva
v pokrocilejSich fazich rozpadu potvrzuje informace z historickych materidli o

vyjimecnosti tohoto tzemi, které se po dlouhou dobu vyviji bez lidskych zdsahti (JELINEK

2005).

ZAVER

Vysledky dokumentuji vyraznou zménu struktury porosti v zdjmové oblasti. Gradace
IykozZrouta smrkového zplsobila téméf kompletni odumieni horniho stromového patra.
PreZilo n€kolik stromti s nejvétSim zastoupenim v tloustkové kategorii do 10 cm a to
pouze v nize polozené Casti sledované lokality. Objem odumielého dieva se zvysil t€émer
2,5 ndsobné. Vice jak jednu tfetinu objemu tvofily leZici kmeny. NejvEtsi zmeéna nastala ve

stupnich rozpadii II a Il (mélo a stfedné rozloZzené kmeny), mnozstvi vice rozloZeného

tlejictho dieva se téméf nezménilo. Diky hojnému vyskytu F. pinicola a otevienosti
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porostll umoZznujici vstup vétru do zdjmové oblasti 1ze do budoucna predpokladat celkem
rychly rozpad stojicich sousi a pfibyvani lezicich kmend ve stupni rozkladu II. Diky
prosvétleni porostu muze obnova (banka zmlazeni) odrlstat a v pomérné kratké dob¢ se
pocet stromu na lokalit¢ zvysi. Nase zjiSténi ukazuji, Ze k témét kompletnimu odumieni
horniho stromového patra v horskych smréindch miZe za urcitych okolnosti dojit velice
rychle, stejné tak rozpad odumielych stromti miiZe ndsledné probihat mnohem rychleji, nez

se o¢ekavalo.
Podékovani:

Studie byla podpotena Ceskou zemé&délskou univerzitou v Praze (projekt IGA A09/14 a
CIGA ¢. 20164310)
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CHANGES IN STAND STRUCTURE AND DEAD WOOD QUANTITY AND
QUALITY IN A MOUNTAIN SPRUCE FOREST AFTER SEVERE
DISTURBANCE.

SUMMARY

The aim of this paper was to describe the changes in stand structure characteristics in
interaction with altitude and determine the changes in amount and qualitative
characteristics of dead wood before and after the disturbance (i.e. windstorm and bark
beetle outbreak). We addressed the following questions: (i) How did the structure of
former stands change after the severe bark beetle (Ips typhographus L.) disturbance? (ii)
What was the effect of stand structure and altitude on mortality? (iii) Is the distribution of
new recruitment (individuals which reached DBH 7 cm during the study period) regular?
(iv) How did the quantitative and qualitative characteristics of dead wood change during

the study period?

During the study period, 99.4% of living trees died. Only 15% of them were destroyed by

windstorm, while the remaining 85% died as consequence of bark beetle outbreak.

Sixty five percent of snags is still standing without any damage or only with top break, all

type and percentage of damage dead trees are reported in Tab. 2.

The recruitment intensity of new trees (DBH > 7 cm) was 16 trees/ha. New trees were
present mostly at lower altitudes (< 1300 m a.s.l.), where the stand was more structurally
heterogeneous. The diameter distributions of living trees in years 2001 and 2011 are shown

in Fig. 4.

DBH had no influence on the decay rate of single trees, most of dead trees was broken

either at the top or at the lower part of the stem (Fig 2).

After 10 years, the amount of dead wood was increased by a factor of 2.5, the mean value
of dead wood was 613 m’/ha (Tab. 2), but there was almost no change in the proportion of
lying logs and standing snags before (37.6% and 62.4% of the total volume for logs and
snags, respectively) and after disturbance (37.2% and 62.8% of the total volume for logs
and snags, respectively). During the study period, the volume of lying logs increased by
142%. A significant increase was recorded on low and medium decayed logs, decay stage

IT and I (t-test, P < 0.001; Fig. 6).
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Our results show a significant change in the structure of the studied forest stands. During
four years, bark beetle outbreak caused the almost complete death of parent stands. We
assume that also disintegration of dead stands will be very fast. Fomitopsis pinicola is able
to speed up disintegration of snags. Its abundant presence in study area in combination
with strong wind will be the main factor supporting this disintegration. Number of studies
proved that severe disturbance events followed by canopy dieback change environmental
conditions. Improved light condition could ensure favourable environment for the growth
of advance regeneration. Therefore, we predict that, in this locality, the number of live

trees will increase in a relatively short time.
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5.2.Clanek 2 (rukopis p¥ipraveny k odeslani)

Cervenka, J., Bace, R., Zendhlikovd, J., & Svoboda, M. in prep. Struktura prirozené
obnovy horského smrkového lesa bezprostiedné po odumieni horniho stromového
patra.
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Struktura piirozené obnovy horského smrkového lesa bezprostiedné po odumieni
horniho stromového patra

Structure of natural regeneration in mountain spruce forest immediately after parent
stand dieback

JAROSLAV CERVENKA'"? - RADEK BACE? - JITKA ZENAHLIKOVA " - MIROSLAV SVOBODA?

b Narodni park Sumava, Susicka 339, CZ-34192 Kasperské Hory, Ceska republika

2 Fakulta lesnickd a dfevaiskd, Ceskd zemédélské univerzita, Kamycka 1176, CZ-

16521Praha, Cesk4 republika

Abstract

Structure and composition of natural regeneration is crucial point for the future look of the
mountain spruce forests (Picea abies L. Karst) after the severe disturbance. Aim of this study was
to test three hypotheses: H1 Stand is dominated by regeneration already established before the
disturbance (advance regeneration); H2 Tree species composition remains unchanged; H3
Regeneration structure does not change with altitude and with different stand characteristics.
Natural regeneration of spruce and rowan (Sorbus aucuparia L.) is successful. Mean seedlings
(<130 cm) density was 4000 individuals per hectare, rowan covered 2% of regeneration. Density of
saplings (=130 cm) was 252 individuals per hectare and 19% belonged to the rowan. Advance
regeneration created 88% of all regeneration. Most preferred microsites were mosses (32% of
individuals), the nearest neighbourhoods of living mature trees or snags (28% of individuals) and
dead wood (27% of individuals). We didn’t find significant differences along the elevation gradient
in numbers of seedlings, but we find significant differences in numbers of saplings. Density of
saplings significantly decreased with increasing altitude. Even 100 m elevation gradient has major
impact on growth rate of regeneration. Although the variability of stand characteristic was high, no
significant effect was recorded on regeneration density in both height categories for spruce and
rowan.

Key words: Norway spruce, advance regeneration, altitude, bark beetle disturbance

UVOD

Disturbance jsou nedilnou soucdsti dynamiky mnoha ekosystémi po celém svété
(FRANKLIN et FRELICH 2002, GROMSTEV 2002, BOUGET et DUELLI 2004, KULAKOWSKI et
BEBI 2004). NejcastéjSim typem naruSeni v podminkach stfedni Evropy jsou disturbance
zpuisobené vétrem a v piipadé smrkovych porosti piedev§sim pfemnoZeni lykoZrouta

smrkového (Ips typhographus 1.) (KULAKOWSKI et BEBI 2004). Pocet a intenzita
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disturbanci se v poslednich desetiletich zvysily (LAUSCH et al. 2011). Teplejsi klima
zpusobuje fyziologicky stres stromi a urychluje rozvoj kiirovcil (RAFFA et AUKEMA 2008,
SEIDL et al. 2014), s rostouci klimatickou zménou se proto d4 ofekavat i rostouci intenzita
disturbanci (BENZ et al. 2010, SEIDL et al. 2014). Kazd4 disturbance po sobé zanecha urcity
odkaz, tzv. biologické dédictvi (FRANKLIN et FRELICH 2002; CADA et al. 2013), kterym
muze byt struktura ptedchoziho porostu, mnozstvi tlejiciho dfeva nebo pfirozend obnova

vznikl4 pfed odumienim mateiského porostu (banka zmlazeni).

Kirovcové disturbance s sebou pfinadseji zcela jiné podminky pro pfirozenou obnovu nez
disturbance v podobé ohné nebo vétru. Hlavni rozdily lze spatfit v tom, Ze porosty
neodumiraji najednou, ale trvé to n&kolik let (SPROULL et al. 2015, CERVENKA et al. 2016),
v prubéhu odumirdni matefského porostu se postupné meéni také porostni mikroklima
(JONASOVA et PRACH 2004, METSLAID et al. 2007). V ptipadé kurovcové disturbance
nedochdzi k naruSeni pudy, vegetacniho krytu a pfedev§im banky zmlazeni pfirozené
obnovy (STORANET et ROLSTAD 2004). Banka zmlazeni a jeji struktura je biologickym
dédictvim, které tidi proces pfirozené obnovy téchto ekosystémi (FRANKLIN et FRELICH
2002, SvOoBODA et al. 2010) a je odkazem porostu minulého (WILD et al. 2014, BACE et al.
2015). Proces obnovy horskych smrkovych lest sttedni Evropy souvisejici s klirovcovou
gradaci, ktery byl jiz ¢4stecné popsan (HOLEKSA et al. 2007, ZEPPENFELD et al. 2015), je
zcela unikatnim z pohledu jinych typt disturbanci. Proto neni moZzné aplikovat poznatky
ziskané z praci Setiici jiné typy disturbanci (GROMSTEV 2002, GOETZ et al. 2007), nebo
z praci pochdzejicich z porosti shomogennéjsi strukturou napf. ve Skandindvii
(ANGELSTAM et KUULUVAINEN 2004) na porosty stfedoevropskych horskych smrcin

postizenych kiirovcovou gradaci.

Management téchto porosti a jejich budouci vzhled je kontroverznim tématem at' uz
v chranénych oblastech nebo v lesech hospodaiskych. Klicovym faktorem pro rozhodovani
je znalost fungovani procesu pfirozené obnovy a jejtho mnozstvi. Obnova vyskytujici se
v porostech po disturbancich urcuje budouci vzhled a vyvoj téchto ekosystémil (SVOBODA
et al. 2010). Proto je velkou vyzvou porozumét reZimu obnovy porostli po odumieni
horniho stromového patra. Doposud mdme jen mélo znalosti o tom, jaky vliv ma struktura
ptvodniho porostu nebo nadmotiskd vySka na stav nové vznikajiciho porostu resp. na
banku zmlazeni. Stdvajici védecké price se neshoduji v tom, jak velky je podil obnovy
uchycené pred disturbanci oproti zmlazeni uchycenému v pribéhu nebo po disturbanci.

N¢ekteré studie tvrdi, Ze semendacky, které vyklici v priabehu nebo po disturbanci, tvoii jen
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relativné malou ¢4st obnovy (SVOBODA et al. 2010 NOVAKOVA et al. 2015). Naopak jiné
studie zjistily, Ze zmlazeni uchycené po zapoceti disturbance miiZe tvofit prevaznou Cast
obnovy (WILD et al. 2014, MACEK et al. 2016). Navic vétSina studii se zaméfuje na obnovu
od urcité vysky (ZEPPENFELD et al. 2015). My jsme sledovali veskeré zmlazeni nachazejici
se v porostu nezdvisle na vySce, neprodlené¢ po kurovcové disturbanci. Tento ¢lanek

jmenovité ovétuje nasledujici hypotézy:
H1 VétSina ptirozené obnovy vznikla jesté pfed odumienim mateiského porostu
H2 Druhové slozeni dfevin se po disturbanci neméni

H3 Struktura obnovy se nelisi s nadmotskou vyskou a ptedchozi strukturou porostu

(biologické dédictvi)

MATERIAL A METODIKA
Lokalita

Tato studie pochdzi z oblasti horskych smréin Nérodniho parku Sumava. Zajmova oblast
se jmenuje Trojmeznd a nachdzi se v oblasti mezi vrcholy Ttistolicnik a Trojmezna podél
hranice s Némeckem. Oblast byla od roku 1933 vedena jako ndrodni pfirodni rezervace az
do doby, kdy se vznikem NP byla zafazena do 1. z6ny ochrany pfirody. Jedna se o jeden
z nejzachovalej§ich komplexti horskych smréin v CR bez vyrazného vliva ¢&lovéka
(JELINEK 2005; SVOBODA et al. 2010, CERVENKA et al. 2016). Struktura a charakter porosti
v poslednich 300 letech byl v dané oblasti utvafen rezimem méné Castych disturbanci
stiedn{ sily (odstranujici méné€ nez 50 % droviovych stromt, JANDA et al. 2014). V oblasti
doslo v neddvné dobé ke kompletnimu odumieni horniho stromového patra nasledkem
velmi silné disturbance (SVOBODA et al. 2010). Porosty byly jiz caste¢né naruSeny
lykoZroutem smrkovym (Ips typhpographus L.) na pocatku tohoto stoleti, ndsledn¢ se
vroce 2007 ptes uzemi NP piehnal ni€ivy orkdn Kyrill, ktery nastartoval kirovcovou
gradaci, kterd do roku 2010 postihla celou zdjmovou oblast (CERVENKA et al. 2016).
Napadané porosty v této oblasti byly ponechdny samovolnému vyvoji, coZ ndim poskytlo

pfileZitost studovat pfirozenou obnovu po kiirovcové disturbanci.

Na mirném severnim svahu se sklonem do 8° byly zaloZeny tfi vySkové transekty.
Dohromady 18 kruhovych ploch (3 x 6 ploch o velikosti 0,2 ha) s rozpétim nadmotskych
vySek od 1220 do 1340 m n. m. Vzdilenost mezi vySkovymi transekty je 500 m a

vertikdlni vzdalenost stiedi ploch na ose transektu je 100 m (obr. 1). Ro¢ni Ghrn srazek je
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zde cca 1400 mm a primérnd ro¢ni teplota se pohybuje kolem 4 °C (VYSKOT et al. 1981).
Rostlinna spolecenstva jsou klasifikovana jako Athyrio alpestris-Piceetum (NEUHAUSLOVA
2001).

100 m

OO0 0000

00 00 0 O

OO0 00 OO0
O

500 m

Obr. 1: Zobrazeni vyskovych transektl (vzdalenost mezi transekty je 500 m, vzdélenost na ose transektu je
100 m) a menSich ploSek pro Setfeni pfirozené obnovy.
Fig. 1: Schema of 18 permanent research plot (distance between transects is 500m, distance between plots

through transect is 100 m).

Sber dat

Na vSech plochach byla pomoci technologie Field-Map v roce 2012 zaméfena piesna
poloha a ur€eno mikrostanovisté pfirozeného zmlazeni, které dosahovalo minimélni vysky
1,3 m, déle v textu oznaCovani jako ,,vys$i jedinci“. Inventarizaci zmlazeni mensiho nez
1,3 cm - ,,niZ8i jedinci®, probihala na 5 menSich kruhovych plochédch o velikosti 25 mz,
které byly zaloZeny na kazdé z 18 ploch. Jedna plocha méla stfed shodny se stfedem jizZ
vytyCené plochy, ostatni 4 plochy pak mély stfed vzdaleny 10 m od stfedu jiz vytyCené
plochy a to vzdy na kazdou svétovou stranu (S, J, V, Z; vzdédlenosti byly méfeny pomoci
piistroje Haglof Vertex III Hypsometr (vySkové rozliSeni 0,1 m, vzdalenostni rozliSeni
0,01 m), svétové strany ur¢eny pomoci pfisluSenstvi technologie Field-Map). Na kazdé
plose byl udélan fytocenologicky snimek standardnimi metodami. U veSkerého zmlazeni
byl uren druh, zaznamenén pocet, presnd vyska a mikrostanovisté, na kterém se piirozené
zmlazeni nachdzelo. Mikrostanovisté bylo definovano podle dominantniho druhu vegetace
nebo pokryvu v nejbliz§im okoli jedince obnovy. Byla rozliSovdna nésledujici

mikrostanovisté: hrabanka, kldda, pahyl, vyvrat, pata kmene a vegetace, kterd byla déle
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rozdelena na kategorii mech, brusnice bortivka, titina chloupkatd, metlicka ktivolakd, bika
lesni a kapradiny. U mrtvého dfeva bylo s pouzitim Zelezného hiebu (délka 20 cm, primér

7 mm) rozliSovéano pét stupni rozkladu (SIPPOLA et RENVALL 1999).

Zpracovani dat

Pro ur¢eni obnovy uchycené pied disturbanci (banka zmlazeni) jsme pouzili specificky
vztah mezi vySkou a vékem obnovy pochézejici z dané lokality. VEék byl ur€en pomoci
pocitdni rocnich pfeslenii a jizev na kminku stromku. Tato metoda byla ovéfena
v dendrologické laboratofi, kde byl v€k presné spocitin pomoci letokruhli a porovnan
s naSim odhadem (r=0,75; N = 50; P < 0.001), vysledky se shoduji s jinymi studiemi
(BACE et al. 2011). Z vice jak 6000 jedincti obnovy byla urena primérnd vyska jedinct
dosahujicich 5 let (interval od pocatku disturbance po sbér dat), hodnota 10,2 cm pak byla
pouzita jako mezni pro urCeni podilu banky zmlazeni a obnovy uchycené v pribéhu

disturbance.

Dile jsme testovali zavislost po¢tu obnovy (smrku i jefdbu) na porostnich charakteristikach
a nadmotské vysce. Porostni charakteristiky byly reprezentovany priimérnou DBH, poc¢tem
stromt, kruhovou zdkladnou a zdpojem. Testovani bylo provedeno pomoci zobecnénych
linedrnich modell s negativné binomickym rozdélenim. Piednostné€ jsme pomoci variance
inflacnich faktori (VIF) ovéfili kolinearitu potencidlnich vysvétlujicich proménnych
(MANSFIELD et HELMS 1982). Hodnota VIF byla pro jednotlivé vysvétlujici proménné
spoctena pouZzitim hodnoty R? linedrni regrese této promeénné (na levé strané) a postavena
proti v§em zbylym vysvétlujicim proménnym (na pravé strangé):

VIF; =

2

Kazda vysvétlujici proménnd s hodnotou VIF vyS§i neZz 5 byla postupné odstranéna
(hodnoty VIF byly opét prepocteny po kazdém odstranéni jedné proménné). Na tomto
zéklad¢ byly urCeny vysvétlujici proménné, které nebyly vyznamné korelovany s ostatnimi
vysvétlujicimi proménnymi. Tyto nezdvislé proménné byly nésledné testovany pomoci
negativné binomickych modell. Jednotlivé kandidatni negativné binomické modely byly
porovnavany Chi testem pfi postupném (zpétném) odebirani vysvétlujicich proménnych.
Statistickd vyznamnost kone¢nych modelll byla ovéiena testem dobré shody s pouZzitim
Chi testu, residudlni deviance a stupni volnosti. Vypocty byly provedeny softwaru R (R

DEVELOPMENT CORE TEAM 2014).
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VYSLEDKY

Struktura obnovy

Bezprosttedné po velkoplosné disturbanci byla na plochdch zaznamendna pouze obnova
dvou dievin, smrku ztepilého (Picea abies) a jetdbu ptactho (Sorbus aucuparia). Pocet
nizsich (<130 cm) i vysSich (=130 cm) jedinc u obou dfevin byl mezi zkoumanymi
plochami velmi variabilni (obr. 2). Hodnoty niz$iho zmlazeni se pohybovaly od 240 do
23 520 jedincii na ha s medidnem 4 000 ks/ha. Smrk tvofil 98 % nalezeného zmlazeni,
zbyla 2 % ptipadla na jetdb. U vySSiho zmlazeni byl minimalni nalezeny pocet obnovy 5
jedinct na hektar, naopak nejvétsi zaznamenany pocet byl 1 430 jedinci na hektar. Medidn
evidovaného mnozstvi vyssiho zmlazeni byl 252 ks/ha, s vyS$im zastoupenim jefabu, které

tvorilo 19 %.
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Obr. 2: Pocetnost obnovy smrku a jetdbu v jednotlivych vySkovych tfidach (0 - 1,3 m resp. >1,3). Zobrazeno
pomoci krabicovych grafii reprezentujicich medidn, kvartily a rozpéti dat.

Fig. 2: Density of spruce and rowan regeneration for each height categories (0 - 1,3 m resp. >1,3). Box plots
represent median, quartile and range of data.

Primérnd vyska u niz§ich jedincii obnovy bez ohledu na dievinu €inila 37 cm (£29 SD)

resp. 183 cm (£59 SD) u vysSich jedincii obnovy. Priimérnou vySku obnovy pro jednotlivé
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dreviny a vyskové kategorie udava tab. 1. Zmlazeni smrku uchycené pred disturbanci
(banka zmlazeni) zaujimalo celkové 88 %, na jednotlivych plochach se podil banky

zmlazeni pohyboval od 68 % do 100 %.

Tab. 1: Primérna vyska obnovy a jeji smérodatnd odchylka pro jednotlivé dfeviny a vyskové kategorie.

Tab. 1: Average height of regeneration for both species in different height categories.

dievina  vySkova kategorie median vySky (cm) prumérna vyska (cm) SD
0-13cm 27 36 28

smrk
>13cm 165 183 57
jerdb 0-1.3cm 83 75 34
> 1.3 cm 162 186 69
5 0-1.3cm 28 37 29

vSe
>13cm 165 183 165
Mikrostanoviste

Nejvice preferovanymi mikrostanovisti pro obnovu smrku, které dosdhly procentudlné
podobnych hodnot, jsou mech (32 % jedincil), pata stromu nebo souse (28 % jedincl) a
tlejici dievo (27 % jedincli). Semenacky se nachdzely pouze na tlejicim dievé, které se zde
vyskytovalo uz pted disturbanci (od stupné rozkladu III). Traviny, kapradiny a byliny,
které mély nejvétsi pokryvnost, byly obsazeny minimélné (8 %), podobné jako

hrabanka (5 %).

Vliv porostnich charakteristik a nadmorské vysky na pocetnost obnovy

Prestoze variabilita porostnich charakteristik byla ve studované oblasti vysoka (tab. 2),
nepodafilo se u niz§tho zmlazeni smrku prokdzat vliv ani jedné zndmi
sledovanych porostnich charakteristik. Pocetnost niZ$i obnovy se neménila ani
s nadmotskou vySkou. U nizZ§i obnovy jefdbu nebylo mozné testovat pocetnost oproti

vysvétlujicim proménnym z divodu malého poctu jedinci na jednotlivych plochéch.
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Tab. 2: Porostni charakteristiky pfed disturbanci (DBH, pocet stromil, kruhova zdkladna, plocha korun) a
nadmofska vyska jednotlivych vyzkumnych ploch.

Tab. 2: Stand characteristics before disturbance (DBH, number of trees, basal area, crown area) and altitude
for each permanent plot.

Pocet stromii Plocha korun Nadmorska
Plocha  DBH (m) SD (ks) G (m?) (m?) vyska
1 0.53 0.24 43 12.2 562.4 1250
2 0.51 0.14 60 13.3 592.8 1270
3 0.49 0.16 60 11.9 364.1 1285
4 0.41 0.11 83 11.1 626.1 1300
5 0.40 0.12 81 11.6 578.4 1320
6 0.33 0.11 125 10.7 768.2 1335
7 0.44 0.18 56 10.0 253.6 1245
8 0.54 0.20 39 10.8 352.9 1270
9 0.48 0.18 56 10.9 551.1 1290
10 0.46 0.14 77 12.9 854.3 1315
11 0.39 0.13 106 13.3 1025.6 1330
12 0.36 0.10 117 11.6 747.7 1350
13 0.47 0.29 30 8.1 478.5 1220
14 0.60 0.16 41 12.8 481.0 1235
15 0.56 0.13 45 11.9 138.8 1260
16 0.48 0.18 54 10.4 314.2 1280
17 0.44 0.16 58 9.6 546.6 1305
18 0.37 0.12 95 114 752.9 1320

U jedincti vyssiho zmlazeni méla signifikantni vliv na pocetnost smrku a jefdbu pouze
nadmotiskd vyska, jako jedind z vysvétlujicich proménnych. Variabilita vysvétlend
nadmotskou vyskou cCinila 40 % resp. 37 % z celkové variability poCetnosti pro smrk a
jetdb. Zavislost pocetnosti zmlazeni na nadmoiské vySce je zobrazena v obr. 3. Se
stoupajici nadmotskou vysSkou se vyskytuje mnohem vice obnovy s homogenni vyskou,
vyska jedincli je obecné niz§i. U obnovy pfesahujici vysku 1,3 m se 90 % jedinct
nachézelo ve spodni polovin¢ sledované oblasti (obr. 4). Diisledkem toho je fakt, Ze ve
spodni ¢ésti sledované oblasti vznikaji vice heterogenni porosty, nez tomu je ve vySSich
Castech (obr. 5). Zavislost podilu zmlazeni smrku, uchyceného pied disturbanci na

nadmotiské vySce se prokdzat nepodafilo, a¢ na obr. 6 vidime mirn¢ klesajici

(neprikaznou) tendenci.
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Obr. 3: Pocetnost obnovy pro smrk a jefdb v zavislosti na nadmoiské vysce.

Fig. 3: Spruce and rowan density in different altitude.
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Obr. 4: Grafické zndzornéni rozmisténi lezicich kment a pfirozené obnovy (>1,3m) na sledovaném tzemi.

Zelené barva oznacuje jedince smrku ztepilého, Cervend znaci jefdb ptaci. Nadmotska vySka danych ploch se

7 Xz s Xz

pohybovala od 1250 (spodni ¢ast obrazku) — 1350 m (horni ¢ast obrazku).

Fig. 4: The map of distribution of fallen logs and natural regeneration (>1,3m) in area of interest. Green
colour marks the spruce regeneration, red colour shows regeneration of rowan. Altitude ranges? from 1220 m
a.s.l. (bottom of the picture) till 1340 m a.s.1.
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Obr. 5: Vyskové rozloZeni obnovy ve spodni
(Srafovéni) a horni ¢asti lokality (Sedd barva).
Lokalita vydélena v poloving transektu, kde doSlo
k nejvétsimu zlomu u obnovy pifesahujici vysku

13m Obr. 6: Zavislost podilu obnovy smrku uchycené

pted disturbanci na nadmotské vysce.

Fig. 5: Height distribution of regeneration at the
bottom part (hatch) and upper part of the site
(grey colour). Locality was divided in half, where
was biggest change in numbers of regeneration
higher than 1.3 m.

Fig. 6: Dependence of advance regeneration
portion on altitude.

DISKUSE

Pfirozend obnova vyskytujici se v porostech po velkoploSnych disturbancich urcuje
budouci vzhled téchto lest, pokud by doslo k selhani pfirozené obnovy, mohlo by to mit
dlouhodoby efekt na cely ekosystém (GRASSI et al. 2004). V mnoha ptipadech podporuji
disturbance narast pionyrskych druhii a tim po ur¢itou dobu zvySuji biodiverzitu
narusenych porostii (KUULUVAINEN et AAKALA 2011). V naSem piipadé, v podminkéch
sttedoevropskych horskych smrcin, zistalo druhové slozeni stejné jako u matefského
porostu (HEURICH 2009; ZEPPENFELD et al. 2015), v porostu se vyskytuje piedevSim
zmlazeni smrku s pfimési jefdbu. Piesko¢enim pionyrské faze obnovy je poptena klasicka
teorie vyvoje lesa po velkoplosné disturbanci, jak popisuje KORPEL (1995). Druhové
sloZeni se v naSich podminkdch neméni, horska smréina se bezprostredné po velkoploSném
rozpadu nasledkem lykozrouta smrkového znovu obnovuje pfedevsim smrkem. Zastoupeni
jetdbu bylo v naSem pfipadé¢ minoritni piedevSim u nizS§i obnovy, coZ je ve shod¢
se studiemi z oblasti subalpinskych lesti (MERGANIC et al. 2003; JONASOVA et PRACH 2004;
ZENAHLIKOVA et al. 2011, NOVAKOVA et EDWARDS-JONASOVA 2015). U vyssich jedincii

bylo zastoupeni jefdbu pomérné vysoké (19 %), jetdb je v horskych podminkéich zavisly na
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uchyceni dostate¢ného poctu jedincti obnovy pied naruSenim horntho stromového patra
(ZYWIEC et LEDWOK 2008). Diky tomu jef4b ziskdva vyskovy naskok a je tak konkurence
schopny oproti bylinné vegetaci (FISCHER et al. 2002). Sdm je schopny vyrazné reagovat
zvySenym piirastem na piisun svétla, tim Ize vysvétlit jeho vyraznéjsi zastoupeni ve vyssi
vySkové kategorii. Pionyrské druhy dfevin jsme v porostech nezaznamenali. Témto
dfevindm vyhovuji naruseni pudy, kterd nejsou tak Castd v ptipad¢ kliirovcové disturbance
(HEURICH 2009), vyvraty bylo postizeno jen malé mnoZstvi sledovaného uzemi

(CERVENKA et al. 2016), to miZe byt pii¢inou absence téchto druhi.

Némi zjisténé podty niz§iho zmlazeni do vysky 1,3 m (4 000 ks.ha™') se vyrazné nelii od
hodnot popsanych ve studiich z podobnych lokalit (HEURICH 2009; CiZKOVA et al. 2011;
ZENAHLIKOVA et al. 2011). Pro tspéSnou obnovu téchto porostii neni dileZity pouze pocet,
ale také vyskové rozloZeni. Nejvetsi mortalita se uvadi u nejmensich jedinct (JONASOVA et
PRACH 2004; ZENAHLIKOVA et al. 2011, CERVENKA et al. 2014), se zvySujici vyskou se
zvySuje 1 procento prezivani. MACEK et al. (2016) udava 5% mortalitu u zmlazeni nad
0,5 metru, v nasem piipad¢ tvoii zmlazeni této vysky témet 30 %. Nami zjiSténé pocty

zajist'uji bezproblémovou obnovu téchto porosti.

Nékteré studie udavaji pokles pocetnosti zmlazeni s rostouci nadmoiskou vyskou (VORCAK
et al. 2006). V naSem piipad€¢ jsme na 100 m vySkovém gradientu pokles pocetnosti
nezaznamenali, zaznamenali jsme vSak rozdil v rychlosti rGstu obnovy se stoupajici
nadmoiskou vyskou. Ctyfi roky od poédtku disturbance jsme ve vyssich nadmoiskych
vySkach pozorovali absenci vySsiho zmlazeni v kontrastu s niz§imi polohami, kde ho bylo
dostatek. I tak kratky vyskovy gradient ma zdsadni vliv na rychlost rastu obnovy. Se
zvySujici se nadmoiskou vySkou zmlazeni potiebuje pro sviij rust i vySsi piisun svétla
(PISEK et WINKLER 1959). Ve vyssich nadmoiskych vyskach je zmlazeni vystaveno horSim
klimatickym podminkdm, které maji vliv na rast a mortalitu obnovy (RAMMIG et al. 2006),
to mohou byt faktory vysvétlujici nizsi velikost obnovy v téchto polohdch. Po odumfieni
horniho stromového patra mize postupné dochédzet k vétsi mortalité obnovy popsané napft.
v praci Macek et al. (2016) a k diferenciaci pocetnosti obnovy se stoupajici nadmotskou
vyskou, jak popisuje praice VORCAK et al. (2006). Béhem maximdalné ¢tyf let od odumieni
horntho stromového patra se tento efekt v naSem piipad€ zatim neprokdzal, jednd se

pravdépodobné o pfili§ kratkou dobu na to, aby se projevil efekt silné disturbance

(CERVENKA et al. 2014).

69



Podle né¢kterych autorti (napf. HOLEKSA et al. 2007) md na pocetnost obnovy vliv
prostorova struktura porosti. Navzdory tomu, Ze porostni charakteristiky byly mezi ndmi
zkoumanymi plochami velmi variabilni, nepodafilo se v naSem piipad¢ tento vliv prokazat
ani pro jednu z piitomnych dfevin. Nekteré studie ukazuji na to, Ze struktura obnovy po
disturbanci miiZe byt vyznamné ovlivnéna také strukturou porostu pied disturbanci (BACE
et al. 2015, WILD et al. 2014). NiZe a vySe poloZend ¢éast naSi lokality byly utvafeny
rozdilnou historii disturbanci (SVOBODA et al. 2012), bohuzel piesnou linii tohoto rozdilu
nelze presné definovat (SVOBODA et al. 2012), jednd se o kontinudlni pifechod. Nebylo tak
mozné tento faktor testovat. Nicméné je mozné, Ze vice heterogenni a mezernata struktura
v niZe poloZené Casti se mohla odrazit i v heterogenité obnovy, jak potvrzuji jiné studie
(BACE et al. 2015, WILD et al. 2014). Lze ptedpokladat, Ze obnova ve spodni ¢asti bude
rychle reagovat na uvolnéni. Oproti tomu v horni ¢asti lokality s niZ§im poctem a vySkou
obnovy bude vyvoj pomalejsi, s vét§si mortalitou obnovy, coZ vyusti v Sirokou v€kovou

strukturu, podobné jako tomu bylo u porostu ptedchoziho.
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Decaying logs form the major seedbed for trees in European subalpine Picea abies forests. However, many
aspects related to seedling colonization pattern on logs remain unclear. The aim of this study was to ana-
lyze the relationships of P. abies (Norway spruce) seedling (height <15 cm) and sapling (height >15 cm)
densities on decaying logs in relation to stage of wood decay, log diameter, ground contact of decaying
log, assumed cause of tree death, presence of species of wood-decaying fungi and coverage by surround-
ing plants in the subalpine old-growth forests of the Bohemian Forest and Ash Mountains, in the Czech

g?; ‘go‘ﬂs‘; J Republic. We have focused on how logs with different origin differ in their properties and how these
Fungi properties influence seedling abundance. Seedling densities peaked on the medium-decayed logs and
Natural regeneration decreased thereafter. Sapling densities continually increased as the decay progressed. Seedling and sap-
Picea abies ling densities followed negative binomial distributions, with many logs of all decay stages having low
Seedlings regeneration densities. The degree of ground contact, white-rot-causing Armillaria spp. presence,
Saplings white-rot-causing Phellinus nigrolimitatus presence and log diameter were positively related to both seed-

ling and sapling density. Also tree death as a result of wind uprooting was positively related to sapling
density. Conversely, the presence of brown-rot-causing Fomitopsis pinicola and tree death as a result of
bark beetle attack were negatively related to regeneration densities. The low cover of vegetation from
sides positively affected seedling density; however, heavily covered logs were less occupied by seedlings.
Our study provides evidence that large logs originating from wind uprooting or butt rot infection are
most appropriate for retention to promote natural spruce regeneration in managed subalpine spruce
forests.

© 2011 Elsevier B.V. All rights reserved.

1. Introduction

Decaying logs, stumps and other woody remnants are suitable
seedbeds for tree seedlings. This self-producing system of woody
microsites for seedlings is found mainly for conifers and to a lesser
extent, for broad-leaved species (Bellingham and Richardson,
2006; Lonsdale et al., 2008). The dependence of seedling recruit-
ment on dead wood has been reported from various ecosystems
and the largest dependence has been reported in the genus Piceaq,
particularly in subalpine forests of North America, Europe and Ja-
pan (Lonsdale et al., 2008). In European subalpine forest, popula-
tions of Picea abies seedlings occupying dead wood microsites
may account for more than 50% of total regeneration, even in
semi-natural forest affected by timber extraction (Bace et al., in
press; Svoboda et al., 2010). The total dependence of Picea jezoensis
and Picea glehnii seedlings on dead wood was reported in conifer-
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0378-1127/$ - see front matter © 2011 Elsevier B.V. All rights reserved.
doi:10.1016/j.foreco.2011.11.025

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

The succession pattern of spruce seedlings on logs in relation to
their decay stage was examined in the subalpine coniferous forests
of Japan (Mori et al., 2004; Narukawa et al., 2003; Takahashi et al.,
2000) and Poland (Zielonka, 2006). The pattern was similar in both
regions. Seedling establishment on logs starts during the second
decade after tree death in the subalpine spruce forests of Central
Europe (Zielonka, 2006). At this time, litter and humus improve
nutrient and moisture conditions for survival and growth of seed-
lings on logs (Harmon, 1987, 1989b; Takahashi et al., 2000). The
optimum period for seedling emergence and survival occurs before
mosses completely cover logs (lijima and Shibuya, 2010; lijima
et al., 2007; Zielonka and Piatek, 2004). The colonization of logs
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by bryophytes increases seed retention; however, an excessively
thick moss layer negatively affects the emergence and survival of
current-year seedlings (Harmon and Franklin, 1989; lijima and Shi-
buya, 2010; Takahashi et al., 2000). The number of seedlings and
saplings growing on logs increases during the decomposition pro-
cess. After the peak of seedling density, the seedling establishment
rate slightly decreases due to intraspecific and interspecific compe-
tition with herbs and dwarf shrubs (Mori et al., 2004; Nakagawa
et al.,, 2003; Zielonka, 2006). The end of the seedling establishment
period is more variable than the start, depending largely on the
variability in the time period before complete decomposition
(Harmon, 1989a; Holeksa et al., 2008; Zielonka, 2006) since the
seedling recruitment occurs on logs in the most advanced stages
of decay and its rate is still greater than on the bare ground
(Zielonka and Piatek, 2004).

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

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

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

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

2. Methods
2.1. Study sites

This study was conducted in two subalpine spruce forests in the
Czech Republic. The first site, Trojmezn4, is situated in the south-
ern part of the Bohemian Forest (Sumava; 48°47'N, 13°49’E) in
the south-western part of the country. Subalpine spruce forests
are found between 1150 and 1450 m a.s.l. The altitude of our study
plots ranges from 1220 to 1270 m. The aspect is northern on a gen-
tle slope (up to 8°). The mean total annual precipitation is approx-
imately 1300 mm and the mean annual temperature is
approximately 3.5 °C (period 1961-2000, Climate Atlas of Czechia).
Maximum snow depth is about 2 m. The bedrock is coarse-grained
granite (Kopacek et al., 2002). Plant communities were classified as
Athyrio alpestris-Piceetum (Neuhduslova and Eltsova, 2003) with
high fern Athyrium distentifolium undergrowth. The area of interest
was established as a natural reserve in 1933 and it became a part of
Sumava National Park in 1991. Norway spruce (P. abies) and the
less abundant rowan (Sorbus aucuparia) dominate the forest (Svo-
boda and Pouska, 2008). The majority of trees on the site were
more than 200 years old (Svoboda et al., 2011). According to the
Natural Forests’ Databank of the Czech Republic, the stands were
classified as natural forests with low human influence in the past
(Vrska et al., 2004). The stand adjacent to nature reserve from
down slope was established in the second half of the 18th century
following stand replacing disturbance (Svoboda et al., 2010). The
canopy closure for the study plots was 26% in 2005 (Bace et al.,
2009).

The second site of interest, Eustaska, is situated in the central
part of the Ash Mts. (Hruby Jesenik; 50°5'N, 17°15E) in the
north-eastern part of the Czech Republic. Subalpine spruce forests
occur between 1050 and 1350 m a.s.l. in these areas. The altitude
of our study plots ranges from 1220 to 1250 m. The aspect is
south-eastern, on a gentle slope (to 10°). The total annual precipi-
tation is approximately 1300 mm and the mean annual tempera-
ture is approximately 3 °C (period 1961-2000, Climate Atlas of
Czechia). Maximum snow depth is around 2 m. The bedrock is
chlorite-sericite phyllite and quartzite. Plant communities were
classified as Calamagrostio villosae-Piceetum (Banas$ et al., 2001)
with Vaccinium myrtillus undergrowth. The old-growth forest
(50 ha) where the study site is located has been officially protected
since 1969. The stands are dominated by Norway spruce (P. abies)
and are classified as near-natural forest, according to the Natural
Forests’ Databank of the Czech Republic (Vr3ka et al., 2004). The
canopy closure for the study plots was 39% in 1999 (unpublished
results). The densities and height structures of regeneration on
logs, stumps and non-woody microsites at both sites have been de-
scribed in detail in Bace et al. (in press).

2.2. Data collection

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

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

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

2.3. Data analysis

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

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

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

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

3. Results

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

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

The model for the seedling density explained less variability
than the model for the sapling density (Table 3). The decay stage
was not significant for the seedling density. In contrast, the effect
of decay stage on sapling density was significant. Sapling density
increases non-linearly with increasing decay stage, as demon-
strated by the negative quadratic fit of the decay stage in the model
(Table 3). The steep increase of sapling number with decay pro-
gress slows down between decay stages 4 and 5, where the model
predicts the maximal values of sapling number. Both seedling and
sapling density were positively related to diameter at larger end of
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Table 1
Characteristics recorded on logs.

Characteristic Description

Decay stage

The stage of decay on a five-degree scale according to Sippola and Renvall (1999) using an iron spike (length 20 cm, max. diameter 7 mm):

1 - Recently dead trunk/piece of wood; wood is hard (spike penetrates only a few mm into the wood), completely covered with bark, fresh

phloem present in at least some places

2 - Wood mostly hard (spike penetrates 1-2 cm into the wood), most of the bark left (though not necessarily for bark beetle-infested trunks),

fresh phloem absent

3 - Wood partly decayed on the surface or in the centre (spike penetrates 3-5 cm into the wood), large pieces of bark usually loosened or

detached

4 - Most of the wood soft throughout, the whole spike (15-20 cm) penetrates into the wood (depending on wood diameter). However, the central
parts can remain hard, while the surface layers of the wood can be missing
5 - Wood very soft, disintegrates when lifted; trunk usually covered by a vegetation layer

Ground contact Ground contact (1-4):

1 - The log touches the ground with less than 4 of its length

2 -, to ¥2 of the log on the ground
3 - Up to 3, of the log on the ground

4 - The log lies on the ground for more than 3 of its length

Surrounding
vegetation

Area of the log covered by vegetation (1-4):

1 -Up to 5% of the log covered from the sides
2 - 6 to 25% of the log covered

3 - 26 to 50% of the log covered

4 — More than half of the log’s length covered by vegetation
Armillaria spp. - log was dominated by Armillaria spp. (rot and/or rhizomorphs)

Dominant rot fungi

Phellinus nigrolimitatus - log was dominated by Phellinus nigrolimitatus

Fomitopsis pinicola — log was dominated by Fomitopsis pinicola

Other species - log was dominated by other species or there was any combined presence of abovementioned species

Cause of tree death

Bark beetle - recorded if a log originated from a typical clumped group of dead mature trees

Competition - a log originating from a tree that had been likely to grow under the dense canopy prior to its death
Butt rot -recorded if a sporocarp and/or typical rot of a root and butt parasite was found near the base of a lying tree

Windthrow - uprooting of live trees

Undetermined - recorded if the cause of tree death was not obvious

Table 2
Variables used in the generalized linear models. Response variables, predictor variables and levels of factors with their characteristic values.
Variable type Variables Values (Units) Mean SD? MTP ME® Dif.¢
Response Seedling (<15 cm) number 0-401 () 11.2 30.6 159 6.7 0.002
Sapling (>15 cm) number 0-230(-) 7.7 20.7 10.1 53 0.699
Predictor Decay stage 2;3;4;5 3.42 0.93 3.36 3.48 0.211
Site (Trojmezna - Eustaska) 0=Tr.; 1=Eu. 0.51 0.50 0.0 1.0 -
Diameter at larger end 0.10-1.10 m 0.40 0.19 0.44 0.37 0.005
Ground contact 1;2;3;4 3.19 1.04 3.11 3.27 0.218
Surrounding vegetation 1;2;3; 4 2.28 1.09 2.81 1.76 <0.001
Factor Dominant rot fungi: Factor (4 levels)
Armillaria spp. 0;1 0.14 0.34 0.16 0.11 0.154
Phellinus nigrolimitatus 0;1 0.11 0.32 0.17 0.07 0.001
Fomitopsis pinicola 0;1 0.08 0.26 0.08 0.08 0.932
Other species 0; 1 0.67 0.47 0.59 0.74 0.001
Factor Cause of tree death: Factor (5 levels)
Bark beetle 0;1 0.07 0.25 0.11 0.02 <0.001
Competition 0;1 0.13 0.34 0.10 0.16 0.096
Butt rot 0;1 0.11 0.31 0.11 0.10 0.791
Windthrow 0;1 0.10 0.30 0.10 0.10 0.921
Undetermined 0;1 0.60 0.49 0.57 0.62 0.337
¢ Standard deviation.
> Mean for Trojmezna.
¢ Mean for Eustaska.
d

log. The seedling density increased more steeply with increasing
diameter than sapling density (Parallelism test; P = 0.047). The po-
sitive effect of ground contact on spruce density was confirmed by
both seedling and sapling models with similar estimates (Parallel-
ism test; P=0.380). The significant positive linear term of sur-
rounding vegetation on seedling density along with negative
quadratic fit indicate that the effect of vegetation from sides is
non-linear. The influence of surrounding vegetation has a uni-
modal course with peak between 6% and 25% of area covered by

P-value of difference among variable from Trojmeznd and Eustaska calculated using Mann-Whitney U test.

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

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



258 R. Bace et al./Forest Ecology and Management 266 (2012) 254-262

o
o

IS5 |

= <

2 ¥1(a)

o

o~

1S

=

g

—~ 8-

ISy

S

te]

-

\%

-

=

o o_|

2 R

<

<

1)

o

£

-

o o]

o -

n

u—

o

N

)

_E A

3 o L w ) X

I I I I
2 3 4 5

Log decay stage

40

(b)

10

Number of saplings (height > 15cm) per m? of log
20
|

2 3 4 5
Log decay stage

Fig. 1. The density of seedlings (a) and the density of saplings (b) vs. the decay stage of logs. The figure shows that seedling density and sapling density distribution is over-
dispersed at all decay stages. Seedling density increased until decay stage 4 and slightly decreased at decay stage 5. Sapling density continually increased with decay progress.
A violin plot represents median, 25% and 75% quartiles, range without outliers and Kernel density estimation of regeneration densities.

Table 3

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

Seedlings Saplings
Parameter estimate
Site (Trojmezna - Eustaska)
Decay stage 6.53
(Decay stage)? —0.68
Diameter at larger end 2.12 0.94
Ground contact 0.50 0.45
Surrounding vegetation 0.62
(Surrounding vegetation)? -0.15
Dominant rot fungi Sig. Sig.
Cause of tree death Sig. Sig.
Mean no of individuals per log
Armillaria spp. 25.8° 11.8%
Phellinus nigrolimitatus 27.1°2 35.8%
Fomitopsis pinicola 3.5 0.3°
Other species 7.0° 5.4°
Bark beetle 1.6° 0.0*
Competition 4.2° 3.2°
Butt rot 40.7° 6.8°
Windthrow 14.1° 14.3°
Undetermined 8.7° 11.4°
Null deviance (df) 530.9 (397) 695.1 (397)
Residual deviance (df) 417.2 (386) 340.3 (386)
Explained variability 0.21 0.51
Dispersion par. of null model 0.49 0.21

affected regeneration density, especially in the case of sapling den-
sity, where logs decayed by this fungus significantly differed from
logs with Armillaria spp., P. nigrolimitatus as well as from logs dom-
inated by other species (Table 3). The logs hosting P. nigrolimitatus
or Armillaria spp. had more than seven times higher seedling den-
sities than logs hosting F. pinicola. This disproportion was even
more pronounced in sapling model, where logs with P. nigrolimita-
tus had more than one hundred times higher sapling density than
logs with F. pinicola. A significant difference between Armillaria
spp. and P. nigrolimitatus was not found, although logs decayed
by P. nigrolimitatus had approximately three times higher sapling
densities than logs decayed by Armillaria spp.

Age of the tallest individual on a log (years)

A G

T | | I
2 3 4 5
Log decay stage

Fig. 2. The relationship between the age of the tallest individual on a particular log
and the decay stage of a log showing increasing median age of the tallest individuals
with decay progress. A violin plot represents median, 25% and 75% quartiles, range
without outliers and Kernel density estimation of ages.

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

Logs with various causes of tree death differed in some charac-
teristics. Logs originating from trees that died as a result of the bark
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beetle infestation were less frequently occupied by Armillaria spp.
and were more frequently occupied by F. pinicola. The logs which
originated from trees that died because of competition were smal-
ler, were less frequently occupied by Armillaria spp. and less fre-
quently occupied by F. pinicola. The logs originating from butt rot
were thicker and were frequently occupied by Armillaria spp.,
and those originating from wind uprooting were thicker and fre-
quently decayed by F. pinicola. For other correlations, see Table 4.

4. Discussion
4.1. Seedling colonization pattern

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

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

Table 4

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

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

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

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

Spearman’s rank correlation coefficients between the levels of factor cause of tree death and other predictor and factor variables on logs.

Bark beetle Competition Butt rot Windthrow Undetermined
Site (Trojmezna - Eustadka) -0.19™" 0.03 -0.01 —0.01 0.05
Decay stage -0.27"" —-0.02 -0.22"" -0.10 035"
Diameter at larger end 0.09 -0.33"" 031" 017" -0.12°
Ground contact -0.25"" 0.03 -0.20"" -0.13" 031"
Surrounding vegetation 0.00 0.05 —-0.05 0.00 —0.02
Armillaria spp. -0.14" -0.15" 032" 0.04 —0.05
Phellinus nigrolimitatus —-0.10 —-0.05 —-0.05 —-0.07 015"
Fomitopsis pinicola 041" -0.15" 0.03 018" -0.23""
Other species -0.07 011" -0.10" 0.07 —0.02

Bold values are significant at P-values of 0.05 or lower.
No asterisk: P> 0.05.

" 0.01<P<0.05.

" 0.001<P<0.01.
" P<0.001.
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because of higher densities and because of less growth-space per
individual outside the area of log. Optimally distributed individuals
on the area of narrow rectangle have more free space outside this
rectangle than individuals of the same density on the area of a
wider rectangle.

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

4.3. Fungi and rots

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

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

in addition to various interactions between wood-decomposing
and mycorrhizal fungi (e.g. Dighton et al.,, 1987; Lindahl et al,,
1999; Wallander et al., 2006) are likely to affect the formation of
mycorrhizae. However, conditions influencing the colonization of
logs by mycorrhizal fungi have not been sufficiently studied (but
see e.g. Goodman and Trofymow, 1998; Iwanski and Rudawska,
2007; LepSov4, 2001; Rajala et al., 2011; Tedersoo et al., 2003).

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

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

5. Conclusions

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

We recommend using smaller segments of logs as sampling
units (instead of whole logs; as in lijima et al., 2007) in future re-
search since sampling whole logs did not appear to record the var-
iability in major properties along the log. In addition, closer focus
should be made on the early and medium decay stages, during
which the majority of spruce seedlings appear to establish.
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Stand-replacing disturbance does not directly alter the
succession of Norway spruce regeneration on dead wood

J. CERVENKA, R. BACE, M. SvoBODA

Department of Forest Ecology, Faculty of Forestry and Wood Sciences,
Czech University of Life Sciences Prague, Prague, Czech Republic

ABSTRACT: Density of regeneration in European subalpine Norway spruce (Picea abies) forests is typically low with
regeneration primarily located on dead or decaying wood. The post-disturbance development of this regeneration is
crucial for natural forest succession. The aim was to identify the influence of disturbance on regeneration on decaying
logs immediately after a severe disturbance event. Study plots were established in two subalpine spruce forests: the
first, an undisturbed site located in the Hruby Jesenik Mts. and the second site in the Sumava Mts. that has experienced
recent severe disturbance. Regeneration density increased between 2008 and 2011 by 7% (0.29 individuals per square
meter of log) at the undisturbed site and by 33% (3.24 individuals per square meter of log) at the disturbed site. The
increased regeneration density observed at the disturbed site was mostly associated with the smallest saplings. The
highest increase in regeneration density was observed on logs with the largest diameters. Three years after severe
disturbance caused 100% mortality of the parent stand in the Bohemian Forest, no significant effect was recorded on

the growth rate and survival of established spruce saplings on dead wood.

Keywords: decaying logs; natural regeneration; Picea abies

Until recently, wind disturbance and subsequent
bark beetle (Ips typographus L.) outbreaks in cen-
tral European forests were considered as a non-nat-
ural process without significant influence on natu-
ral forest succession and development (SPLECHTNA
et al 2005). Recent dendrochronological analysis
(SvoBoDa et al. 2012; CADA et al. 2013) and studies
derived from historical forest maps (e.g. BRUNA et
al. 2013) have shown the opposite, with forest stand
structure often linked to the last severe disturbance
event. These forests have been disturbed several
times in the recent past by disturbance events of
varying severity and this has had a major impact on
stand development over the last 120 years (BRUNA
et al. 2013). These locations are crucial to under-
stand forest recovery and the extent of variability
in forest succession after severe disturbance events
(CADA et al. 2013) which are an important driver of
central European mountain spruce forest dynam-

ics (ZIELONKA et al. 2010; SvoBoDA et al. 2012).
Every disturbance event creates biological legacies
that are often necessary to promote biodiversity
with many species dependent on frequent distur-
bance events (FRANKLIN, FRELICH 2002; CADA et
al. 2013). One such legacy of a disturbance event is
the increased availability of decaying wood.

The density of regeneration in European subal-
pine spruce forests is typically low (WOHLGEMUTH,
KuLrr 2002; STREIT et al. 2009) with the majority
of regeneration focused on favourable microsites
such as dead or decaying wood. The number of
spruce seedlings (Picea abies [L.] Karst) occupy-
ing dead wood can be up to 80% of the total stand
regeneration (SvoBoDA et al. 2010). In these areas
the issue of regeneration development and survival
on decaying logs is crucial for forest dynamics. En-
vironmental conditions change after a severe dis-
turbance event that results in the death of parent
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Sciences Prague, Project IGA No. 20124352 and A09/14, and Radek Bace was also supported by the Ministry of Edu-
cation, Youth and Sports of the Czech Republic, Project ESF and MSMT CZ 1.07/2.3.00/30.0040.
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stands, creating open canopy conditions that enable
increased light exposure and subsequently more fa-
vourable conditions for regeneration growth (MET-
SLAID et al. 2007). On the other hand, after a dis-
turbance event, an increase in surface temperature
(Harts, KuCera 2008) in combination with periods
of drier weather in the previous years (MATEJKA
2011) can cause desiccation of logs and subsequent
sapling mortality. Each log has different qualitative
characteristics that provide different conditions
for sapling growth (ZIELONKA 2006). Previous
research shows that characteristics such as decay
stage, log diameter and presence of rot fungi play
an important role in seedling density (BACE et al
2012). Currently, there is a lack of research on the
importance of log characteristics after a distur-
bance event and if these conditions change. The
aim of this paper is to observe the development of
natural regeneration on decaying logs immediately
after 100% mortality of the parent stand. The re-
sults are compared with the development of natural
regeneration of spruce on decaying logs in an un-
disturbed mountain spruce forest stand. The main
questions are: (i) how has the natural regeneration
developed during the three-year study period at
both the disturbed and undisturbed site; (ii) how
has the density of saplings in each height category
changed; and (iif) has this change been influenced
by type of locality, original regeneration density or
other log characteristic (e.g. log diameter, ground
contact, decay stage, presence and type of rot fungi
or surrounding vegetation)?

MATERIAL AND METHODS

Study site. Data was collected from two subal-
pine spruce forests in the Czech Republic. At each
site, two square plots (100 x 100 m) were estab-
lished. The first site, Eustaska, is situated in the
central area of the Hruby Jesenik Mts. (north-east-
ern Czech Republic) in the protected area, Pradéd
(50°5'N, 17°15'E). The plot is situated on a gentle
south-eastern slope (up to 10°) with an altitudinal
range between 1,240 and 1,270 m a.s.l. The total an-
nual precipitation at this altitude is approximately
1,200 mm and the mean annual temperature is
around 4°C. Plant communities were classified as
Calamagrostio villosae-Piceetum (BANAS et al.
2001). The stands in this area are a good represen-
tation of subalpine old-growth spruce forest, with
virgin forest appearance. However, barked logs are
occasionally identified as remnants of previous sal-
vage logging in the area. According to Czech law
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(Decree No. 64/2011 of the Statute Book), these
stands are classified as near-natural forest (ADAM
et al. 2011). The oldest trees in the region range in
age from 260 to 300 years and are known to have
survived a severe series of disturbance events be-
tween 1770 and 1840 while they were still young
and adaptable trees. However, most of the trees
forming the present-day canopy and upper storeys
were established as a succession of a new genera-
tion of forest after this disturbance event. The cur-
rent age of these trees ranges from 160 to 230 years;
however, this generation has developed to create a
structurally diverse and varied age stand without
experiencing any large scale disturbance in the re-
cent past (ADAM et al. 2011).

The second site Trojmezn4 is situated in Sumava
National Park in the southern Sumava Mts. The
study plot is located on a gentle northern slope
(up to 10°) along the mountain ridge located
between Tristolicnik and Trojmeznd (48°47'N,
13°49'E). The altitudinal range is from 1,250 to
1,270 m a.s.l. The total annual precipitation at this
altitude is approximately 1,200 mm and the mean
annual temperature around 4°C. Plant communi-
ties were classified as Athyrio alpestris-Piceetum
(NEUHAUSLOVA 2001). There is little evidence
for past anthropogenic disturbance in this region
suggesting a low impact of human activity. It is
therefore considered one of the largest and best
conserved complexes of old-growth mountain
spruce forest in the Czech Republic (MicHAL,
PETRICEK 1999). Most of the trees at this site were
older than 200 years before an outbreak of bark
beetle that caused 100% parent stand mortality in
2008 (SvoBoDA et al. 2012).

Data collection. In 2008, spruce regenera-
tion on decaying and dead logs was recorded in
both sites. All logs = 2 m in length with a maxi-
mum diameter measurement of > 0.15 m were
analysed. Decaying logs were divided into 1.5 m
long segments and the diameter of the mid-
dle of each segment measured. The position,
length and diameter at both ends of the logs
were measured using Field-Map (IFER-MMS,
Field-Map Technology, 2009, http://www.field-
map.com). For each log we recorded: decay stage
ranging from 1 to 5 (SipPoLA, RENVALL 1999);
ground contact; surrounding vegetation; and
dominant rot fungi (brown rot, white rot of Phelli-
nus nigrolimitatus or other white rots) (BACE et
al. 2012).

Allsaplings were recorded on eachlog and divided
into six height categories; (1) 0-5 cm, (2) 5-10 cm,
(3) 10-20 cm, (4) 20-50 cm, (5) 50— 100 cm and
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(6) 100-200 cm. Current-year seedlings were not
included because their count could change during
the period of data collection (Mori et al. 2004). In
2011, measurements of natural regeneration were
repeated at both sites.

Data analysis. Time changes in the correlation
and development of spruce communities were
tested using Principal Component Analysis (PCA).
Species data was converted to a logarithm scale
and divided into the defined height categories for
two densities of saplings; density in 2008 (D,) and
density in 2011 (D,,). Density of spruce regenera-
tion (total number of saplings) was divided by the
log area (defined by the total sum of each 1.5 m
segment rectangular area (middle diameter x
length) and calculated for each log and height cat-
egory in 2008 and 2011. To test changes in density
of regeneration the same height categories as for
PCA analysis were used. The response variable
was defined as Density change (D) and calculated
as a natural logarithm of the proportion of sap-
ling density in 2011 (D,,) compared to the starting
density in 2008 (D). D, was tested by one-sam-
ple t-test assuming a normal distribution of data.
The segments without regeneration in both years
were omitted. D, was tested individually for each
locality (Eq. 1).

D, =lnu*! (1)
Dy +1

where:

D, — density in 2008,

D,, — density in 2011.

The effects of explanatory variables on D, for
decaying logs were evaluated using linear models
(LM). Saplings were analysed in three height class-
es: 0-5 cm, 5—-10 cm and > 10 cm. The boundaries
of height classes were determined with an empha-
sis on the highest resolution of the smallest individ-
uals because of their significantly higher mortality
rate (JoNASOVA, PRACH 2004; ZENAHLIKOVA et al.
2011). Started with a null model and then used for-
ward selection for all variables, in particular height
classes. According to these results, we assigned the
significant variables to the basic model. Then back-
ward selection was performed to create the final
model. In addition a new simpler model was cre-
ated in case that there was no significant difference
in the former model (F-test).

Statistical analyses were performed using the
STATISTICA version 9 software (Statsoft, Tulsa,
USA) and R version 2.14.1 software (R Develop-
ment core team, Wien, Austria) using libraries
“MASS” and “vioplot”.
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RESULTS

Regeneration density on decaying logs increased
during the study period at both sites. Total regen-
eration increased at the undisturbed site, Eustaska,
by 7% (0.29 individuals per square meter of log)
while regeneration at the recently disturbed site,
Trojmeznd, increased by 33% (3.24 individuals per
square meter of log) (Table 1). Further, an increase

Table 1. Regeneration on decaying logs, density of regen-
eration in particular years, percentage change in density
between the years 2008 and 2011 in both localities

Eustaska

2008 2011

Trojmeznd

2008 2011

Numbers of regeneration
(indd-ha™?t)

Total density (indd-ha-!)

1,321 1,421 1,874 2,815

375 4.04 645 9.69

Change in density after three

years (%) 7.18

33.43

in the number of nurse logs with at least one sap-
ling was observed at both sites. At Eustaska nurse
logs increased from 90% to 93% and at Trojmezna
there was an increase from 68% to 83% (Table 2).
An increase in regeneration density occurred
at both sites in almost all height categories with
the exception of categories 0-5 ¢cm and 5-10 cm
at Eustaska, where a significant decrease in den-
sity was observed. In all other categories at this site
there was a significant increase in density (¢-test,
P < 0.05; Fig. 1). At Trojmezna no significant increase

Table 2. The characteristics of decaying logs in both locali-
ties; number of logs without regeneration, number of logs
within a particular decay stage, area and volume of logs,
mean (X) and median () values of maximum log diameter

Decaying logs Eustaska  Trojmezna
Number 110 75
Without regeneration 2008 11 24
Without regeneration 2011 8 13
Number in decay stage 2 12 13
Number in decay stage 3 53 30
Number in decay stage 4 36 21
Number in decay stage 5 9 11
Area of logs (m?) 351.9 290.6
Volume of logs (m?) 87.5 120.2
Maximum log diameter (X) 0.36 0.44
Maximum log diameter (%) 0.35 0.4
419
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Fig. 1. Change in regeneration density in particular height categories between the years 2008 and 2011 on localities

Eustagka (upper figure) and Trojmeznd (lower figure). Violin plots represent median, 25% and 75% quartile, range without

outliers and kernel density of change in regeneration density. Categories significantly different from zero with P < 0.05

are indicated by asterisks

in density was observed in the lowest and highest
height categories only.

Only three of the recorded variables had a sig-
nificant impact on density change (D, ): the starting
density; the site Trojmeznd; and the log diameter.
A significant low increase in regeneration density
was observed in all height categories on logs which
originated with a high starting density. Higher in-
creases in regeneration density occurred at the dis-
turbed site, Trojmeznd, in the first two height cat-
egories. In the last category, a significant impact of
large diameter logs on an increase in regeneration
density was observed. All values for linear models
are displayed in Table 3.

The results of multivariate analysis (Fig. 2) show
the successful growth of regeneration with the
majority of saplings progressing to the following
height category during the study period. The lowest
height category of regeneration during three years
is moving to the less occupied logs, against the di-
rection of the decay stage of logs. Both locations
recorded similar progression in the shift in height
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classification. This result shows that the effect of
severe disturbance and subsequent sudden change
of light conditions and thermal regime has a low
effect on the growth of saplings which were pre-
viously established before the disturbance event,
independently of their starting height. Further, the
effect has no influence on the colonization of new,
less decayed logs. An identical position in the high-
est height category on the disturbed site Trojmezna
shows a reduction in the height increment of the
highest saplings.

DISCUSSION

Although disturbance events often result in
a sudden change in environmental conditions
such as increased light availability (RAMMIG et
al. 2006), our results did not show any significant
difference in the development and mortality of
spruce regeneration on dead or decaying logs in
disturbed and undisturbed mountain spruce for-
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Table 3. Results of linear models, the table shows impact of variables on change of regeneration density on decaying

logs in three height categories

Height categories

0-5cm 5-10cm 10-200 cm
Starting density,, —-0.2058 < 0.001 —-0.1556 < 0.001 0.0676 < 0.001
Locality Trojmezna 0.3670 < 0.001 0.4437 0.0001 - n.s.
Diameter of logs - n.s. - n.s. 0.0009 0.009
Ground contact - n.s. - n.s. - n.s.
Decay stage - n.s. - n.s. - n.s.
Surrounding vegetation - n.s. - n.s. - n.s.
White rot - n.s. - n.s - n.s
Brown rot - n.s. - n.s - n.s
Phellinus nigrolimitatus - n.s. - n.s - n.s
RrR? 0.457 0.295 0.226
n 118 109 130

n.s. — not significant

est. At both sites, successful growth and devel-
opment indicated by saplings progressing to the
following height categories were observed. In the
undisturbed site, Eustaska, the amount of light
exposure should be considerably lower due to the
dense stand conditions of the parent stand and
could affect the growth rate. However, stands in
these subalpine spruce forests allow for continu-
ous sapling growth because the canopy in these
forests is not fully closed allowing sufficient light
to penetrate to the logs for successful sapling de-

(@) Trojmezna (disturbed)

«~ -Log diameter (m)

Axis 2 (29.3%)

Species data Decay stage level
x _
T T T
-1 1 2

Axis 1 (39.3%)

o

velopment and regeneration (KATHKE, BRUEL-
HEIDE 2010). Improvement of light conditions in
disturbed sites does not have an immediate effect
on the height growth of saplings and it can take
several years for the post-disturbance conditions
to take effect (METSLAID et al. 2005). This is prob-
ably the main reason why the variation between
the two sites is small. In addition, there was no
increase in mortality of saplings on the logs in dis-
turbed area, as expected (KATHKE, BRUELHEIDE
2010). This is probably because during bark beetle

(b) Eustaska (unaffected)

_|Log diameter (m)

-2

Axis 2 (20.7%)

Decay stage level
X o —_—

T T T
-1 0 1 2

Axis 1 (38.5%)

Fig. 2. Principal Component Analysis (PCA) at (a) disturbed site and (b) unaffected site. Species data (crosses) are density

of spruce regeneration in the height categories in 2 years. The arrow always points from the original height class in 2008
to the new height class in 2011. Samples (decaying logs) are marked with brown circles, size of circles increases with log
diameter. Isolines show the gradient of decay stage (2—5). The arrangement of height classes indicates the direction of

the succession of spruce. In both localities we can see progress of succession in three years
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outbreaks, snags with branches create shade, at
least in the first few years after the disturbance,
and provide protection against temperature ex-
tremes and potential drought (JoNASoVA, PRACH
2004).

The total number of saplings on decaying logs in-
creased at both sites. There was a substantial increase
in the number of saplings recorded in Trojmezn4d, in
all height categories between 2008 and 2011. The high
number of saplings in the first categories (0-5 cm,
5-10 cm, 10-30 cm) is in line with the findings of
Heurich (2009), who suggested that environmental
conditions during a succession of bark beetle out-
break are the same as the environmental conditions
for the previous year and that spruce stands are able
to maximize seed production just before they die.
The decrease in the number of saplings in the two
lowest categories at the undisturbed Eustaska site
was probably caused by relatively low seed produc-
tion due to a lack of environmental stress (HANSSEN
2003) and because of sapling mortality. Seed sup-
ply is irregular in these areas (SERA et al. 2000) and
seeds have a low germination capacity (NILssON et al.
2002). Some of these saplings developed and moved
to the following height categories but a considerable
amount of saplings died. In areas of subalpine spruce
forests extremely high mortality of spruce regenera-
tion is often observed a few years after germination
(JoNASOVA, PRACH 2004; ZENAHLIKOVA et al. 2011).
Saplings have to survive low temperatures, thick layer
of long-lasting snow cover, lack of light and moisture
(CUNNINGHAM et al. 2006). With increasing growth
of spruce saplings and increased height increment
(METSLAID et al. 2007) they develop resistance and
sapling stability (HANSSEN 2003; GrassI et al. 2004;
ZENAHLIKOVA et al. 2011). Mortality or violation (e.g.
breakage or dried terminal shoot) of higher saplings
in disturbed stands can be caused by maturation feed-
ing (Ips typographus), fall of snags, windfall or fraying
by ungulates (own observation). These are potential
reasons for the lack of development in regeneration
density in the final height category in Trojmezn4.

Impact of variables on changing density

The starting density (D,,) had a significant impact
on the development of regeneration density and
number of saplings in all three height categories. The
suggested cause is the high mortality of saplings in the
younger stages of development (ZENAHLIKOVA et al.
2011). Most of the saplings had a clustering pattern
because of the favourable characteristics of the decay-
inglogs (BACE et al. 2012). The majority of the favour-
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able logs were already occupied, so the chance for es-
tablishment and survival of new seedlings is low. The
aggregation of saplings on logs can result in higher
interspecific competition (KUULUVAINEN, KALMARI
2003) with a growing number of saplings on decay-
ing logs leading to a higher mortality rate (HARMON,
FRANKLIN 1989; HorLEksAa 2001) when seedlings
have to compete for light, water, space and nutrients
(N1LssON et al. 2002).

The significant impact of Trojmezna locality on
regeneration density, observed in the first two cat-
egories (0-5 c¢cm, 5-10 cm), is probably as a result
of the mast year following the bark beetle outbreak.
Improved light conditions could ensure a higher rate
of sapling survival (BRANG 1998). A further impor-
tant variable for sapling establishment, growth and
survival is the diameter of the decaying logs (TAkA-
HASHI 1994). This is in line with our results where the
largest increase in height regeneration (> 10 cm) was
observed on logs with the larger diameter. Larger logs
support sapling abundance (BACE et al 2012) because
of the larger area available for sapling establishment
(HorLeksA 2001). These logs, compared with the
smaller diameter logs, provide more stable tempera-
ture and humidity conditions (HARMON et al. 1986).
Larger logs also protect saplings against competition
from surrounding vegetation (HARMON, FRANKLIN
1989; JonASoVA 2001) and the competitive pressure
of vegetation on the log surfaces is moderate, with-
out significant impact on regeneration development
(ZIELONKA, PIATEK 2004). TAKAHASHI (1994) found
that small diameter logs (< 0.2 m) do not provide a
favourable environment for regeneration of spruce
(Picea glehnii Mast.).

CONCLUSION

Results show that the development of spruce regen-
eration on decaying logs three years after disturbance
is similar to regeneration in an undisturbed locality.
The effect of a severe disturbance event does not have
an essential influence on the growth and survival rate
of spruce saplings. Under both conditions, saplings
grow and progress to subsequent height categories.
At both locations there is an increase in the total
number of saplings with a high increase in regenera-
tion density at the disturbed site, Trojmeznd, and on
logs with larger diameter.

Three years after the total mortality of the parent
stand caused by a bark beetle outbreak, the strong
effect of disturbance on regeneration and succes-
sion has not yet occurred. It can be suggested that
three years are a too short time for observing sig-
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nificant differences between the disturbed and un-
disturbed sites.

Acknowledgments

We thank the authorities of the Sumava National
Park and Jeseniky for their permission to collect
data. We would like to thank JITKA ZENAHLIKOVA,
MAGDA PospriSiLovA and MARIAN RojJiCEk for
the assistance during field work. JENNIFER CLEAR
revised the English.

References

ApaMm D., DorLeZeLovA P, Hort H.,,ANik D., KrRAL, K.,
UNAR P, VRSKA T. (2011): Vyvoj dievinného patra v lokalité
Eustaska v obdobi 1999-2011. [Development of tree layer
in Eustaska in year in period 1999-2011.] Brno, Zpra-
covéno vramci Programu péce o krajinu: PPK-S69a/83/11.

BacCE R., SvoBopA M., Pouska V., Janpa P, Cervenka J.
(2012): Natural regeneration in Central-European subal-
pine spruce forests: Which logs are suitable for seedling re-
cruitment? Forest Ecology and Management, 266: 254—262.

BAaNAS M., LEKES V., TREML V. (2001): Determination of
Upper Forest Limit in Ash Mts. Olomouc, Taxonia: 76.

BRANG P. (1998): Early seedling establishment of Picea abies
in small forest gaps in the Swiss Alps. Canadian Journal of
Forest Research, 28: 626-639.

BRUNA]J., WILD J., SvOBODA M., HEURICH M., MULLEROVA J.
(2013). Impacts and underlying factors of landscape-scale,
historical disturbance of mountain forest identified using
archival documents. Forest Ecology and Management,
305: 294-306.

CaDpA V., SvoBopA M., JANDA P. (2013). Dendrochrono-
logical reconstruction of the disturbance history and
past development of the mountain Norway spruce in the
Bohemian Forest, central Europe. Forest Ecology and
Management, 295: 59-68.

CuUNNINGHAM C., ZIMMERMANN N.E,, STOECKLI V,, BUG-
MANN H. (2006): Growth of Norway spruce (Picea abies L.)
saplings in subalpine forests in Switzerland: does spring cli-
mate matter? Forest Ecology and Management, 228: 19-32.

FRANKLIN J., FRELICH L.E. (2002): Forest dynamics and distur-
bance regimes. Cambridge, Cambridge University Press: 266.

GRrASSI G., MINOTTA G., TONON G., BAGNARESI U. (2004):
Dynamics of Norway spruce and silver fir natural regen-
eration in a mixed stand under uneven-aged management.
Canadian Journal of Forest Research, 34: 141-149.

Hais M., KuC€era T. (2008): Surface temperature change
of spruce forest as a result of bark beetle attack: remote
sensing and GIS approach. European Journal of Forest
Research, 127, 327-336.

~—

.FOR. SCI, 60, 2014 (10): 417-424

HansseN K.H. (2003): Natural regeneration of Picea abies
on small clear-cuts in SE Norway. Forest Ecology and
Management, 180: 199-213.

HarMmoN M.E., FRANKLIN J.F. (1989): Tree seedlings on logs
in Picea—Tsuga forests of Oregon and Washington. Ecol-
ogy, 70: 48-59.

HarmonN M.E., FRANKLIN J.E,, SwansoN F. J., SoLLINS P,
GREGORY S.V., LATTIN ].D., ANDERSON N.H., CLINE S.P,
AUMEN N.G., SEDELL J.R., LIENKAEMPER G.W., CROMACK
K., Cummins K.W. (1986): Ecology of coarse woody debris
in temperate ecosystems. Advances in Ecological Research,
15:133-302.

HEURICH M. (2009): Progress of forest regeneration after a
large-sclae Ips typographus outbreak in the subalpine Picea
abies forests of the Bavarian Forest National Park. Silva
Gabreta, 15: 49-66.

HoLEKsA J. (2001): Coarse woody debris in a Carpathian
subalpine spruce forest. Forstwissenschaftliches Central-
blatt, 120: 256-270.

JoNASOVA M., PracH K. (2004): Central-European mountain
spruce (Picea abies (L.) Karst.) forests: regeneration of tree
species after a bark beetle outbreak. Ecological Engineering,
23:15-27.

JONASOVA M. (2001): Regenerace horskych smréin na Sumaveé
po velkoplo$ném napadeni lykozroutem smrkovym. [Moun-
tain spruce forests regeneration after a bark beetle outbreak
in the Bohemian forest.] In: MANEK J. (ed.): Aktuality
$umavského vyzkumu. Sbornik z conference. Srni, 2.—4.
4. 2001. Vimperk, Sprava NP a CHKO Sumava: 161-164.

KATHKE S., BRUELHEIDE H. (2010). Interaction of gap age and
microsite type for the regeneration of Picea abies. Forest
Ecology and Management, 259: 1597-1605.

KuuLuVvAINEN T., KALMARI R. (2003): Regeneration micro-
sites of Picea abies seedlings in a windthrow area of a boreal
old-growth forest in southern Finland. Annales Botanici
Fennici, 40: 401-413.

MaATEjKA K. (2011): Rozbor pribéhu pocasi na Churdnové
(Sumava) v obdobi 1983-2010 a jeho moZn4 interpretace
z hlediska dynamiky ecosystemu. [Analysis of Weather
in Churdnov (Bohemia Forest) in the Period 1983-2010
and its Possible Interpretation in Terms of Ecosystem
Dynamics.] Praha, IDS: 18. Available at http://www.
infodatasys.cz/climate/globalgradients.pdf (accessed
February 1, 2014).

METSLAID M., ILissoN T., NIKINMAA E., KusMmiIN J., Jo-
GISTE K. (2005): The recovery of advance regeneration
after disturbances: acclimation of needle characteristics in
Picea abies. Scandinavian Journal of Forest Research, 20
(Suppl. 6): 112-121.

METSLAID M., JoGISTE K., NIKINMAA E., MOSER W., POR-
CARCASTELL A. (2007): Tree variables related togrowth
response and acclimation of advance regeneration of
Norway spruce and other coniferousspecies after release.
Forest Ecology and Management, 250: 56—63.

423



MicHAL L., PETRICEK V. (1999): Péce o chranénd tzemi II.
Lesni spolec¢enstva. [Management of Protected Areas II
Forest Communities.] Praha, Agentura ochrany prirody
a krajiny v CR: 714.

Mori A., MizuMAcHI E., OsoNo T., Doy I. (2004): Sub-
strate-associated seedling recruitment and establishment
of major conifer species in an old-growth subalpine forest
in central Japan. Forest Ecology and Management, 196:
287-297.

NEUHASLOVA Z. (2001): Mapa potencidlni pfirozené vegetace
narodniho parku Sumava. [The map of potential natural
vegetation of the Sumava National Park.] Silva Gabreta,
Supl. 1: 1-190.

NiLssoN U., GEMMEL P, JoHANSSON U., KARLSSON M., WE-
LANDER T. (2002): Natural regeneration of Norway spruce,
Scot pine and birch under Norway spruce shelterwoods of
varying densities on a mesic-dry site in southern Sweden.
Forest Ecology and Management, 161: 133—-145.

RaMMIG A., FAHSE L., BuéMANN H., BEBI P. (2006): For-
est regeneration after disturbance: A modelling study for
the Swiss Alps. Forest Ecology and Management, 222:
123-136.

SiproLA A.L., RENVALL P. (1999): Wood-decomposing fungi
and seed tree cutting: A 40-year perspective. Forest Ecology
and Management 115: 183-201.

SPLECHTNA B.E., GRATZER G., BLACK B.A. (2005): Dis-
turbance history of a European oldgrowthmixed-species
forest — a spatial dendro-ecological analysis. Journal of
Vegetation Science, 16: 511-522.

STREIT K., WUNDER J., BRANG P. (2009): Slit-shaped gaps are
a successful silvicultural technique to promote Picea abies
regeneration in mountain forests of the Swiss Alps. Forest
Ecology and Management, 257: 1902-1909.

SvVOBODA M., FRAVER S., JANDA P, BACE R., ZENAHLIKOVA
J. (2010). Natural development and regeneration of a Cen-
tral European montane spruce forest. Forest Ecology and
Management, 260: 707-714.

SvoBopA M., JANDA P, NAGEeL T. A., FRAVER S., REJZEK
J., BACE R. (2012). Disturbance history of an old-growth
sub-alpine Picea abies stand in the Bohemian Forest, Czech
Republic. Journal of Vegetation Science, 23: 86-97.

SERA B., FALTA V., CUDLIN P. CHMELiKOVA E. (2000): Contri-
bution to knowledge of natural growth and development of
mountain Norway spruce seedlings. Ekolégia, 19: 420—434.

TakaHAsHI K. (1994): Effect of size structure, forest floor
type and disturbance regime on tree species composition
in a coniferous forest in Japan. Journal of Ecology, 82:
769-773.

WoHLGEMUTH T., KuLL P. (2002): Disturbance of microsites
and early tree regeneration after catastrophic windthrow
Vivian 1990 in Swiss mountain forests. Forest Snow and
Landscape Research, 77: 17-47.

ZENAHLIKOVA J., SvoBODA M., WILD J. (2011): Stav a vyvoj
prirozené obnovy pred a jeden rok po odumfeni stro-
mového patra v horském smrkovém lese na Trojmezné v
Narodnim parku Sumava. [The state and development of
natural regeneration before and one year after a dieback
in the tree layer of a mountain spruce forest in the Tro-
jmezn4 area of the Sumava National Park.] Silva Gabreta,
17: 37-54.

ZI1ELONKA T. (2006): Quantity and decay stages of coarse
woody debris in old-growth subalpine forests of the
western Carphatians, Poland. Canadian Journal of Forest
Research, 36: 2614—2622.

Z1ELONKA T., HOLEKSA J., FLEISCHER P, KaApusTA P. (2010).
A tree-ring reconstruction of wind disturbances in a forest
of the Slovakian Tatra Mountains, Western Carpathians.
Journal of Vegetation Science, 21: 31-42.

ZI1ELONKA T., PIATEK G. (2004): The herb and dwarf shrubs
colonization of decaying logs in subalpine forest in the
Polish Tatra Mountains. Plant Ecology, 172: 63-72.

Received for publication April 9, 2014
Accepted after corrections September 1, 2014

Corresponding author:

Ing. JarosLAv CERVENKA, Czech University of Life Sciences Prague, Faculty of Forestry and Wood Sciences,
Kamycka 1176, 165 21 Prague 6-Suchdol, Czech Republic; e-mail: cervenkaj@fld.czu.cz,

jaroslav.cervenka4@gmail.com

424

J. FOR. SCL, 60, 2014 (10): 417424



6. SHRNUTI VYSLEDKU

Mnoho porostl horskych smréin stiedni Evropy bylo v poslednich desetiletich siln¢
ovlivitlovdno zvétSujicim se poctem disturbanci, predev§im vétrnymi polomy a néslednou
gradaci lykozrouta smrkového. S postupnou zménou klimatu se nechd piedpokladat, ze
tento trend bude pokracovat. Hlavnim tématem této disertacni prace bylo poodhalit nékteré
faktory ovliviiujici strukturu porostll a proces ptirozené obnovy horskych smrkovych lesii
stiedni Evropy pied a po disturbanci. Pro ur¢eni nejvhodnéjsiho managementu téchto lest,
je velice dulezité pochopit nékteré aspekty fungovani dynamiky téchto porostl a jejich

obnovy.

Nase vysledky ukazuji, Ze gradace lykoZrouta smrkového zptisobila béhem kréatké
doby (max. 4 roky) vyraznou zménu struktury ptivodnich lesnich porosti. Mortalita
horniho stromového patra byla vice nezZ 99%. Rychlost a vysoké procento odumfieni, které
nejsou pravidlem pro tyto typy lest, byla v naSem piipadé zptisobena kombinaci nékolika
faktord. Céste¢né se na tom podilel orkdn Kyrill s pfispénim periody teplejstho pocasi
v letech pfed rozpadem a také absence silnych disturbanci v zdjmovém tzemi od poloviny
19. stoleti. Porosty byly tvofeny starymi stromy silnych dimenzi s heterogenni strukturou,
které jsou nachylné k rychlému nastupu gradace. Zivé stromy pochézely z banky zmlazeni,
kterd béhem sledovaného obdobi dosédhla registracni hranice (DBH>7 cm) a dosahovaly
hustoty 16 ks/ha. Je tieba fict, Ze tyto stromy se vyskytovaly témét vyhradné v porostech
s vice heterogenni strukturou (spodni polovina oblasti), kterd je ddna disturban¢ni historii.
Z toho usuzujeme, Ze struktura budouciho porostu bude podobna struktufe minulé, ve
spodni ¢ésti vznikne opét porost vice heterogenni, zatimco ve vySe polozené Casti tomu

bude naopak.

Nase vysledky jako jedny z prvnich dokumentuji rychlost rozpadu odumfelych
porosti. Béhem 3 let doSlo krozpadu 26 % odumfelych strom (kmeny zlomené
minimdlné o polovinu plvodni délky). Rozpad je tedy pomérné rychly v porovnini
s dosavadnimi vysledky. To mulze byt zpiisobeno hojnym vyskytem troudnatce
pasovaného, ktery rozklad urychluje. NaSe vysledky neprokazaly zéavislost mezi DBH a
¢asem rozpadu, neni rozdil v rychlosti rozpadu mezi stromy riznych tlousték. Objem
tlejictho dieva v porostu po disturbanci stoupl témét 2,5 ndsobné. Tlejici dievo je tzv.
biologickym dédictvim, které po sobé kazdd disturbance zanechd. S jeho nariistem a

prosvétlenim porostl 1ze oCekavat zvyseni biodiverzity velké Skdly at’ uz rostlinnych nebo
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zivociSnych druhii. Postupnym rozkladem se stane i pithodnym mikrostanovistém pro

pfirozenou obnovu lesnich ekosystémul.

VySe zminéné ukazuje, Ze velkoplo$né disturbance s sebou pfindsSeji vyraznou
zménu struktury lesa, ale i piirodnich podminek. Rozporuplnym tématem, at uz
v chranénych dzemich ¢i v lesich hospodafskych, je zptisob managementu téchto porostt.
Pokud se diskutuje o ponechdni téchto porostli samovolnému vyvoji, debaty vétSinou
provézeji obavy o budouci vzhled téchto porosti. Klicovym faktorem v rozhodovani je
fungovani, pocetnost a druhové slozeni pfirozené obnovy, kterd se v porostech po

disturbancich nachézi. Dulezité jsou také faktory ovliviiujici vlastnosti pfirozené obnovy.

V nékterych piipadech dochdzi kratce po disturbanci k néartstu pionyrskych druhd,
avSak vnaSem piipadé se na plochich vyskytovala pouze obnova smrku a jefdbu.
Pocetnost obnovy nizsi nez 1,3 m dosahovala 4000 jedinct na hektar a jefab tvofil necelé
2 % veskeré obnovy, u obnovy ptesahujici vySku 1,3 m bylo zastoupeni jefdbu vyrazng;si
(19 %) a medidn €inil 252 jedinct na hektar. V naSich podminkach se druhové sloZeni po
naruSeni neméni, zlstava stejné jako u mateiského porostu. PieskoCenim pionyrské faze
obnovy je popiena klasickd teorie vyvoje lesa po velkoplo$né disturbanci. V piipadé
ktrovcové disturbance nedochdzi k naruSeni pidy a Sance pro uchyceni pionyrskych druht
je tak dosti miziva. Smrk je adaptovan na rezim disturbanci tim, Ze si vytvafi kontinudlné
banku zmlazeni (jeSt¢ pied samotnym rozpadem), podil jedinch uchycenych pited
disturbanci ¢inil 88 %. Pocetnost obnovy se s nadmotskou vysSkou signifikantn€ neliSila,
liSila se vSak jeji velikost. S rostouci nadmotskou vySkou se velikost zmlazeni sniZovala a
obnova byla vice homogenni, i pomérné¢ mald zména vyskového gradientu ma vyrazny vliv
na rychlost rastu obnovy smrku i jetdbu. Se zvySujici se nadmotskou vyskou se zhorSuji
klimatické podminky, to ma vliv na rlst i pfezivani zmlazeni. Zmlazeni se zvySujici se
vySkou potiebuje vice svétla, proto odristd pomaleji. Rozdily ve struktufe obnovy (90 %
obnovy vyssi nez 1,3 m se nachdzelo ve spodni Casti sledované oblasti) mohou byt dile
vysvétleny rozdilnou disturban¢ni historii jednotlivych Casti lokality, jak uz bylo zminéno
vySe v piipadé¢ Zivych stromti (DBH>7cm) nachdzejicich se v lokalité¢ po odumfeni horniho
stromového patra. Struktura obnovy miiZze byt vyznamné ovlivnéna také strukturou porostu

pred disturbanci, v naSem piipad¢ vSak zddnd z porostnich charakteristik prokazatelné

nevysvétlovala rozdilnost v poCetnosti zmlazeni.
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Pfirozend obnova se nejvice vyskytovala na tfech mikrostanoviStich - mechu
(32 %), blizko paty stromu nebo souSe (28 %) a na tlejicim dievé (27 %). Tyto vysledky
jen potvrzuji velky vyznam téchto mikrostanovist’ pro piirozenou obnovu. Pozitivni vliv
tlejictho dieva byl prokdzan v mnoha diivéjSich pracich, avSak pocetnost obnovy mezi
jednotlivymi kmeny miiZze byt velmi variabilni. Proto se prace dile zabyvala vlivem

doposud nezkoumanych vlastnosti tlejictho dfeva na pocetnost obnovy.

Zam¢tili jsme se na vlastnosti lezicich kment, které byly doposud opomijeny.
Vysledky ukazuji, Ze hustota obnovy smrku na lezicich kmenech se méni v zdvislosti
na raznych stupnich rozkladu téchto kment. Semenacky se zaCaly objevovat uz ve stupni
rozkladu II s velmi malou hustotou, nejvétsi hustota se nachdzela ve stupnich rozkladu III a
IV, kdy kmeny poskytuji uz pithodné podminky pro uchyceni, rist a pteZivani zmlazeni.
Na kmenech s nejvy$Sim stupném rozkladu (V) byly hustoty zmlazeni nizsi, zde se
projevuje vliv vnitrodruhové a mezidruhové kompetice. Dal§Simi vlastnostmi ovliviiujicimi
pocetnost obnovy byly kontakt kmene se zemi, pfi¢ina odumieni kmene, jeho tloustka,
zakryti kmene postranni vegetaci a vyskyt rtizného druhu difevokaznych hub. Kmeny
v ptimém kontaktu se zemf se rychleji rozkladaji, a proto poskytuji diive vhodné podminky
pro obnovu. Dalsi vysledky ukazuji pozitivni efekt kmeni velkych dimenzi na pocetnost
obnovy. Tyto kmeny vétSinou pochdzely z vyvratli, naopak malo vyhovujici byly kmeny
mensich primérd, které odumfely ndsledkem vnitrodruhové kompetice. Kmeny rozklddané
bilou hnilobou zptsobenou viclavkou (Armillaria spp) nebo ohiiovcem ohrani¢enym
(Phellinus nigrolimitatus) poskytovaly vyrazné lepsi podminky pro zmlazeni neZ kmeny
rozkladané (hnédou hnilobou) troudnatcem pdsovanym (Fomitopsis pinicola), ktery se
vyskytoval predev§im na kmenech, které odumiely néasledkem Ziru lykoZrouta smrkového.
Negativni efekt na niz$i zmlazeni (<15 cm) pak mélo vysoké zakryti kmene postranni
vegetaci, které konkuruje smrku na leZicich kmenech, naopak pozitivni vliv mélo mirné
zakryti kment postranni vegetaci, kdy postranni vegetace redukovala riziko vysychéni klad

a jeji opad mohl byt vyuzit jako podpora pro zmlazeni. Efekt postranni vegetace se tak

méni v zdvislosti na prib¢hu rozpadu leZicich kment.

Tato prace prokdzala, Ze disturbance s sebou pfindseji ndhlou zménu struktury lesa
a s tim spojenou zménu piirodnich podminek. VSechny vyse uvedené vlastnosti lezicich
kmeni a jejich vliv na pocetnost obnovy byly Setfeny v nenarusenych porostech. Proto nés
déle zajimalo, jak bude probihat vyvoj pfirozené obnovy na tlejicich kmenech po odumfeni

horniho stromového patra. Dojde k vys$si mortalité obnovy ndsledkem vysychdni kment a
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zmeény teplotniho rezimu? Nebo naopak bude zmlazeni vyrazné ptirastat diky zvySenému
pfisunu svétla? Dédle jsme ovéfili, zda nckteré vlastnosti tlejictho dieva (rozméry, stupen
rozkladu, kontakt se zemi, zakryti postranni vegetaci, nebo typ hniloby) mély vliv na

zménu pocetnosti zmlazeni po takto rychlém odumieni horniho stromového patra.

Prestoze disturbance vedou k ndhlé zméné ptfirodnich podminek, jako je zvySeni
piisunu svétla nebo zména teplotniho rezimu, tato prace neshledavd zasadni rozdily ve
vyvoji pfirozené obnovy na tlejicich kmenech mezi disturbovanou lokalitou a lokalitou bez
naruSeni. Na obou lokalitich zmlazeni uspéSné odriistalo a posouvalo se do nésledujicich
vyskovych tifid. Po odumieni horniho stromového patra nebyla zaznamendna zména
mortality, jak predikovaly nékteré diivéjsi studie, ani vyrazny piirtist obnovy jako reakce
na vétsi piisun svétla. Podobny vyvoj obnovy na rozdilnych lokalitich mize byt dany
pfirozené¢ mezernatym zdpojem nenarusSenych porostl, ktery umoznuje prichod
dostate¢ného mnoZzstvi svétla pro zmlazeni pod porostem. Zmlazeni smrku pod odumielym
porostem nereaguje okamzitym piiriistem na vetsi piisun svétla, tfi roky jsou pfilis kratka
doba na to, aby se tento efekt mohl projevit. Nicméné otevieni porostu a zlepSeni
svételnych podminek mélo pravdépodobné vliv na piezivani nové vyklicenych jedincti. Na
obou lokalitdch se zvysila pocetnost zmlazeni na lezicich kmenech, avSak vyrazny nartist
(33 %) byl zaznamenan na narusené lokalité, kde byla po semenném roku, ktery vétSinou
pfichdzi soucasné s klrovcovou gradaci, minimdlni mortalita. Déle jsme zjistili, Ze
dalezitym faktorem pro uchycovani, rast a pfezivani obnovy je primér tlejicich kmend.
Nejvetsi nartist pocetnosti zmlazeni nastal na kmenech s vétSim priimérem, které poskytuji
jedincim dostatecny prostor pro uchyceni, stabilnéjsi teplotni a vlhkostni podminky, nebo
konkurenéni vyhodu pted okolni vegetaci. Slabé kmeny nenesou tolik obnovy a nezajist'uji
tak dobré podminky pro uchycent, riist a ptezivani.

Tii roky po odumfieni horniho stromového patra ndsledkem pfemnozeni lykoZrouta
smrkového se efekt silné disturbance na obnovu a jeji vyvoj zdsadné zatim neprojevil. To
ndm ukazuje, Ze tfi roky jsou piili§ kritkd doba pro pozorovani vyznamnych rozdili mezi

lokalitami s narusenim a bez ného.

Tato prace popisuje pouze nckteré aspekty dynamiky a obnovy horskych
smrkovych lest. Presto by ptiklady vyvoje téchto oblasti po velkoplo$nych disturbancich

mohly byt voditkem pro stanoveni vhodného managementu. A to pifedevSim v chranénych
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uzemich, kde je primdrnim cilem ochrana pfirody, zachovani pfirozenych procesii a
zvySeni biodiverzity, tedy produkéni funkce lesa nejsou upfednostiiovéany. Pfi rozhodovani
o budoucim managementu je les tfeba vnimat jako celek, nejen jako zivé stromové patro, a
zahrnout do rozhodovani i aspekty uvedené v této i jinych praci. Nase prace potvrzuje, zZe
ponechdanim horskych smrkovych lesti samovolnému vyvoji podpoifime procesy vedouci
k bezproblémové piirozené obnové a k zvySeni biodiverzity téchto ekosystémi. Ptirozené
disturbance zvySuji heterogenitu porostii na rozdil od asanacnich zdsahi, které narusuji
pfirozeny proces obnovy a fungovani celého ekosystému vytvofenim homogennich
podminek na rozsahlych holindch. Pokud jsou porosty ponechdny samovolnému vyvoji,
odrazi se struktura predchoziho porostu v porostu nasledném diky bance zmlazeni, kterd
preferuje pithodnd stanovisté pro svij rust. Pfi tradicnim hospodateni v téchto oblastech
dochdzi k naruSeni velké Casti banky zmlazeni, naruSeni pudy zplsobené pftibliZzovanim
podporuje nastup pionyrskych druhii rostlin, které ztézuji obnovu. BéZnym standardem je
odstraniovani odumielého dieva z porostu, zvlaste¢ pak kmend vétSich dimenzi, které jak
plyne z vysledkl této prace, maji zdsadni vliv v procesu pfirozené obnovy. Pokud by se
uvazovalo o ponechéni lezicich kmena pro podporu piirozené obnovy i v hospodarskych
lesich, mély by to byt pfedevS§im kmeny vétSich dimenzi. Nami studované lokality jsou
idedlnim piikladem lesii s pfirozenym charakterem, které se samovolné vyviji po
velkoplo$né disturbanci. Tyto disturbance piindSeji rychly rozpad matetskych porosti a
tim padem i kontinudlni vyvoj obnovy v dostate¢nych poctech pro zachovani kontinuity
lesa. Smrk i jefdb bez probléml snasSeji podminky po velkoplo$nych disturbancich.
V oblastech horskych smrcin, kde jsou upozadény produkéni funkce lesa, je z hlediska
pfirodnich procesi ponechdni téchto lesii samovolnému vyvoji tim nejlepSim

managementovym opatfenim.
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