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Abstract

This study investigates the regeneration dynamics of a mountain spruce forest 30 years after large-scale
disturbance by the bark beetle (Ips typographus), with the aim to describe the structure of the forest stand and
evaluate tree mortality, growth and competition. In 2018 and 2023, all living trees (above 0.5 m) and deadwood
were mapped within a permanent 20 ha study plot located in the core zone of the Sumava NP and the Bavarian
Forest NP. The results showed that the species composition remained stable, with a dominance of Norway
spruce (Picea abies) and an admixture of Rowan (Sorbus aucuparia). Density of live trees decreased slightly
from 1079 to 1071 trees/ha. Over the five-year interval, tree height increased markedly: the 90th percentile
rose from 5.81 m to 8.75 m, and mean height from 3.20 m to 4.58 m. Above-ground biomass more than
doubled, from 17.99 t/ha to 40.38 t/ha. Mortality and ingrowth of new trees were almost balanced, with 4%
of individuals dying and 3.5% of new individuals growing past the 0.5 m threshold.
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I,.]VOD

Prirodni disturbance, jako jsou ktirovcové gradace ¢i vétrné polomy, jsou kliCovymi hybateli
dynamiky horskych smréin. Svym pasobenim formuji strukturu lesa, hraji podstatnou roli
v cyklu zivin, podili se na vzniku novych mikrostanovist’ a méni dostupnost zdroju, ¢imz
vyznamné ovliviuji lesni biodiverzitu (FRANKLIN et al. 2002, TURNER 2010, SEIDL et al.
2017). V disledku klimatické zmény se vSak frekvence, intenzita i rozsah disturbanci stupiiuji
a lesni ekosystémy tak celi nevidanym zménam (SEIDL et al. 2017, SENF et al. 2019,
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TURNER & SEIDL 2023). Napiiklad rostouci teploty vzduchu spole¢né se zménou distribuci
srazek a cCastéjSim vyskytem period sucha mohou vést k castéj§im gradacim populaci
Iykozrouta smrkového (Ips typographus), jelikoz se s novymi podminkami méni fenologie
druhu a zivotni cyklus se urychluje (HLASNY et al. 2021). Navic vy$si teploty a niZ$i srazky
snizuji vitalitu strom, které pak mohou byt nachylnéjsi k napadeni ktiroveem. Zména klimatu
proto vyvolava zasadni otazky ohledné schopnosti lesti se samovolné obnovit i po stale
lesa po rozsahlé kiirovcové gradaci, jez zapfi€inila odumfeni vétSiny dospélého porostu, je
proto zcela zasadni. A to jak pro predikci budouciho vyvoje horskych smréin, tak pro nastaveni
vhodnych opatfeni pro zvySovani resilience lesnich ekosystémi, coz je v kontextu ménicich
se podminek prostredi klicové.

Vyvoj horskych smr¢in po disturbanci je dnes uz dobie popsan (HEURICH et al. 2009,
SVOBODA et al. 2010, FISHER et al. 2015, ZEPPENFELD et al. 2015, CADA etal. 2016, MACEK
etal. 2017, CERVENKA et al. 2019). Vét3ina studii zkoumajicich obnovu horského smrkového
lesa se vsak zamétuje zejména na prvnich 10 az 20 let vyvoje, kdy dochazi k rychlym a nejvice
vyraznym zménam ve struktufe lesa. Nicméné dalsi dulezita faze ve vyvoji lesa nastava
v dobg, kdy ptirozena obnova dortsta vyssich vysek a zacind formovat stfedni stromové patro.
V této fazi hraje klicovou roli rostouci kompeticni tlak. Jak pfirozena obnova odrista, boj
o prostor k ristu, svétlo, ziviny ¢i vodu se stava intenzivnéjSim. Na druhou stranu se mize
uplatiovat také facilitace. Stromy mohou vytvaret lepsi podminky pro rist svych sousedi
napf. zlepSovanim lokalniho mikroklimatu, ochranou pfed vykyvy teplot, vétrem, sné¢hem,
namrazou nebo poskozenim od velkych herbivort (WILD et al. 2014). Soucasn¢ se méni
i stanovistni podminky, které se s odstupem casu od disturbance stavaji vice stabilni. Mrtvé
dfevo, nahromadéné v dusledku disturbance, se postupn¢ rozklada a vytvaii tak vhodné
mikrostanovisté pro uchyceni semenackti (BACE et al. 2012). Nov¢ vznikajici porost se ¢asem
stava vyznamnym zdrojem semen, coz muze odstartovat dalsi viny pfirozené obnovy. VSechny
tyto procesy zasadné utvaieji charakter budouciho lesa a urcuji jeho dalsi vyvoj, avsak nedaji
se zachytit kratkodobym vyzkumem.

Zaicelem popsani dynamiky vyvoje lesa po rozsahlé disturbanci byla zalozena 20hektarova
trvald vyzkumna plocha, ktera se nachazi v jadrové zoné na hranici dvou narodnich parki
— NP Sumava a NP Bavorsky les (CERVENKA et al. 2019). Porost na lokalité byl zasazen
ktrovcovou disturbanci, jez zapficinila odumieni naprosté vétSiny dospélych jedincti mezi roky
1995 a 1996. Nyni, 23-28 let od disturbance, se na lokalité bez jakychkoliv managementovych
zasahl formuje nové stromové patro lesa. Cilem této studie je: (i) popsat aktualni strukturu
lesa pted koncem tietiho desetileti po kiirovcové disturbanci, (ii) vyhodnotit pfirdst, mortalitu
a pribyvani novych jedinct v pétiletém obdobi 2018 az 2023, (iii) posoudit vliv vnitrodruhové
kompetice na pfirtist a mortalitu jedince a (iv) kvantifikovat mrtvou a zivou biomasu.

METODIKA

Lokalita

Trvalé vyzkumna plocha o rozloze 20 ha (400 x 500 m) byla zalozena v roce 2017 na hranici
dvou narodnich parki NP Sumava a NP Bavorsky les, v zavéru Luzenského adoli (Piiloha 1;
CERVENKA et al. 2019). V letech 1995-1996 byla lokalita zasaZena intenzivni gradaci
lykozrouta smrkového (Ips typographus), jez zapticinila odumieni horniho stromového patra.
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V roce druhého méteni (2023) se porost na zdjmové lokalit¢ nachazel ve fazi sukcese cca
27 let po disturbanci. Aktualni pokryvnost porostu dosahuje dle ortofoto snimkt (mapy.cz)
priblizn€ 65 %, pti¢emz charakter lesa je stale znacné mozaikovity a rozvolnény.

Studijni plocha se nachéazi v jadrovych zénach obou narodnich parki ponechanych
pfirozenému vyvoji, v nadmoiské vysce 1170-1230 m n. m. Primérna roc¢ni teplota se
pohybuje okolo 4° C, primérny thrn srazek 1500 mm. Pidy jsou mélké a chudé, prevazujici
pudni typ je podzol. V ptirozené druhové skladbé dominuje smrk (Picea abies) s pfimeési
jetabu (Sorbus aucuparia) (CERVENKA et al. 2019).

Sbhér dat

V roce 2018 byly na zajmové lokalit¢ pomoci technologie FieldMap (IFER-MMS 2016,
http://www.fieldmap.cz) zaméfeny piesné pozice vSech stromi (Zivych i mrtvych) s vyskou
>0,5 m. V ptipadé polykormonti délenych pod 1,3 m vysky byly vSechny hlavni kmeny
zaznamenany jako samostatné body. Dale byly zaméteny vSechny mrtvé stromy s vySkou pod
0,5 m, jejichz tloustka u baze kmene byla zaroven >0,2 m. U kazdého jedince byly kromé
soufadnic zaznamenany i informace o druhu, statusu (zivy ¢i mrtvy), poskozeni (neposkozen,
ohnuty, zlomeny).

U vSech jedinci s vyskou nad 1,3 m byla méfena tloustka kmene ve vycetni vysce (DBH,
diameter at breast height). U odumfielych stromu, jejichz vyska byla nizsi nez 1,3 m v dasledku
zlomeni, byla tloustka kmene méfena tésné pod bodem zlomu. Vyska stromu byla zméfena
u vSech jedincii s vySkou <2,0 m. Déale bylo ndhodné vybrano 500 zivych stroml s vyskou
nad 2,0 m (bez poskozeni), u kterych byla zméfena vyska. Tyto stromy byly méfeny za ucelem
zptesnéni modelu pro vypocet vysky u ostatnich stromd.

Kazdy jedinec byl v terénu oznacen hlinikovym §titkem s jedine¢nym ID. V roce 2023
bylo provedeno opakované méfeni vSech jedinct, ktefi byli v terénu dohledani na zakladé
stitkti. U kazdého jedince byla pfemétena vyska/DBH a zaznamenan status (stale zivy ¢i
odumtel). Také byli zaméfeni vS§ichni nové piirostli jedinci od roku 2018 s vyskou nad 0,5 m.

Kromé zivych stromt, stojicich patez ¢i sousi bylo méfeno i mrtvé lezici dfevo pomoci
metody LIS (line intersect sampling; VAN WAGNER 1968), sbér dat probéhl v roce 2024.
Plocha byla rozdélena pomoci pfi¢nych a podélnych transektt s rozestupem 40 m a vSechny
lezici kmeny protinajici transekty byly zaznamenany. U kazdého kmene byla zméfena tloustka
v misté protnuti a stupen rozkladu podle vpichové metody (SIPPOLA & RENVALL 1999).

Analyza dat

K popséni zakladnich charakteristik porostu, jako je pocetnost, vyskova struktura, byly
pouzity popisné statistiky (primér, smérodatna odchylka, minimum, maximum). Pro jedince,
u kterych nebyla métfena vyska, byla tato hodnota dopoctena pomoci linearniho regresniho
modelu. Koeficienty pro vypocet byly odvozeny z regresniho vztahu mezi DBH a vyskou
u referencniho vzorku 500 stromt, u nichz byly obé tyto hodnoty zméteny ptimo v terénu.
Cilem bylo ziskat jednotny velikostni parametr pro vSechny jedince, vcetné téch pod 1,3 m,
a proto byla vyska pouzita jako hlavni proménna v analyzach pfirastu, mortality a kompetice.
Tento pristup ndm umoznil zohlednit i jedince nizs§i nez 1,3 m, ktefi by byli z analyz pii pouziti
DBH jako hlavni metriky automaticky vylouceni. Zahrnuti mensich jedincu, kteti byvaji
v obdobnych studiich ¢asto opomijeni, ndm umoznilo ziskat vice komplexni pohled na
dynamiku obnovy lesa po disturbanci.
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Pro hodnoceni kompetice byl vypocitan kompeti¢ni index na zakladé upraveného Hegyiho
indexu (HEGYI 1974), kde byl DBH nahrazen vySkou stromu. Vypocet indexu vychazel

Z€ VZOrce:
n
cli=Y b1
T H;, d;

j=1

Kde CIi je kompeti¢ni index zadjmového stromu i, Hj je vyska sousedniho stromu j, Hi je
vyska zajmového stromu 7 a dij je vzdalenost mezi stromy i aj.

Kompeti¢ni index byl pocitan v okruhu 6 m, aby byly zohlednény Sirs$i kompeti¢ni vztahy
mezi stromy. Kromé toho byl pro kazdého jedince urcen poéet sousednich stromt v okruhu 2 m,
coz umoznilo vyhodnotit pfimou kompetici. Vzhledem k tomu, Ze cilem analyzy bylo posoudit
vliv konkurenéniho tlaku i jeho absence na rust stromd, byly do analyzy zahrnuty i stromy,
u nichz byla zaznamenana redukce vysky mezi métenimi, napt. v disledku uschnuti ¢i ulomeni
vrcholové ¢asti kmene. Tyto hodnoty nepfedstavuji chybu méfeni, ale odrazeji dasledky silné
kompetice, a proto byly v modelu ponechany. Relevantni zaporné hodnoty byly uréeny na zakladé
poznamky z terénniho méteni v roce 2023, kde byl uveden divod snizeni vysky.

Vztah mezi kompeti¢énim indexem a pfirtistem (rozdil mezi vyskou mezi lety 2018 a 2023)
nebo mortalitou (od roku 2018 do roku 2023) byl analyzovan pomoci generalizovanych
aditivnich modell (GAM), které umoziuji modelovani nelinearnich vztahii. Vzhledem
k tomu, ze vyska stromu figurovala jak ve vypoctu ptirGstu, tak v kompeti¢nim indexu, i jako
samostatna kovariata v modelu, byla testovana kolinearita mezi vysvétlujicimi proménnymi.
Pearsontv korelacni koeficient mezi vyskou a kompeti¢nim indexem vysel —0,62, coz znaci
stfedni zapornou korelaci. Pro ovéfeni vlivu kolinearity na funkénost modelu byl pouzit test
concurvity (nelinearni obdoba kolinearity) s vysledkem 0,4, ktery byl vyhodnocen jako
pfijatelny a v modelu byly ponechany vSechny proménné (RAMSAY et al. 2003).

Ziva nadzemni biomasa byla odhadnuta pomoci alometrickych rovnic podle PAITIKA et
al. (2022) pro stromy vy$8i nez 1,5 metru a podle PAJTIKA et al. (2018) pro stromy niz$i nez
1,5 metru. Objem leziciho mrtvého dieva byl ur¢en pomoci vzorce dle VAN WAGNERA (1968)
a nasledné pifepocten na obsah suSiny dle koeficientt pro jednotlivé stupné rozkladu
(TEODOSIU & BOURIAUD 2012). Veskeré statistické analyzy a zpracovani dat byly provedeny
v prostiedi R Studio (verze 4.4.1, RStudio Team, 2024).

VYSLEDKY

Pocetnost a druhové sloZeni

Mezi lety 2018 a 2023 doslo k mirnému poklesu hustoty zivych stromil. Hustota stromu se
snizila z 1079 jedinct/ha v roce 2018 (celkem 21 575 stromtt) na 1071 jedincii/ha v roce 2023
(celkem 21 425 stromt).

Druhova skladba porostu ziistala ve sledovaném obdobi stabilni. V druhovém slozeni
dominuje smrk ztepily (Picea abies) s 96,5 %, druhou nejcastéji zastoupenou dievinou byl
jetab ptaci (Sorbus aucuparia) s podilem 2,86 % v roce 2018 a 3,15 % v roce 2023. Ostatni
druhy, mezi néz patfil buk lesni (Fagus sylvatica), jedle bélokora (4bies alba), biizy (Betula
spp.), borovice (Pinus sp.) a olSe (Alnus sp.), se vyskytovaly pouze sporadicky.
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Vyskova struktura

Histogram na Obr. 1 zndzornuje vySkovou strukturu porostu a jeji zmény mezi lety 2018
a 2023. V obou letech byl nejvétsi pocet stromli zaznamenan ve vyskovém intervalu
0,5—1 m, avSak v roce 2023 vyrazng ptibylo jedinci v rozmezi 5—10 m vysky. Zatimco v roce
2018 vétsina stromti nepiesahla 5 m, béhem 5 let doslo k posunu vyskové struktury smérem
k vyssim jedincim. 90. kvantil vysky vzrostl z 5,8 m v roce 2018 na 8,75 m v roce 2023,
prumeérna vyska stromu se zvysila z 3,20 m (SD 2,02 m) na 4,58 m (SD 2,96 m). Primérny
absolutni vyskovy prirtist béhem 5 let byl 1,52 m (SD 1,14 m).

Znatelny nardst praimérné vysky spolu se zvysenim smérodatné odchylky ukazuje, Ze
vyskova struktura porostu se rozviji smérem k vétsi vertikalni komplexité. Stromy jsou
zastoupeny napii¢ vySkovymi tfidami, souc¢asn¢ dochazi k uchycovani novych semenackd,
které ptispivaji k zachovani heterogenni struktury porostu.

Mortalita a uchycovani
Celkovy pocet odumfelych stromti v obdobi 2018-2023 ¢inil 876 jedinct (44 jedinct/ha),

tedy 4 % z celkového poctu zivych stroml v roce 2018. VétSinu tvofil smrk ztepily (Picea
abies) s 806 uhynulymi stromy, dale odumtelo 69 jedinct jefabu ptaciho (Sorbus aucuparia)
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Obr. 1. Histogram rozlozeni vysek stromil v letech 2018 a 2023. Osa x znazorfiuje vysku stromt v metrech
(od 0,5 m), zatimco osa y pocet jedincii v jednotlivych vyikovych intervalech po 0,5 m. Carkované linie
indikuji primérnou vysku pro kazdy rok. Sloupce pro oba roky jsou zobrazeny s pruhlednosti pro lepsi Citelnost.
Fig. 1. Histogram of tree height distribution in 2018 and 2023. The x-axis represents height in metres, while
the y-axis shows the number of trees in each height interval. The interval corresponds to 0.5 m. Dashed
lines indicate mean tree height for each year. Bars for both years are displayed with transparency for
better readability.
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a | olSe (Alnus sp.). Mortalita u jetabu byla vzhledem k jeho zastoupeni v porostu (~3 %)
vys$$i nez u smrku. Nejvyssi mortalita byla zaznamenana u mensich stromi do vysky 1,5 m
vcetné, které predstavovaly 68 % vSech odumfelych jedinci. Primérna vyska odumftelych
stromt ¢inila 1,3 m (SD 0,79 m, vztazeno k roku 2018).

Béhem sledovaného obdobi bylo zaznamenano 747 novych jedinct nad 0,5 m vysky
(37,35 jedincti/ha), tedy 3,5 % — pievazoval smrk ztepily (611 jedincl), nasledovany jefabem
ptac¢im (132 jedincii), a ojedin¢le se objevily i buk lesni (2 jedinci), borovice (1) a bfiza (1).
Pfi srovnani poctu odumielych a nové zaznamenanych jedinct nad 0,5 m je patrné, Ze procesy
mortality a doriistani jsou do urcité miry vyrovnané s mirnou pfevahou mortality.

Vliv kompetice na pririst

Vysledky ukazuji vyrazny negativni vztah mezi kompetici a vySkovym piirtstem. Jak je vidét
na obr. 2, nejvétsiho prirdstu ve vSech vyskovych kategoriich dosahovali jedinci s nizkymi
hodnotami kompeti¢niho indexu (Hegyiho index upraven pro vysku v logaritmickém meéritku).
Obecné k poklesu prirtstku dochazi jiz od hodnot mezi 0 a 1 (v logaritmické méfitku). Pri

<15m 1,5-3m 3-6m >6m

0 2 4 6 0 2 4 6 0 2 4 6 0 2 4 6
Competition index (log) / Kompeti€ni index (log)

Annual relative growth (log) / Ro¢ni relativni prirdst (log)

Obr. 2. Vztah ro¢niho relativniho pfirGstu (v metrech) a kompeti¢niho indexu (Hegyiho indexu upraveny pro
vysku) u stromt rozdélenych podle jejich vychozi vysky v roce 2018: <1,5m, 1,5-3 m, 3-6 ma > 6 m. Ob¢
osy byly logaritmicky transformovany. Body znazornuji naméfené hodnoty pfirasti u jednotlivych stromi
(prepocteno na 1 rok), ¢erna ktivka predstavuje vyhlazeny trend a Sed4 obalka konfidencni interval. Zaporné
hodnoty byly ponechany zameérné, jelikoz odrazeji realné dopady konkurenéniho tlaku nebo jeho absence.
Fig. 2. Height growth (in meters) plotted against a log-transformed competition index (Hegyi index) for trees
stratified by their initial height in 2018: < 1.5 m, 1.5-3 m, 3-6 m and > 6 m . Values on both axis are
log-transformed. Each pink point represents an individual tree’s observed growth, while the black curve
indicates a smoothed trend and grey envelope indicates confidence interval. Negative values were intentionally
retained, as they reflect actual ecological impacts of competition or its absence.
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srovnani trendu mezi vySkovymi kategoriemi je ziejmé, Ze u jedinct <1,5 m je vztah mezi
kompetici a pfirtistem vice vyrazny a kiivka ma strmé;jsi sklon v porovnani s jedinci nad 3 m
vysky. Navic pfi hodnotach kompetice nad 4 se rust blizi 0, coz znaci, ze malé stromy jsou
vuci kompetici zvlast’ citlivé. U stfednich a vyssich jedincti (3—6 m, >6 m) je pokles ristu
s rostouci kompetici také zfejmy, avSak mén¢ vyrazny, a i pfi rostoucim kompeti¢nim tlaku
si ur¢itou miru prirGistu zachovavaji. Pii extrémné vysokych hodnotach se kiivka vyskového
prirstu vyssich stromt ¢astecné vyrovnava a mirné stoupd, coz mize byt ovlivnéno nizkym
poctem jedinct v této kategorii.

Generalizovany aditivni model déale potvrzuje vyznamny vliv kompetice a vysky jedince
na piirtst (p<0,001), coz ukazuje i trendovy povrch GAM (Obr. 3). U stromti do 1,5 m vysky
predikovany absolutni pfirdst klesa zaroven s rostouci kompetici a pii vysokych hodnotach
zcela ustava. U vyssich jedinct je zfejmy vysoky absolutni pfirtist pii nizké arovni kompetice,
ktery s rostouci kompetici taktéz klesa, avsak i pii vysokych hodnotach kompeti¢niho indexu
se drzi na hodnoté okolo 0,3 m za rok. Model vysvétlil 71 % variability v datech.

Tyto vysledky podporuji predpoklad, ze kompeticni tlak vyznamné ovliviiuje rtst stromt,
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Obr. 3. Vztah mezi kompetici a roénim absolutnim vyskovym ptirtistem. Na ose x je Hegyiho kompeti¢ni
index pro vysku (radius zvolen 6 m), na ose y je zobrazen vyskovy piirtst stromt mezi lety 2018 a 2023. Osa
x je v logaritmickém méfitku. Cerna kfivka zobrazujici trend byla odhadnuta pomoci zobecnéného aditivniho
modelu (GAM).

Fig. 3. Relationship between competition and height growth. The x-axis displays the Hegyi competition
index for height (radius 6 m), while the y-axis shows increment of tree height between years 2018 and 2023.
The x-axis has a logarithmic scale. The black curve indicating general trend was estimated using generalized
additive model (GAM).
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pricemz zavisi i na vychozi velikosti jedince. Vysledky také ukazuji, Ze mensi stromy jsou
vice citlivé viici kompeticnimu tlaku ve srovnani s jedinci nad 3 m.

Stromy v okoli a prirtst

Pro zachyceni pfimé kompetice pisobici na stromy byl dale znazornén vztah mezi vyskovym
priristem a poctem sousednich stromi ve vzdalenosti 2 m (Obr. 4). Tento jednoduchy ukazatel
odrazi bezprostiedni prostorovy vztah mezi jedinci a vykazuje obdobny trend jako index
kompetice — vyrazny pokles pfirstu s rostoucim poctem sousedi. Stejné jako v piipadé
kompeticniho indexu jsou nejvice negativné ovlivnéni jedinci pod 1,5 m vysky, jejichz rist
pfi vys$sim poctu okolnich stromt (>20) stagnuje, stromy v kategorii 1,5-3 m vykazuji
obdobny, ale mirngjsi trend. Naopak u stromti nad 6 metrd je kiivka nejmirnéjsi a pokles
v rustu neni tolik vyrazny. Také je patrné, Ze stromy rostouci solitérné nebo pouze s malym
poctem sousedl maji znacny rozptyl v pfirtistu a u mnoha z nich dochazi k meziro¢nimu
nartstu vysky o vice nez 20 %.

<15m 1,5-3m 3-6m >6m

Annual relative growth (m) / Roéni relativni pfirtst (m)

0 20 40 60 800 20 40 60 80 20 40 60 800 20 40 60 80
Neighbour count / Pocet soused

Obr. 4. Vztah mezi poétem stromil v blizkém okoli (r = 2 m) a ro¢nim relativnim pfiristem (log(vyska
2023/vyska 2018)) v jednotlivych vyskovych kategoriich: <1,5 m, 1,5-3 m, 3—6 m a >6 m. Na ose X je pocet
sousedicich stromi do vzdalenosti 2 m od kazdého stromu, na ose y je zobrazen relativni ro¢ni vyskovy pfirtist
stromt mezi lety 2018 a 2023. Zelené body reprezentuji jednotlivé stromy, ¢erna kiivka zobrazujici trend byla
odhadnuta pomoci zobecnéného aditivniho modelu (GAM), Seda obalka piedstavuje konfidenc¢ni interval.
Zaporné hodnoty byly ponechany zamérné, jelikoz odrazeji realné dopady konkurenéniho tlaku.

Fig. 4. Relationship between number of neighbouring trees (r = 2m) and relative annual growth (log(height
2023/height 2018) by height classes: <1.5 m, 1.5-3 m, 3—6 m and >6 m. The x-axis shows the number of
neighbouring trees within 2 m of each tree, the y-axis shows tree height growth between 2018 and 2023. The
green points represent individual trees, the black curve showing the trend was estimated using a generalised
additive model (GAM), and the grey ribbon shows the confidence interval. Negative values were intentionally
retained, as they reflect actual ecological impacts of competition.

162



Vliv kompetice na mortalitu

Jak ukazuje krabicovy graf na Obr 5., jedinci, jez odumfieli mezi roky 2018 az 2023, byli
v priméru pod vyssim kompeti¢nim tlakem ve srovnani s pfeziv§imi stromy. Primérna
hodnota kompeti¢niho indexu odumfielych jedinct byla 109 (SD 85,1), zatimco primérna
hodnota pro prezivsi byla 32,2 (SD 48,2). Tento rozdil poukazuje na to, Ze zvySena hustota
okolnich stromt ¢i pfitomnost mohutnéjsich jedincti v bezprostfednim okoli mtze hrat
klicovou roli timrtnosti mensich stromd.

Analyza mortality pomoci zobecnéného aditivniho modelu (GAM) ukézala silnou
interakei mezi vychozi vyskou a konkurencnim tlakem (logaritmovany Hegyiho index). Jak
je vidét na Obr. 6, jedinci nizsi nez 1 m vykazovali prudky nartst pravdépodobnosti mortality
(az 3040 %) pii stfednich az vyssich hodnotach kompeti¢niho indexu (log Hegyi index > 4).
Naproti tomu vyssi stromy (>3 m) mély pod obdobnym konkurenénim tlakem témét
nulovou mortalitu, coz naznacuje, ze vetsi jedinci jsou méné nachylni k odumfeni vlivem
kompetice.

Skupiny odumfelych a prezivsich jedincii byly srovnany i z hlediska poctu sousedi
v blizkém okoli (2 m). Z porovnani vyplynulo, Ze primérny pocet sousedti se mezi prezivsimi
a odumfelymi vyznamné lisi (p<0,001). Prezivsi méli prumérny pocet sousedt 9,78 (SD 9,94),

o

Mortality / Mortalita
=)
=

£

Vyskovy kompeticni index (log)
N

Height competition index (log) /

0 1
Mortality / Mortalita
(0 = Survived / Prezivsi, 1 = Dead / Odumfeli)

Obr. 5. Porovnani kompeti¢niho indexu mezi pfeziv§imi a odumielymi stromy. Na ose x jsou dvé skupiny
dle mortality, na ose y je hodnota Hegyiho vyskového indexu v logaritmickém méfitku. Index byl spocten na
datech z roku 2018, aby odrazel vychozi kompetici. Median indexu pro obé skupiny je vyznacen tlustou ¢arou
uprostied boxt, hranice boxu pak predstavuji rozpéti 1. a 3. kvartilu.

Fig. 5. Comparison of the height competition index between survive and dead trees. The x-axis shows two
mortality groups, the y-axis shows competition index on a logarithmic scale. The competition index was
calculated on 2018 data to reflect the baseline competition. The median for both groups is indicated by the
thick line in the middle of the boxes, and the box borders represent the range of 1st and 3rd quartiles.
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zatimco odumielé stromy mély v praiméru 20,5 sousedii (SD 15,4). Z toho plyne, Ze jedinci
v mensich skupinkach maji vy$si Sanci na preziti, pravdépodobné v disledku nizsiho
kompeti¢niho tlaku (o svétlo, vodu a ziviny) oproti jedinciim rostoucim ve skupinach.
To potvrzuje i1 rozdeleni jedinct na solitéry (zadny soused v okoli 2 m) a stromy rostouci
ve skupinach (1 a vice okolnich sousedit), kdy mortalita solitérn¢ rostoucich jedinct Cinila
pouze 1,2 %, zatimco u stromti ve skupinach dosahovala 4,1 %.

Nadzemni biomasa

V obdobi 2018-2023 doslo k vyraznému nartistu nadzemni biomasy zivych stromi. Celkova
biomasa vzrostla z 17,99 t/ha na 40,38 t/ha, tedy o vice nez dvojnasobek. Tento vyrazny narist
svédci o intenzivnim riistu stromt a jejich schopnosti tvofit velké mnozstvi nadzemni biomasy
v pomérn¢ kratkém ¢asovém horizontu.

Pfi pohledu na rozlozeni biomasy mezi niz§imi stromy do 2 m a vyssimi je ziejmé, Ze
nizsi stromy tvofi jen zlomek z celkové biomasy. V roce 2018 ¢inila biomasa stromi pod
2 m 0,128 t/ha, v roce 2023 pouze 0,028 t/ha. Prestoze biomasa stromti nad 2 m se béhem
5 let zdvojnasobila, mnozstvi akumulované biomasy u nizsich stromti naopak pokleslo. Tento
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Obr. 6. Predikovana pravdépodobnost mortality dle vyskovych tiid, vychazejici ze zobecnéného aditivniho
modelu (GAM). Graf zobrazuje 4 vyskové kategorie: <1 m, 1-2 m, 2-3 m a >3 m. Vy$si tfidy byly slouceny
do jedné kategorie >3 m z diivodu, e mortalita se u strom@ nad 3 m jiz neménila a bliZila se 0. Zluta kiivka
znazorfiuje odhad pravdépodobnosti odumfeni v zavislosti na logaritmicky transformovaném Hegyiho indexu
pro median vy3iky dané kategorie. Seda obélka piedstavuje interval £1 smérodatné chyby odhadu.

Fig. 6. Predicted mortality probability by height class, based on a generalized additive model (GAM). Each
panel represents one of four height categories: <1 m, 1-2 m, 2-3 m, and >3 m. The higher classes were merged
into one category >3 m because mortality no longer varied for trees above 3 m and was close to 0. The yellow
line shows the estimated probability of mortality across the observed range of log (Hegyi Index) for the median
tree height in each class, while the shaded ribbon indicates 1 standard error.
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pokles je pravdépodobné zptisoben odrustanim stromkd do vyssich vyskovych tiid, ale také
silnym kompeti¢nim tlakem na mensi jedince spolu se zvySenou mortalitou v této kategorii.

Mrtvé dievo

Celkovy objem leziciho mrtvého dfeva byl 208,47 m?/ha a celkova biomasa byla odhadnuta
na 39,4 t/ha, ptiCemz nejvétsi podil tvoril 4. a 5. stupeni rozkladu. Biomasa podle jednotlivych
tfid rozkladu ¢inila: 0,015 t/ha (stupen 1), 3,88 t/ha (stupeni 2), 8,90 t/ha (stupen 3), 15,90 t/ha
(stupen 4) a 10,72 t/ha (stupeni 5).

DISKUSE

Pred témér 30 lety byla lokalita zasazena intenzivni kiirovcovou gradaci, ktera zapfti¢inila
odumieni stromového patra (CERVENKA et al. 2019), a nyni se na lokalit& pfirozen& obnovuje
novy porost. Druhova skladba dievin zlstala i pfes rozsahlou disturbanci stabilni — stale
vyrazné¢ dominuje smrk ztepily se zastoupenim 97 %, mirné se zvysilo zastoupeni jefabu.
Obdobnou stabilitu druhového slozeni horskych smrcin navzdory silné disturbanci
zaznamenaly i dalsi studie z podobnych oblasti (JONASOVA & PRACH 2004, HEURICH et al.
2009, ZEPPENFELD et al. 2015, MACEK et al. 2017, CERVENKA et al. 2020). Mirny pokles
pocetnosti zivych jedinc na lokalité (o 14 jedincti/ha) je pravdépodobné dusledkem
samovolného profed’ovani, kdy se zvysuje mortalita v diisledku silné kompetice mezi jedinci
(ZEIDE 2010). Zaroven porost kontinualn€ dopliji nove dortstajici jedinci, coz je disledkem
variabilni prostorové i vyskové struktury porostu, ktera pietrvava i po 30 letech od disturbance.

Vyskova struktura se od roku 2018 do roku 2023 posunula smérem k vy$sim jedincim,
coz indikuje intenzivni ristovou fazi mladého lesa. Ta je dana dostatkem svétla, neptitomnosti
limitujiciho horniho stromového patra, pfipadné uvolnénim zivin rozkladem mrtvého dieva
a svrchnich ptdnich horizonti (MACEK et al. 2017). Tomu odpovida i vice nez dvojnasobné
navySeni nadzemni biomasy zivych stromd béhem 5 let, coz znaci vysokou schopnost
akumulace biomasy, a potazmo uhliku, v nové se formujicim lesnim porostu.

Mortalita stromt na plose (~4 % béhem 5 let) byla patrna nejvice u nizsich jedinct do
1,5 m, zatimco u vzrostlejSich stromid byla minimalni. Tento jev je ocekdvany — mensi
semenace vice podléhaji konkuren¢nimu tlaku a abiotickym vliviim (napf. sucho, mraz, snih),
coz vede k jejich odumirani. S rostouci vyskou vSak pravdépodobnost odumieni prudce klesa
(MACEK et al. 2017). Zjisténa mortalita odpovida rocni imrtnosti <1 %, coz je hodnota
dokonce srovnatelna s hodnotami stromti (DBH >7 cm) z ptirozenych dospélych horskych
smrcin (SYNEK et al. 2020). Zarovei byla mortalita vyvazovana dortistanim novych jedinci
(3,5 %), kteti dosahli vysky 0,5 m a uchycuji se ¢asto na novych, dosud neosidlenych
mistech. Tito novi jedinci nejen kompenzuji mortalitu, ale i rozsifuji vékovou strukturu porostu
a zvySuji tak jeho odolnost vic¢i budoucim disturbancim. Celkové nizkd mira mortality
a soucasné dortstani novych semenackt ukazuji na pokracujici sukcesi lesniho spolecenstva
smérem k porostu s bohatou strukturou. Zaznamenani novych jedinct vypovida i o dostupnosti
vhodnych mikrostanovist’ pro uchycovani a dostupnosti semen — tim mize byt mrtvé dievo,
které bylo na lokalit¢ nahromadéno v dusledku kirovcové gradacebéhem let se postupné
rozklada a nyni mtze tvorit vhodna stanovisté pro obnovu smrku (ZIELONKA 2006). Zaroven
porost, ktery se na lokalité formuje, je potencidlnim zdrojem semen a tim i dalSich vln obnovy
na lokalité.
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Kompetice se spolu s vyskou jedince ukézala jako jeden z klicovych faktor ovliviujici
prirtist a mortalitu stromt. Jak se ocekavalo, s rostoucim kompeti¢nim tlakem se zvysuje
pravdépodobnost odumieni, nejvyraznéji pro stromy do 1,5 m. Tato zji$téni odpovidaji dal§im
studiim, kdy byla zaznamenana vyssi mortalita mensich jedincti v mistech s vysokou hustotou
okolnich stromti (DEPRES et al. 2017). Negativni vliv ma kompetice i na piirast, opét nejvice
negativné ovliviigje jedince pod 1,5 m vysky, jejichz rist se zvySujici se kompetici témér
ustava. Diky nizké vySce maji jedinci omezeny pristup ke svétlu a dal$im zdrojim, zaroven
jsou pod tlakem okolni vegetace.

Pfi srovnani solitérné rostoucich stromu a jedincil rostoucich ve hlouceich se ukéazalo, ze
solitérné rostouci stromy dosahovaly nejen vétsiho prirtstu, ale i vétsi pravdépodobnosti
preziti. Zatimco béhem obdobi tésné po disturbanci je shlukovani obnovy na vhodnych
mikrostanoviStich bézné a pfinasi s sebou i druhotné vyhody, napi. ochranu proti drsnému
horskému klimatu, snéhu &i okusu, s postupnym odriistanim porostu se tento vztah méni. Cim
je porost starsi a jedinci vétsi, tim vyznamneé sili kompetice mezi stromy v rameci shluku, ktera
v urcitém bod¢ prevazi nad facilitaci a mezidruhovou kompetici s rostlinami bylinného patra.

Z kazdého hloucku jedinci nakonec prezije do dospélosti jen jeden ¢i dva jedinci
(WILD et al. 2014), solitérni rdst se proto stava vyhodnéjsi. Navic i stanovistni podminky se
postupné meéni a stabilizuji, tudiz negativni dopad vnéjsich vlivli se stava ptijatelnéjsi
nez silny kompeticni tlak uvniti skupinek.

ZAVER

Tato studie popisuje strukturu a vyvoj horského smrkového lesa po rozsahlé kirovcové
disturbanci. Vyskova struktura se béhem 5 let posunula smérem k vétsim jedincim,
coz ukazuje na intenzivni rustovou fazi porostu. Byl zaznamenan vice nez dvojnasobny
nardst nadzemni biomasy. Klicovymi faktory ovliviiujici pfirGist a mortalitu se ukazaly
kompetice a vyska jedince. U mensich jedinci se kompeticni tlak projevuje uplnym
zastavenim rustu a pfedevSim vyssi mortalitou. Pfestoze byl zaznamenan mirny pokles
hustoty Zivych stromi, populace je dopliovana novymi jedinci, kteti dorostli nad vysku
0,5 m a uchycuji se ¢asto na novych, dosud neosidlenych mistech. Tyto nové stromky nejen
kompenzuji mortalitu, ale i rozs§ifuji vékovou strukturu porostu a ¢ini ho tak stabilnéjsim
vuéi vlivu budoucich disturbanci. Témét 30 let po plosné kirovcové disturbanci se tak
na lokalit¢ vyviji mlady smrkovy porost s heterogenni strukturou, ktera je vertikalné
i horizontaln¢ variabilni.

Podékovani. Studie byla financovana z programu Narodni plan obnovy — Podpora obnovy pfirozenych funkci
krajiny (akce &. 115V342002020), registrovaného Spravou NP Sumava, a dale podpofena Spravou NP Bavorsky
les. Prace byla také financovana Interni grantovou agenturou CZU (projekt ¢. A 28 24-43110/1312/3111)
a projektem TA CR DivLand SS02030018. Autofi z Botanického tstavu dékuji za podporu dlouhodobého
koncepéniho rozvoje Botanického tistavu AV CR, v. v. 1. (RVO: 67985939).
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P¥iloha 1. Mapa trvalé vyzkumné plochy na hranici NP Sumava a NP Bavorsky les.
Appendix 1. Map of the permanent research plot at the border of Sumava NP and Bavarian Forest NP.
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