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Abstrakt 

Práce se zabývá analýzou a modelováním struktury a vývoje vybraných smí�ených 

lesních porost�, zejména ve zvlá�t! chrán!ných územích v oblasti Sudetské soustavy, 

p�edev�ím pak v národních parcích Krkono�, v Chrán!ných krajinných oblastech 

Broumovsko a Orlické hory, ale i v dal�ích oblastech #eské republiky. Jedná se o 

soubor 6 publikovaných prací slo�ený ze t�ech tematických okruh�: struktura lesních 

porost�, obnova lesních porost� a modelování lesních porost�. Hlavním cílem práce 

bylo zhodnocení vertikální, horizontální a druhové struktury, celkové diverzity a vývoje 

smí�ených lesních porost� v centrálních Sudetech. Díl$ím cílem práce byla analýza 

produk$ních parametr�, vliv mikroreliéfu a zv!�e na p�irozenou obnovu a zhodnocení 

odum�elého d�eva v zájmovém území. St!�ejními cílemi studie bylo vytvo�ení 

prostorov! explicitních a neexplicitních model� �í�ky koruny a �tíhlostního kvocientu 

pro smrk ztepilý (Picea abies L.) a buk lesní (Fagus sylvatica L.). Dále to byla i 

predikce vývoje smí�ených lesních porost� za pou�ití r�stových simulací, zhodnocení 

parametr� a vzájemného p�sobení struktury porost�, klimatických faktor� a p�irozené 

obnovy, a to zejména pomocí analýz rozptylu, korela$ních matic, prostorové statistiky a 

vícerozm!rných analýz. K tomuto ú$elu byla vyu�ita soustava trvalých výzkumných 

ploch, které jsou pravideln! sledované od roku 1980 a n!které byly k danému ú$elu 

zalo�eny i pozd!ji. Pomocí technologie FieldMap byly zam!�eny dendrometrické 

parametry stromového patra, p�irozené obnovy a odum�elého d�eva. Z výsledk� 

vyplývá, �e prostorové rozmíst!ní strom� v bukových porostech ve stadiu optima se 

s nadmo�skou vý�kou m!ní od pravidelného rozmíst!ní p�es náhodné a� agregované v 

ekotonu horní hranice lesa. Prostorové rozmíst!ní jedinc� p�irozené obnovy je siln! 

agregované, uspo�ádání pa�ez� je náhodné a horizontální struktura st�ed� korun je v�dy 

pravideln!ji rozmíst!na ne� paty kmen� kv�li plasticit! korun. �kody okusem 

terminálního vrcholu zv!�í jsou významným omezujícím faktorem vý�kového r�stu 

p�irozené obnovy, zejména u jedle b!lokoré (Abies alba Mill.), je�ábu pta$ího (Sorbus 

aucuparia L.) a javoru klenu (Acer pseudoplatanus L.). Ze studie vlivu mikroreliéfu na 

obnovu buku vyplývá, �e nejvy��í pr�m!rná vý�ka byla zji�t!na na �ikminách a ve 

sní�eninách, naopak nejni��í na vyvý�eninách. P�i hodnocení vlivu klimatických faktor� 

na radiální r�st strom� bylo zji�t!no, �e nízká teplota je limitujícím faktorem r�stu 

v horských a podhorských oblastech, respektive �e s klesající nadmo�skou vý�kou klesá 

pozitivní vliv teploty a naopak stoupá vliv srá�ek. V poslední �ad! prostorov! explicitní 

modely (oproti neexplicitním) dokumentují v!t�í variabilitu �í�ku koruny u smrku i 

buku a �tíhlostního kvocientu u smrku. Nejv!t�í vysv!tlující prom!nou pro jednotlivé 

modely po vý$etní tlou�%ce byla horní porostní vý�ka. 

Klíèová slova: struktura lesního ekosystému, dynamika lesních porost�, Sudetská 

soustava, r�stové simulace, p�irozená obnova, buk lesní, smrk ztepilý  



Abstract 

The thesis deals with analysis and modeling of the structure and development of 

selected mixed forests in protected areas of the Sudeten system, especially in the Giant 

Mountains national parks, Protected Landscape Area Broumovsko and Orlické 

Mountains, but also in other areas of the Czech Republic. This study is composed of a 

set of six published manuscripts that are covering three thematic ranges: structure of 

forest stands, regeneration of forest stands and forest modeling. The main objective of 

this work was to evaluate a vertical, horizontal and species structure, total diversity and 

development of mixed forest stands in central Sudetes. The partial aim was to analyse 

production parameters of forest stands, effect of microrelief and game on natural 

regeneration and assessment of dead wood in the area of interest. Further, the objective 

of the study was to develop explicit and non-explicit crown width and slenderness 

quotient models for Norway spruce (Picea abies L.) and European beech (Fagus 

sylvatica L.) and to predict the development of mixed forest ecosystem using growth 

simulations and to evaluate parameters and interactions among stand structure, climatic 

factors and natural regeneration, using especially analysis of variance, correlation 

matrix, spatial statistic and multivariate analysis. For this purpose a system of 

permanent research plots was used, which are regularly monitored since 1980 or were 

newly established. Using mapping technology FieldMap, selected parameters were 

measured for tree layer, natural regeneration individuals and dead wood. The results 

showed that the spatial distribution of beech stands in optimum stadium changes with 

the altitude from the regular pattern through random to aggregated spatial pattern of 

beech forests near the timberline. The spatial distribution of natural regeneration is 

highly aggregated, distribution of stumps is random and horizontal structure of the 

centroids of the crowns is always more regularly distributed than stems due to crown 

plasticity. Browsing damage of the leading shoot by game is an important limiting 

factor for height growth of natural regeneration, especially for silver fir (Abies alba 

Mill.), rowan (Sorbus aucuparia L.) and sycamore maple (Acer pseudoplatanus L.). 

The study of the influence of microrelief on the growth of beech regeneration showed 

that the highest average height was found on slope and pits, while the lowest on the 

mounds. From the effect of climatic factors on the radial growth of trees, it was found 

that temperature is a limiting factor for growth in mountain areas, respectively that 

positive effect of temperature decreases with decreasing altitude and conversely the 

influence of precipitation increases. Finally, spatially explicit models (as opposed to 

non-explicit) described a larger part of the crown width variations for spruce and beech 

and of the slenderness quotient for spruce. The largest contribution to the models after 

breast diameter was dominant height. 

Keywords: structure of forest ecosystem, forest dynamics, Sudetes, growth 

simulations, natural regeneration, European beech, Norway spruce  
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1. Úvod 

V oblasti Sudetské soustavy se dizerta�ní práce soust�edila na nejvysp%lej�í 

a nejslo�it%j�í ekosystémy jaké zde mohou vzniknout a trvale se samovoln% !i p�írod# 

blízkým managementem udr�et. V p�irozeném !i v p�írod# blízkém lese se v�ak 

jednotlivé slo�ky podle vnit�ních zákonitostí p�izp�sobují prost�edí, v u��ích nebo 

�ir�ích !asových úsecích se kvalitativn# i kvantitativn# m#ní, vznikají, rostou, vyvíjejí 

se a zanikají (PR%�A 1985). Vlivem p�irozené selekce zde probíhá r�stová, ekologická a 

cenotická diferenciace, která se p�i povrchním pohledu zdá být náhodná, ale p�i 

podrobném studiu jedinc� jako slo�ek celku lze zjistit, �e probíhá v rámci zákonitostí 

nep�etr�itého vývoje (KORPE& 1989). Jde o integrovaný cyklický vývoj, v jeho� rámci 

lze rozli�it �adu vzájemn# propojených proces�. Jejich relativní vyrovnanost je p�í!inou 

toho, �e p�irozený les m��e existovat i na velmi chudých p�dách. 

P�írod# blízké lesy jsou vhodným modelovým objektem pro výzkum ekologické 

samostatnosti a vyrovnanosti. P�irozená lesní spole!enstva mají toti� jako ucelený 

komplex �ivých organism� na nejvy��í hierarchické úrovni otev�ených systém� 

výraznou tendenci k homeostazi (ZLATNÍK 1970; JENÍK 1979; PR%�A 1985; KORPE& 

1989; MAYER 1992; VACEK, SIMON, REME� et al. 2007; VACEK, KREJ'Í et al. 2009; 

VACEK, VACEK, SCHWARZ et al. 2009). Ta pom#rn# pohotov# reaguje na ru�ivé vlivy 

prost�edí vytvo�ením specifické konstelace podmínek, znak� a slo�ek, které jsou 

zárukou dal�í existence p�írodního !i p�írod# blízkého lesa, kontinuáln# navazujícího na 

sou!asný stav ekosystém� (VACEK, MOUCHA et al. 2012). V na�ich podmínkách se 

jedná p�edev�ím o národní p�írodní rezervace (NPR), p�írodní rezervace (PR), I. zóny 

národních park� (NP) a chrán#ných krajinných oblastí (CHKO). Zejména pak p�vodní a 

p�irozené lesy se v dynamické rovnováze udr�ují svým druhovým slo�ením, specifickou 

prostorovou a v#kovou strukturou (JENÍK 1980).  

Rozhodování o zp�sobech diferencované pé!e ve studovaných zvlá�t# chrán#ných 

územích (národní parky Krkono�, CHKO Broumovsko a CHKO Orlické hory) na 

ekologických základech je pro zaji�t#ní jejich ekologické stability a biodiverzity úkolem 

velmi slo�itým. K této podpo�e rozhodovacího a plánovacího procesu mohou slou�it 

r�stové modely, pomocí kterých lze nalézt optimální �e�ení managementu. Musí v�ak 

v�dy vycházet z podrobného studia a zhodnocení konkrétních stanovi�tních a porostních 

pom#r�, a to zejména struktury a vývoje porost� na modelových plochách p�írodních a 

p�írod# blízkých les�, k !emu� m��e p�isp#t i tato práce. 
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2. Aktuálnost øe�ení a cíle práce 

�e�ení problematiky výzkumu p�irozené obnovy, struktury, vývoje a modelování 

lesních porost� Sudetské soustavy, jako teoretických p�edpoklad� p!stování a 

obhospoda�ování horských les�, je velmi aktuální p�edev�ím z t!chto t�í hledisek: 

1. Zájmové území (národní parky Krkono�, CHKO Broumovsko a CHKO Orlické 

hory) je vhodným modelovým územím pro výzkum ekologické stability a diverzity 

lesních ekosystém� i ov!�ení mo�ností trvale udr�itelných postup� obhospoda�ování 

"i p�írod! blízké pé"e o lesní ekosystémy. 

2. Zájmové území nále�í ke zna"n! imisn! zasa�eným územím ve st�ední Evrop! a 

Krkono�e jako sou"ást �"erného trojúhelníku� podle údaj� IUCN pat�í k 

nejohro�en!j�ím národním park�m sv!ta v d�sledku dlouhodobého p�sobení imisí. 

3. V #R je více jak "tvrtina les� sou"ástí národních park�, chrán!ných krajinných 

oblastí a vybraných zvlá�t! chrán!ných území, které mají obdobné ekologické a 

managementové problémy jako národní parky Krkono�, CHKO Broumovsko a 

CHKO Orlické hory. 

�iroké spektrum studované problematiky struktury a vývoje lesních ekosystém� 

v zájmovém území bylo rozd!leno do t�ech tematických okruh�: p�irozená obnova 

lesních porost�, struktura lesních porost� a modelování lesních porost�, které na sebe 

s ur"itým p�ekryvem navazují. Podrobn!ji jsou rozebrány v souboru 6 publikovaných 

prací. 

Hlavním cílem diserta"ní práce na téma �Analýza a modelování struktury a vývoje 

smí�ených porost� v oblasti Sudetské soustavy� bylo zhodnocení vertikální, 

horizontální a druhové struktury, celkové diverzity a vývoje smí�ených lesních porost� 

v Sudetské soustav!, p�edev�ím v CHKO Orlické hory, CHKO Broumovsko a v 

národních parcích Krkono�. Tento st!�ejní cíl v"etn! predikce vývoje t!chto porost� byl 

realizován za pou�ití simulátoru biodynamiky lesa SIBYLA i dal�ích r�stových model�. 

Pro vytvo�ení prostorov! explicitních a neexplicitních model� �í�ky koruny a 

�tíhlostního kvocientu pro hlavní d�eviny smrk ztepilý (Picea abies L.) a buk lesní 

(Fagus sylvatica L.), jako dal�ího hlavního cíle, byl vyu�it rozsáhlý systém trvalých 

výzkumných ploch, mimo jiné situovaných té� v Národním parku �umava, CHKO 

Jizerské hory, CHKO Jeseníky, CHKO Lu�ické hory, CHKO !eský kras a CHKO 

K�ivoklátsko. Díl�ími cíli p�itom bylo zhodnocení produk�ních parametr� porost�, 
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odum�elého d�eva v�etn� stup�� rozkladu a p�irozené obnovy zahrnující vliv �kod zv��í, 

horní etá�e a mikroreliéfu na r�st ve zkoumaných územích spole�n� s ekologickými 

nároky hlavních d�evin. Z hlediska vlivu klimatických faktor� byl zkoumán vliv srá�ek 

a teplot na radiální r�st. Následným cílem bylo zhodnocení interakcí mezi strukturou 

porost�, produkcí, klimatickými a stanovi�tními parametry a p�irozenou obnovou.  

Cíle práce úzce souvisí s �e�ením 9 koncep�ních otázek za�azených v jednotlivých 

okruzích: 

Obnova lesních porost� 

1. Jaký je vliv zv��e na p�irozenou obnovu z hlediska druhové diverzity, 

po�etnosti a vertikální struktury ve smí�ených porostech s akcentem na jedli 

b�lokorou (Abies alba Mill.), smrk ztepilý a buk lesní? 

2. Jaký je vztah struktury (zejména zápoje a prostorového rozmíst�ní strom� 

horní etá�e) a parametr� p�irozené obnovy? 

3. Má mikroreliéf vliv na pr�m�rnou vý�ku p�irozené obnovy v porostech 

s dominancí buku lesního? 

Struktura lesních porost� 

4. Jaký je vliv nadmo�ské vý�ky a stanovi�t� na prostorové rozmíst�ní strom� v 

autochtonních porostech s dominantním bukem lesním, a to v�etn� vlivu na 

horizontální strukturu odum�elého d�eva a dynamiku vývoje t�chto porost�? 

5. Jaká je efektivnost vyu�ití korunového prostoru korunami buku lesního a jaký 

je vliv stanovi�tních parametr� na plasticitu korun? 

6. Jaká je kvantita a kvalita produkce porost� s dominantní ol�í lepkavou (Alnus 

glutinosa L.) zalo�ených na bývalých zem�d�lských p�dách? 

7. Jaký vliv mají m�sí�ní úhrny srá�ek a pr�m�rné m�sí�ní teploty na radiální 

r�st studovaných d�evin? 

Modelování lesních porost� 

8. Jsou prostorov� explicitní a neexplicitní modely vhodné pro modelování �í�ky 

koruny a �tíhlostního kvocientu pro hlavní d�eviny smrk ztepilý a buk lesní? 

9. Jaké jsou nejd�le�it�j�í vysv�tlující prom�nné v r�stových explicitních a 

neexplicitních modelech pro smrk ztepilý a buk lesní? 
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3. Rozbor problematiky 

3.1. Struktura lesních porost� 

Struktura lesních ekosystém� je �asto popisovaná souborem obecných 

charakteristik, zahrnujících funk�ní, druhovou a prostorovou slo�ku (NOSS 1990; 

FRANKLIN 1988). Skladba je popsána p!ítomností d!evin nebo v relativních ukazatelích, 

vyjad!ujících druhovou diverzitu. Funk�ní struktura se vyzna�uje výskytem a typem 

proces� v rámci ekosystému, nap!. kolob"hem �ivin a vody i produkcí. Prostorová 

struktura je daná vzájemným uspo!ádáním jednotlivých slo�ek v ekosystému 

(MCELHINNY et al. 2005). Struktura zahrnuje jak vnit!ní uspo!ádání jednotlivých 

objekt�, jako jsou stromy, pa!ezy a klády r�zných velikostí a rozkladu, tak vn"j�í 

prostorové uspo!ádání t"chto struktur, jako je nap!íklad stromové patro a jeho rozlo�ení 

(FRANKLIN et al. 2002). 

Struktura porostu významn" ovliv#uje konkuren�ní vztahy mezi jedinci v porostu a 

zárove# výrazn" ovliv#uje jejich variabilitu, r�st, p!irozenou obnovu �i mortalitu 

(PRETZSCH 1997; NEWTON, JOLLIFFE 1998). Analýza struktury se v lesnictví obecn" 

pou�ívá k posouzení stavu p!irozenosti porostu a jeho autoregulace z hlediska p!irozené 

obnovy (PR$�A 1985; KORPE% 1995; FRANKLIN et al. 2002; CRECENTE-CAMPO et al. 

2009; VACEK, VACEK, SCHWARZ et al. 2009, 2010) a pro tvorbu p!írod" blízkého 

managementu lesních ekosystém� (KORPE% 1991; POMMERENING 2002; VACEK, SIMON, 

REME� et al. 2007). Studuje se v lesních porostech u souboru v�ech d!evin dohromady 

nebo u jednotlivých druh� d!evin odd"len". P!iná�í podklady pro posouzení vyvá�enosti 

lesa v jednotlivých v"kových t!ídách a ukazuje na mo�nosti p!irozené obnovy. Struktura 

porostu je dána jeho p�vodem (vegetativním, generativním), druhovým slo�ením, 

v"kovým �len"ním, prostorovým uspo!ádáním a genetickou skladbou, resp. proveniencí 

(VACEK, VACEK, SCHWARZ et al. 2010). 

 

3.1.1. Druhová struktura porostu 

Druhová struktura porostu je vý�et druh� d!evin a jejich zastoupení v porostu. 

Druhová skladba spole�n" s celkovou strukturou tvo!í hlavní slo�ky porost�, které 

vzájemn" ovliv#ují funkci lesních ekosystém� (CROW et al. 2002). Druhové slo�ení 

ovliv#uje mikrostanovi�t", biotop a cyklus �ivin v ekosystému (CARVALHO 2011). Je 

ovliv#ováno !adou faktor�, jako jsou sv"telné podmínky (KUNSTLER et al. 2005; ISHII, 
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ASANO 2010), teplota (LINDNER et al. 2010; WAGNER et al. 2010), vlhkost (ARRIETA, 

SUAREZ 2005), topografie (POLENO, VACEK et al. 2009; VACEK et al. 2015b), p�dní 

podmínky (KOZLOWSKI 2002; POLENO, VACEK et al. 2009), vegeta!ní pokryv 

(ULBRICHOVÁ et al. 2006; BÍLEK et al. 2014), �kody zv��í (AMMER 1996; VACEK et al. 

2014a, 2014b) nebo konkurence mezi jednotlivými d�evinami (CAVARD et al. 2011).  

Porosty se d�lí na jehli!naté a listnaté a porosty smí�ené nebo nesmí�ené. 

Zastoupení d�evin v druhové skladb� se stanoví jako plo�ný podíl jednotlivých d�evin 

v porostu. Hlavní d�eviny mají zastoupení v�t�í ne� 30 %, p�imí�ené 10�30 % a 

vtrou�ené do 10 % (POLENO, VACEK et al. 2007a). Ve smí�eném porostu mohou být 

jednotlivé d#eviny r�zn� rozmíst�né. Forma mí�ení m��e být jednotlivá, #adová, pásová, 

hlou!kovitá, skupinová, ostr�vkovitá nebo plo�ná (KORPE$ 1991). Druhová struktura je 

posuzována ze t#í úrovní: druhová bohatost, druhová vyrovnanost a druhová 

heterogenita (FABRIKA 2005). Druhová bohatost vyjad#uje po!et druh� v daném porostu 

(MARFALEF 1958; MENHINICK 1964). Druhová vyrovnanost vyjad#uje relativní 

zastoupení jednotlivých druh� v porostu, nejvy��ích hodnot dosahuje p#i rovnom�rném 

relativním zastoupení v�ech druh� (HILL 1973; PIELOU 1975). Druhová r�znorodost 

zahrnuje jak druhovou bohatost, tak i vyrovnanost (SHANNON 1948; SIMPSON 1949).  

 

3.1.2. Vìková struktura porostu 

V�ková skladba porostu je charakterizována v�kovým �len�ním, resp. rozdíly v�ku 

strom� jednoho nebo více druh� d�evin, které tvo�í porost. Vyjad�uje se ve v�kových 

stupních nebo t�ídách a její zm�ny poskytují d�le�ité informace pro �ízení vývoje 

porostu (KORPE! et al. 1991). Nejzákladn�j�ím typem �len�ní podle v�ku se porosty d�lí 

na stejnov�ké a r�znov�ké. V�ková skladba je i d�le�itou popula�ní charakteristikou, 

která ovliv"uje jak �ivotnost, tak i mortalitu, pop�. délku vývojového cyklu �i �ivota 

porostu (PR#�A 1985; VACEK, SIMON, REME� et al. 2007). Ve stabilní v�kové struktu�e 

r�znov�kého p�írodního lesa po�etn� p�eva�ují jedinci v nejmlad�ích v�kových 

stupních, v opa�ném p�ípad� to znamená, �e populace je na ústupu (PR#�A 1985). 

V d�sledku v�kových rozdíl�, r�stových schopností jednotlivých strom� a druh� d�evin 

dochází v pr�b�hu r�stu porostu k vý�kové a tlou�$kové diferenciaci struktury 

(FÜLDNER 1995). Podle v�ku porostu a jeho vzhledu, který s v�kem souvisí, se proto 

rozli�ují r�stové a vývojové fáze lesa (POLENO, VACEK et al. 2007a). Tlou�$kové a 

vý�kové rozd�lení také závisí na jednotlivých vývojových stadiích a disturban�ních 
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procesech (KRÁL et al. 2010). K velké variabilit! v!kové struktury dochází zejména v 

p�írodních lesích s dominancí dlouhov!kých stín tolerantních druh� (TROTSIUK et al. 

2012), opakem jsou stejnov!ké monokultury. 

 

3.1.3. Prostorová struktura porostu 

Prostorová struktura porostu je posuzovaná ve sm!ru horizontálním a vertikálním. 

Z hlediska horizontální struktury se sleduje hustota porostu, zakmen!ní a zápoj (stupe$ 

zápoje, plocha korunových projekcí), kde�to z hlediska vertikální struktury je to tvorba 

jednoho nebo více porostních pater a v jejich rámci porostních vrstev (VACEK 1982; 

VACEK, VACEK, SCHWARZ et al. 2010). SCHÜTZ (2002) navíc rozli�uje mezi 

nepravidelností uvnit� korunové vrtsvy, plnou vertikální rozr#zn�ností na úrovni 

porostu (výb�rnou strukturou) a horizontální rozr#zn�ností (mozaikovitostí). V tomto 

ohledu m#�e vhodný management lesních porost# p�isp�t ke zvý�ení diverzifikace ve 

v�ech zmín�ných úrovních (POLENO, VACEK et al. 2007b; VACEK et al. 2015e). Na 

horizontální rozmíst�ní strom# má p�evá�n� v�t�í vliv zp#sob a postup vzniku porostu, 

ne� zp#sob redukce po%tu strom# p�irozeným vylu%ováním a cílev�domým zásahem 

lesního hospodá�e (PR&�A 2001; POLENO, VACEK et al. 2007b). V minulosti se ke studiu 

horizontální struktury porost# pou�ívaly distribu%ní indexy zalo�ené na frekvenci 

strom# v jednotlivých kvadrantech (DAVID, MOORE 1954). Dlouhodob� jsou p�i studiu 

horizontální struktury %asto pou�ívané distribu%ní indexy zalo�ené na vzdálenosti 

jednotlivých strom# k jejich nejbli��ímu sousedovi (CLARK, EVANS 1954). Relativn� 

hojn� jsou té� vyu�ívány distribu%ní indexy zalo�ené na vzdálenosti mezi náhodn� 

vybraným bodem a aktuálními pozicemi strom# (HOPKINS, SKELLAM 1954; PIELOU 

1959; MOUNTFORD 1961). V mnohých pracích jsou ke studiu horizontální struktury 

porost# vyu�ívány i distribu%ní indexy zalo�ené na úhlech mezi nejbli��ími sousedními 

stromy (ASSUNÇÃO 1994). Nov�j�í p�ístupy nehodnotí prostorové rozmíst�ní strom# 

v porostu pouze pomocí index#, ale p�edev�ím prostorovou statistikou pomocí 

distribu%ních funkcí, které vyjad�ují horizontální strukturu pr#b��n� (RIPLEY 1977; 

PENTTINEN et al. 1992).  

Na vertikální strukturu porostu má nejv�t�í vliv v�k strom#, dále pak r#zná r#stová 

rychlost jednotlivých druh# strom# a jejich cenotické vztahy na daném stanovi�ti 

(PR&�A 1985). Podle toho stromy zaujímají trvalé nebo do%asné postavení v porostních 

vrstvách. Zvolenými p�stebními postupy lze vertikální strukturu také podstatn� ovlivnit 
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(PR��A 2001). Úrov!ovými probírkami lze nap�íklad diverzifikovat postavení strom� 

v rámci korunové vrstvy, zatímco výrazn�j�í vertikální rozr�zn�nost trvalého charakteru 

lze na vhodných stanovi�tích dosáhnout uplat!ováním výb�rných princip� 

v maloplo�ném podrostním hospodá�ství %i výb�rným hospodá�ským zp�sobem 

(KORPE& et al. 1981). Relativním hodnocením vertikální struktury oproti horizontální se 

ji� tolik prací nezabývá (PRETZSCH 2006). 

 

3.2. Vývoj lesních porost� 

3.2.1. Obecné zákonitosti vývoje lesù 

Vývoj lesa lze charakterizovat strukturou a strukturálními zm�nami v pr�b�hu %asu, 

které zahrnují jejích chování v souvislosti s odezvou na antropogenní vlivy a p�írodní 

disturbance (PRETZSCH 2009). Dynamika lesních porost� je chápána jako mozaika 

stromových kohort, procházejících vývojovým cyklem od regenerace porostu a 

zdárného odr�stání p�es dor�stání, dosp�lost, stárnutí a rozpad a zp�t k obnov� porostu 

(LEIBUNDGUT 1993). P�írodní stav lesa poskytuje znalost spontánních vývojových 

proces�, av�ak v�t�ina les� byla kv�li lidské %innosti zna%n� pozm�n�na. Pochopení 

dynamiky lesních ekosystém� v p�írodních podmínkách bez zásahu %lov�ka má tudí� 

zásadní význam pro p�írod� blízké obhospoda�ování les� v Evrop� (KORPE& 1995; 

POLENO, VACEK et al. 2007b; TROTSIUK 2012). 

V pr�b�hu fylogenetického vývoje se lesy vyvinuly v relativn� ekologicky stabilní 

a druhov� bohaté ekosystémy, jejich� prostorová, v�ková a genetická skladba spolu s 

druhovým slo�ením závisí na atributech biotických a abiotických slo�ek prost�edí. 

Procesy vzniku a disturbance %ásti p�írodních lesních ekosystém� jsou v pr�b�hu 

malého vývojového cyklu lesa dány základními d�evinami. Vlastnosti t�chto d�evin jsou 

d�le�itou pom�ckou k pochopení dynamiky p�írodních les�. Sou%asn� to v�ak jsou i 

kritéria k ur%ení úlohy, kterou jednotlivé d�eviny mají v hospodá�ském lese (POLENO 

1993, 1994). Mezi nejd�le�it�j�í st�edoevropské klimaxové d�eviny se �adí buk, jedle a 

smrk. 

St�ídání jednotlivých vývojových stadií a fází v rámci vývojového cyklu p�írodního 

lesa p�edstavuje r�znou míru a dynamiku vyu�ívání jeho produk%ního a r�stového 

prostoru. Tento proces následn� vede k výrazné zm�n� jak vertikální, tak i horizontální 

struktury v pr�b�hu vývojového cyklu (GRATZER et al. 2004; PRETZSCH 2009). Toto 

pojetí %asové a prostorové dynamiky lesních ekosystém� tvo�í základní rámec pro 
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p�írodní lesy mírného pásma (VEBLEN 1992; KORPE! 1995). Mimo textury t"chto les# je 

velmi d#le�ité poznat produk$ní vyu�ití jejich r#stového prostoru korunami strom# 

daných d�evin z hlediska stavu a vývoje biomasy. Z tohoto aspektu p�írodní lesy 

v podstat" neovlivn"né antropogenní $inností p�edstavují jedine$né objekty pro výzkum 

p�írodních zákonitostí a proces#, probíhajících v t"chto cenných ekosystémech (KORPE! 

1995; BRANG 2005; VACEK et al. 2010).  

Pojetí p�írod" blízkého obhospoda�ování musí vycházet z ekologicky podlo�ených 

a dostate$n" ov"�ených poznatk# o struktu�e a vývoji p�írod" blízkých les#. Sledování 

strukturální a druhové diverzity porost# je toti� klí$ovým p�edpokladem pro pochopení 

a management lesních ekosystém# v obdobných stanovi�tních a porostních podmínkách 

prost�edí, tj. p�i tvorb" funk$n" integrovaných les# (SANIGA, SCHÜTZ 2002; MOTZ, 

STERBA, POMMERENING 2010). Cílem t"chto koncepcí jsou strukturované, vitální a 

stabilní lesní porosty plnící produk$ní, ekologické a environmentální funkce lesa. 

 

3.2.2. Velkoplo�ný vývoj lesa 

Velkoplo�ný vývoj lesa je spojen s katastrofickým rozpadem lesa na velkých 

plochách. Ten je v p�írodních podmínkách zp�sobem nap�. velkými smr�t�mi, po�áry 

nebo p�emno�ením n�kterých herbivor� (MCCARTHY 2001; WU et al. 2003; 

ANGELSTAM, KUULUVAINEN 2004). Velkoplo�ný vývoje lesa lze rozd�lit na regenera!ní 

sukcesi, cyklickou sukcesi a nejroz�í�en�ji pou�ívanou koncepci �Patch� dynamiky 

(VAN DER MAAREL 1996). Tyto zm�ny jsou z dlouhodobého hlediska cyklické, av�ak 

nemusí být zákonit� pravidelné (GLON"ÁK 2009).  

Regenera�ní sukcese p�i porovnání s ostatními typy probíhá na nejv�t�í plo�e a 

trvání klimaxového stádia je mnohem del�í p�i porovnání s �asem pot�ebným na obnovu 

lesa. Svou definicí je úzce spjata s koncepcí velkého vývojového cyklu. Cyklická 

sukcese je dal�ím p�ípadem velkoplo�né dynamiky lesa. Rozdíl oproti regenera�ní 

dynamice je zejména prostorový, týkající se men�ích území. Aby se jednalo o cyklickou 

sukcesi (zám�nu spole�enstva), musí dojít k výrazné strukturální a floristické rozdílnosti 

(GLON"ÁK 2009). Cyklus zahrnuje vzájemné st�ídání malého po�tu spole�enstev 

v pr�b�hu �asu, p�i n�m� se m�ní kvantitativní zastoupení, rozmíst�ní a v�ková 

struktura p�ítomných populací (MORIN 1999). Typickým znakem je krátké trvání 

klimaxového stádia (GLON"ÁK 2009). 

"Patch" dynamika se týká se ploch 10 a� 100krát v�t�ích ne� je obvyklá plocha 

porostní mezery (#Gap" dynamiky), co� m��e odpovídat p�ibli�n� 0,1 a� 1 ha (Obr. 1, 
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2) � (GLON ÁK! 2009).! P"íklad! velikosti! prvku! 2! 900! m2
 uvád#jí! QINGHONG, 

HYTTEBORN (1991). MCCARTHY (2001)! tvrdí,! �e!o! �Patch�!dynamiku! se! jedná! ji�!p"i!

otev"ení! zápoje! p"i! mezerách! v#t�ích! ne�! 200! m2
. Exogenní! disturbance! vyvolávají!

mortalitu! les$! ve! velkém! m#"ítku,! co�! vytvá"í! tzv.! �Patches�.! V! p"írodních! lesích!

dochází!k!vytvá"ení!typické!�Patch�!mozaiky!(Obr.!1).!Procesy!v!rámci!�Patches�!jsou!

kombinací! sukcese! a! vývojových! stadií! s! postupnými! zm#nami! v! pr$b#hu! %asu.! S!

%asem,! ú%inky disturbance v jednotlivých! �Patches�! stále! více! a! více! zp$sobují!

podobnost! s! celkovou!matricí! lesa! (LEWIS, LINDGREN 2000).!Z! %asového!hlediska!má!

také!v#t�inou!krat�í!pr$b#h!ne�!regenera%ní!a!cyklická!sukcese,!av�ak!del�í! trvaní!ne�!

�Gap�!dynamika.! 

 

 Obr. 1:! Znázorn#ní! m#"ítka! �Patch�!

dynamiky! sahající! od!0,1!ha! a�!po!n#kolik!

ha (upraveno podle WU et al. 2003). 

 

 

Obr. 2:! Koncept! �Gap�! dynamiky! dle!

r$stového!modelu!ForClim!(upraveno!podle!

BUGMANN 1994; FISCHLIN et al. 1995).  

3.2.3. Vývojové cykly lesa  

Lesy jako! dynamické! systémy! prod#lávají! cyklické! zm#ny,! které! se! nazývají!

vývojovými!cykly! lesa.!Existuje!velké!mno�ství!vývojových!klasifikací,!vycházejících!

ze skladby! porostu,! r$stových! fází! a! struktury! porostu! nebo! jeho! fyziognomických!

vlastností! (O�HARA 1996). Mezi! tyto! základní! koncepty! pat"í! velký! a!malý! vývojový!

cyklus!podle!práce!KORPE�!(1995), vývojový!model!podle!OLIVER, LARSON (1996) nebo 

dle ANGELSTAM, KUULUVAINEN (2004). 
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Pro systémové hodnocení zm�n d�evinného porostu p�írodního lesa má zásadní 

význam existence dvou vývojových cykl! lesa (Obr. 3; KORPE" 1989). Prvním je velký 

vývojový cyklus lesa charakterizovaný sekundární sukcesí, která probíhá na rozsáhlé 

plo�e �ádov� v hektarech (velkoplo�ný vývoj lesa) a v  #asovém rozp�tí desetiletí. 

Druhý, malý vývojový cyklus lesa probíhá v rámci klimaxu na malých plochách 

(maloplo�ný vývoj lesa) a v #asových periodách staletí (KORPE" 1993; POLENO, VACEK 

et al. 2007a). 

 

 

Obr. 3: Formy dynamiky p�írodních smr#in (A) v boreální tajgové zón� (velký vývojový 

cyklus) a (B) v horských ekosystémech smrkového vegeta#ního stupn� (malý vývojový 

cyklus) s trvalou existencí typu lesa záv�re#ného (upraveno podle SCHMIDT-VOGT 

1985; VACEK, SIMON, REME� et al. 2007). 

 

Velký vývojový cyklus lesa za#íná na lesní p�d� zbavené souvislého lesního 

porostu po jeho katastrofickém rozpadu následkem rozsáhlých disturbancí (BARNES et 

al. 1998), zejména pak v�trnými kalamitami, imisemi, p�emno�ením herbivor� #i 

po�áry (PICKETT, WHITE 2013). Prolíná se s velkoplo�nými koncepty vývoje lesa, 

respektive s regenera#ní sukcesí, cyklickou sukcesí a �Patch� dynamikou. Sekundární 

sukcese zde za#íná postupným �í�ením sv�tlomilných pionýrských d�evin (topol�, 

je�áb�, b�íz, ol�í, borovice a vrb) a dochází k formování stadia p�ípravného lesa. Tyto 

d�eviny m�ní postupn� prost�edí natolik, �e v prob�hu #asu získává op�t charakter lesa 
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(KORPE� 1989). V zástinu se po !ase uchycují stinn�j�í dlouhov�ké d#eviny (jedle, buk, 

smrk a javor), které postupn� nahrazují pionýrské d#eviny (PICKETT, WHITE 2013). 

Vývoj pak p#echází do stadia lesa p#echodného, slo�eného z více etá�ové kombinace 

klimaxových a pionýrských d#evin. Pionýrské d#eviny s krat�í �ivotností a rychlým 

r�stem jsou ve stadiu lesa p#echodného nahrazovány dlouhov�kými klimaxovými 

d#evinami (KORPE� 1989). Takto probíhající vývojový proces je zpravidla pomalý, 

trvající a� n�kolik století (MATUSZKIEWICZ et al. 2013). P#irozeným vývojem tak 

postupn� vzniká les záv�re!ný (klimaxový). V tomto stadiu dominují stinné d#eviny, 

které citliv� odrá�í dané stanovi�tní podmínky prost#edí. Tímto posledním stadiem se 

velký vývojový cyklus lesa uzavírá (KORPE� 1989). 

Stadium klimaxového lesa m��e teoreticky trvat bez �asového omezení. To v�ak 

v �ádném p#ípad� neznamená jeho nem�nnost, proto�e i v rámci klimaxu dochází 

k cyklickému st#ídání t#í vývojových stadií a !etných fází v jejich rámci. Zpravidla 

maloplo�ná sm�na vývojových stadií a fází na ur!ité plo�e vytvá#í tzv. malý vývojový 

cyklus p#írodního lesa (cf. KORPE� 1995), který lze p#irovnat k �Gap� a �Kohort� 

dynamice. Jednotlivá vývojová stadia p#írodního lesa se v rámci malého vývojového 

cyklu z#eteln� odli�ují svými strukturními vlastnostmi (PR%�A 1985; JAWORSKI, 

KO&ODZIEJ 2002). Jednotlivá vývojová stadia p#írodního lesa v rámci malého 

vývojového cyklu jsou: stadium rozpadu, dor�stání a optima (KORPE� 1982). 

Na po!átku nové generace lesa dochází postupn" k rozvol'ování porostu a 

prosv"tlení zápoje mate�ského porostu zp�sobené odumíráním jednotlivých strom� 

nebo p�sobením vn"j�ího disturban!ního !initele (JAWORSKI, KARCZMARSKI 1995). Se 

vznikem mezer v zápoji dochází ke zm"n" mikrostanovi�tních podmínek, a to 

p�edev�ím ke zvý�ení osv"tlení a srá�ek. Semená!ky stinných d�evin reagují na 

uvoln"ní prostoru zvý�eným r�stem (JAWORSKI 2000). Postupn" vytvá�ejí agregované 

skupiny obnovy v mezerách zápoje vytvo�ených po odum�elých stromech (ZEIBIG et al. 

2005; SZWAGRZY, SZEWCZYK 2008; KUCBEL et al. 2010). S rostoucím v"kem se 

rozmíst"ní strom� v porostu stává pravideln"j�í (ZAHRADNÍK et al. 2010; RUGANI et al. 

2013). P�ímá konkurence mezi sousedy v husté skupin" strom� vede k jejich 

pravidelnému rozmíst"ní (WOLF 2005). Protich�dnými silami vedoucími spí�e ke 

shlukování je práv" mozaika mikrostanovi�* a vytvá�ení sv"tlin p�i p�echodu od jedné 

generace lesa k druhé (VACEK et al. 2015e). Rychlost rozpadu a velikost mezer pak do 

zna!né míry rozhoduje o druhové skladb" a struktu�e budoucí generace lesa (PR%�A 
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1985; KUCBEL et al. 2010). P�i maloplo�ném a �astém naru�ení korunového zápoje 

dochází ke zna�né vertikální i horizontální rozr!zn�nosti porost!.  

Po fázi obnovy následuje stadium dor!stání, ve kterém stromy p�evá�n" mladých 

generací intenzivn� uplat#ují své r!stové schopnosti. Postupn� dochází ke sni�ování 

objemu odum�elého d�eva, který je v tomto stadiu nejvy��í (SANIGA, SCHÜTZ 2001; 

�AMONIL, VR�KA 2007). Výrazn! klesá i celkový po"et jedinc# p�irozenou autoredukcí, 

naopak porostní zásoba a objemový p�ír#st se rychle zvy�ují (JAWORSKI, KO%ODZIEJ 

2002). P�eva�ují zde stromy spodní a st�ední etá�e a dochází k vytvá�ení stup&ovitého 

a� vertikálního zápoje s vysokou vitalitou strom#. Men�í sv�tliny a porostní mezery, 

vzniklé v porostním zápoji po postupném odumírání zbytku strom# z p�edcházejícího 

cyklu, se rychle zapojují. V tomto stadiu se struktura porost# podobá lesu výb�rnému 

(PODLASKI 2006). Porosty mají nejv�t�í vý�kovou, tlou�'kovou a prostorovou 

diferenciaci (KORPE* et al. 1991; KORPE*, SANIGA 1993).  

Podstatn� del�í doba trvání �ivotnosti strom# ne� trvání jejich vý�kového r#stu 

vede k tomu, �e p#vodn� vý�kov� siln� diferencované porosty ve stadia dor#stání se i 

p�es zna�nou r�znov!kost (rozdíly a� 200 let; KORPE*, SANIGA 1993) vý�kov! 

vyrovnávají a tím p�echázejí do stadia optima. Toto stadium se vyzna�uje malým 

po�tem strom�, ztrátou vrstevnatosti, zvy�ováním pravidelného uspo�ádání (RUGANI et 

al. 2013) a ojedin!le p�ed�asnou mortalitou nejtlust�ích strom� (PR+�A 1985). Zápoj se 

pomístn! rozvol&uje, p�evládají stromy nejvy��ích tlou�'kových t�íd. Podle n!kterých 

autor� (nap�. SCHÜTZ 1999) je homogenizace porost� trvající od stadia dor�stání do 

konce stadia optima základním principem vývoje p�írodního lesa. Vzhled porostu s 

touto rovnom!rnou výstavbou je velmi podobný lesu hospodá�skému (KORPE* 1995; 

POLENO, VACEK et al. 2007). Na konci tohoto stadia (ve fázi stárnutí) za�ínají nejstar�í 

stromy, které se blí�í maximálnímu fyzickému nebo fyziologickému v!ku, ve v!t�ím 

po�tu p�irozen! odumírat a p�írodní les se tak dostává do posledního stadia malého 

vývojového cyklu � stadia rozpadu (KORPE* 1995).  

Ve stadiu rozpadu se porostní zásoba rychle sni�uje, proto�e odumírání mohutných 

strom� nem��e být nahrazeno p�ír�stem zbývajících strom� horní etá�e ani jedinc� 

nastupující nové generace. Dochází tedy k postupnému nár�stu objemu odum�elého 

d�eva (SANIGA, SCHÜTZ 2001; VACEK et al. 2015d) a ke zvy�ování po�tu jedinc� nové 

generace lesa (�AMONIL, VR�KA 2007). Jedinci nové generace jsou po plo�e rozmíst!ni 

agregovan!; skupiny strom� staré generace se st�ídají s nastupující a� postupn! 

p�eva�ující obnovou. P�i pomalém pr�b!hu stadia rozpadu (fáze do�ívání) dochází 
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k obnov� stinných d�evin s charakterem podrostní obnovy, p�i rychlém rozpadu m��e 

dojít i k obnov� p�ípravných d�evin s charakterem sv�tlostních stadií (VACEK et al. 

1988). Porost se tak op�t dostává do studia dor!stání, respektive na za"átek vývojového 

cyklu (VACEK, SIMON, REME� et al. 2007). 

Pro pochopení strukturální dynamiky porostu m!�e také slou�it "ty�stup#ový OL 

vývojový model podle práce OLIVER, LARSON (1996), který je "asto pou�ívaný v 

zámo�í. Tento model vývoje je charakterizován "ty�mi fázemi (Obr. 4). První t�i fáze 

jsou zalo�eny na jednotlivých klí"ových procesech, které od sebe jednotlivé fáze 

vzájemn� odd�lují. $tvrtá pralesovitá fáze porostu zahrnuje �irokou �kálu r!zných 

proces!, které mohou nastat po celá staletí a popisuje spí�e celkový stav a strukturu 

porostu ne� pouze jeden klí"ový proces (OLIVER, LARSON 1996; O�HARA 1996; 

FRANKLIN et al. 2002; POWELL 2012). 

 

Obr. 4: Dynamika horského smrkového lesa od jednotlivých fází sekundární sukcese a� po 

disturbanci (upraveno podle OLIVER, LARSON 1996; SVOBODA 2008).  

 

V první fázi obnovy porostu (�Stand Initiation�) se po disturbanci ze semenné 

banky za"ínají objevovat noví jedinci a druhy pionýrských d�evin. Vznikají tak mladé 

porosty, které jsou typické vysokou hustotou a rychlým r!stem (FRANKLIN et al. 2002). 

Vznik této nové kohorty nazna"uje po"átek této fáze, zatímco uzav�ení zápoje zna"í její 

konec (OLIVER, LARSON 1996). 

Po n�kolika letech v závislosti na druhové skladb� a stanovi�tních pom�rech 

lokality, dochází k zastavení nár!stu po"tu jedinc! v porostu a následn� k jejich 

odumírání. Za"ínají se zde projevovat rozdíly ve vý�ce a tlou�%ce jedinc!, ale porosty 
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jsou stále velmi husté (OLIVER, LARSON 1996). Klí�ovými procesy fáze pro"e#ování 

porostu (�Stem Exclusion�) jsou silná autoredukce, korunová diferenciace a vysoká 

hustota zápoje znemo�$ující vznik podrostu (FRANKLIN et al. 2002; POWELL 2012). 

Limitujícím faktorem je nedostatek �ivin, vlhkosti a sv%tla. Na po!átku této fáze 

dochází k ustálení velikosti ztrát na produkci vzniklé respirací a na jejím konci dochází 

k maximální !isté a hrubé produkci d�evinné slo�ky lesa. Zapojení porostu signalizuje 

za!átek první fáze (OLIVER, LARSON 1996).  

B�hem vývoje lesa (fáze druhé obnovy lesa � �Understory Reinitiation�) pozd�ji 

dochází k fyziologické zralosti strom�, k jednotlivému odumírání strom� v horní etá�i a 

následn� ke vzniku porostních mezer. V t�chto sv�tlinách nastává rozvoj bylinného a 

ke�ového patra spole�n� s novou p�irozenou obnovou porostu, která je tvo�ena p�evá�n� 

stinnými d�evinami (FRANKLIN et al. 2002; POWELL 2012). A�koliv r�st této nové 

kohorty je velmi pomalý, tak dochází k jejímu p�e�ívání v porostu. Vznik mezer v 

zápoji a vývoj nové kohorty v podrostu ozna�uje za�átek této fáze, zatímco ztráta 

pionýrské kohorty, výrazná vertikální a horizontální diferenciace porostu a vysoká 

hustota strom� velkých dimenzí odpovídají jejímu konci (OLIVER, LARSON 1996).  

Poslední pralesovitá fáze porostu (�Old Growth�) je typická !astým odumíráním 

strom&, vytvá�ením velkých porostních mezer a dor&stáním nové generace do horní 

etá�e (OLIVER, LARSON 1996). V této fázi se v bohat� strukturovaném porostu nachází 

nejv�t�í objem odum�elého le�ícího a stojícího d�eva (POWELL 2012). Stromy dosahují 

maximálních dimenzí, ale !istá produkce je ji� minimální. Ve v�t�in� lesních typ& 

(FRANKLIN et al. 2002) m&�e být pralesovitá fáze striktn� odd�lena od p�edchozí fáze 

ztrátou kohorty pionýrských d�evin, ale v n�kterých p�ípadech hranice mezi t�mito 

fázemi je velmi pozvolná a je obtí�né tyto p�echody podle OL modelu rozpoznat 

(FRANKLIN et al. 2002). 

Poslední zmi$ovaný AK vývojový model podle práce ANGELSTAM, KUULUVAINEN 

(2004) je �estistup$ový. AK model se skláda se z následujících fází: 1 � fáze obnovy, 2 

� fáze dor&stání, 3 � fáze st�edního v�ku, 4 � fáze dosp�losti, 5 � fáze stárnutí a 6 � 

pralesovitá fáze (Obr. 5). Tento model je modifikací p�edchozích vývojových model&, 

av�ak oproti nim je podrobn�ji !len�n.  

Po rozsáhlé disturbanci, jako jsou po�áry, v�trné a k&rovcové kalamity, dochází 

k po!áte!nímu formování lesního prost�edí pomocí pionýrských d�evin, jako je Betula 

nebo Populus (fáze obnovy). Ve fázi dor&stání porostu dochází k postupnému uzavírání 

zápoje, co� vede ke zm�n� stanovi�tních podmínek: sní�ení mno�ství sv�tla a rychlosti 
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v�tru i zvý�ení vlhkosti. Následuje fáze st$edního v�ku a dosp�losti, kdy z podrostu mizí 

sv�tlomilné d$eviny a stromy horní etá�e dosahují jejich finální vý�ky (ANGELSTAM, 

KUULUVAINEN 2004). V tomto období je mno�ství odum$elého d$eva nejni��í, 

pon�vad� toto d$evo z minulé generace se ji� rozlo�ilo, av�ak nové se je�t� nestihlo 

vytvo$it (SIITONEN 2001). Sv�tlomilné d$eviny postupn� za"ínají vykazovat známky 

sní�ené vitality a v porostu se prosazují stinné d$eviny. Porost tak vytvá$í 

mnohovrstevnatou strukturu. Tyto první "ty$i vývojové fáze mají po disturbanci 

ekvivalenty ve v�t�in� hospodá$ských les#. Nicmén� v d#sledku r#zných p�stebních 

postup#, zam�$ených na podporu d$evinné skladby, vertikální a horizontální struktury 

nebo ponechání odum$elého d$eva, je mo�né redukovat necht�né "i podporovat �ádoucí 

slo�ky lesního ekosystému (ANGELSTAM, KUULUVAINEN 2004). 

 

 

Obr. 5: Schéma �esti vývojových fází smí�eného lesa (vlevo): 1 � fáze obnovy, 2 � fáze 

dor#stání, 3 � fáze st$edního v�ku, 4 � fáze dosp�losti, 5 � fáze stárnutí, 6 � pralesovitá fáze; 

ukázka �Kohort� dynamiky borových les# (pravý horní roh) a �Gap� dynamiky smrkových les# 

(pravý dolní roh) podle práce ANGELSTAM, KUULUVAINEN (2004). 

 

V 5. fázi stárnutí podle AK modelu jsou prostorov� rozptýlené stromy ji� 

náchyln�j�í k odum$ení, a to v d#sledku stárnutí, po�kození hmyzem, houbami, v�trem 

nebo jinými faktory, "ím� dochází k hromad�ní odum$elého d$eva (HÉLY et al. 2000). 

Po jednom a� t$ech stoletích pak nastává pralesovitá fáze. Porost je siln� prosv�tlený v 

d#sledku tvorby mezer v zápoji, vzniklých odumíráním strom# velkých dimenzí "i 
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jejich skupin. Velikosti mezer a jejich charakteristiky vytvá�í vertikáln� a horizontáln� 

strukturované stromové patro (ANGELSTAM, KUULUVAINEN 2004). V�ková distribuce 

strom! je "asto multimodální nebo ve tvaru písmene J (OLIVER, LARSEN 1996; 

KUULUVAINEN et al. 1998). Je v�ak t�eba zd!raznit, �e prales není statický koncový bod 

vývoje porostu, ale dynamický m�nící se systém (KNEESHAW, GAUTHIER 2003). 

K významným charakteristickým znak!m p�írodních les! pat�í také jejich textura 

(BONCINA 2000). Textura je výsledkem p�edcházejících vývojových proces!, z nich� je 

mo�no usuzovat na p�ípadný antropogenní vliv v minulosti. #ím je st�ídání 

strukturálních rozdílností a vývojových fází maloplo�n�j�í, tím je vývoj pomalej�í a les 

stabiln�j�í. Ve smí�ených st�edoevropských p�írodních lesích se strukturální formy 

st�ídají na plochách o velikosti 300�700 m
2
 (KORPE$ 1995). Ve smrkových p�írodních 

lesích je v�ak rozloha t�chto mozaikových ploch výrazn� v�t�í, p�ibli�n� 0,25�0,5 ha 

(VACEK 1990). 

 

3.2.4. Maloplo�ný vývoj lesa 

Mezi nejroz�í�en�j�í koncepty maloplo�ného vývoje lesa se �adí �Kohort� 

dynamika a �Gap� dynamika (Obr. 2, 6). �Kohort� dynamika oproti �Gap� dynamice 

probíhá na v�t�í plo�e a v del�ím "asovém intervalu (ANGELSTAM, KUULUVAINEN 

2004). N�které d�eviny v boreální oblasti jsou náchylné na disturbance s ni��í 

intenzitou. P�íkladem m!�e být "astý výskyt po�ár! u borovice lesní v suchých 

oblastech nebo vývraty u smrku ztepilého na podmá"ených stanovi�tích, kde se 

následn� po disturbanci vytvá�ejí porosty s n�kolika v�kov� diferencovanými kohortami 

strom! (KUULUVAINEN et al. 2002; ANGELSTAM, KUULUVAINEN 2004).  

DYRENKOV (1984) rozli�uje t�i fáze �Kohort� dynamiky r!znov�kých porost!: 1 � 

obnova porostu (v porostu p�evládají juvenilní stadia, ale nachází se zde n�kolik starých 

mate�ských strom! a velké mno�stvím odum�elého d�eva, 2 � p�echodná fáze (r!zné 

v�kové kohorty jsou rovnom�rn� rozlo�eny v rámci porostu) a 3 � odklon (v porostu 

dominují kohorty starých a velmi starých strom!; ANGELSTAM, KUULUVAINEN 2004). V 

p�irozených borových lesích lze odli�it 3�5 typických kohort, které se "asov� prolínají 

v pr!b�hu 200�300 let (SANNIKOV, GOLDAMMER 1996).  
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Obr. 6: Ilustrace 3 typ� disturbance na základ� jejich rozm�r�, záva�nosti a opakovanosti 

v lesních porostech; velkoplo�ný vývoj lesa vzniklý po rozsáhlé disturbanci jako je po�ár nebo 

v!trná kalamita pokrývá rozsáhlé plochy, ale vyskytuje se z�ídka, naopak �Gap� disturbance 

jsou v porostech #asté, ale vyskytující se v malém m!�ítku (ANGELSTAM, KUULUVAINEN 2004). 

 

B!�n!ji pou�ívaný koncept maloplo�ného vývoje lesa je �Gap� dynamika, 

respektive dynamika porostních mezer (Obr. 2); LEWIS, LINDGREN 2000; MCCARTHY 

2001; ANGELSTAM, KUULUVAINEN 2004; HART, CHEN 2006). Klí#ovým procesem 

tohoto pojetí je poru�ení korunového zápoje disturbancí v lesním porostu. Vychází 

z p�edpokladu, �e stromy se do�ívají v!t�ího v!ku, ne� je návrat disturbance do porostu 

(YAMAMOTO 2000). Vznikem mezery v korunovém zápoji se otvírá prostor pro nové 

druhy a jedince (FRANKLIN et al. 2002). Porostní mezery jsou základním stavebním 

prvkem maloplo�né textury a struktury p�írodních les�. Za mezeru se pova�uje plocha 

v!t�í ne� 25 m2, která vzniklá otev�ením zápoje, kde v�t�ina �ivých jedinc� nedosahuje 

vý�ky 5 m a 50 % vý�ky okolní horní etá�e (LAWTON, PUTZ 1988). DRÖßLER, LÜPKE 

(2005) definují �Gap� za mezeru v zápoji, ve které je sou�asný porost ni��í ne 2
/3 vý�ky 

horní etá�e.  

Koncepce �Gap� a �Patch� dynamiky bývají �asto pou�ívány jako synonyma, jsou 

v�ak mezi nimi podstatné rozdíly (VAN DER MAAREL 1996; BARNES et al. 1998; 

MCCARTHY 2001). �Gap� dynamika je výsledkem �kodlivých biotických a abiotických 

�initel�, poru�ujících zápoj mate�ského porostu v malém m��ítku, sahajících od 

odlomení silné v�tve p�es vývrat stromu a� po odum�ení skupiny strom�. Oproti tomu 
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�Patch� dynamika je výsledkem rozsáhlých k�rovcových kalamit nebo po�ár� 

(MCCARTHY 2001). Porostní mezery mají �iroký rozsah jejich velikostí (KRICHER 

2011), jen z$ídka v�ak p$esahují 200 m2
. Pro tento typ dynamiky je typický vývoj 

klimaxových d$evin, naproti u �Patch� dynamiky p$evládají d$eviny pionýrské 

(MCCARTHY 2001). MIHÓK et al. (2007) z bukových porost� v Ma"arsku uvád�jí 

pr�m�rnou velikost mezer 61 m2. Pr�m�rná velikost u p!irozených smrkových porost� v 

ji�ním Polsku dosahuje 92 m
2, p!i�em� QINGHONG, HYTTEBORN (1991) uvád�jí, �e 

v�t�ina porostních mezer dosahuje mén� ne� 150 m2
. LERTZMAN, KREBS (1991) 

rozli�ují zv�t�ené mezery (�Expanded Gaps�) s pr�m�rnou velikostí 231 m2
 a porostní 

mezery (�Canopy Gaps�) s velikostí kolem 41 m2
. Porostní mezery bez ohledu na svou 

velikost zvy�ují prostupnost sv�tla, m�ní vlhkost a proud�ní v�tru, co� vede k rozdíl�m 

v mikroklimatických podmínkách ve srovnání se zapojeným porostem (KRICHER 2011). 

Se zm�nou mikrostanovi�tních podmínek v t�chto mezerách, vytvo!ených po 

odum!elých stromech, dochází k rychle reakci p!irozené obnovy na p!ízniv�j�í 

stanovi�tní pom�ry (JAWORSKI 2000; ZEIBIG et al. 2005). 

 

3.2.5. Vývojové cykly pøírodních lesù v zájmové oblasti 

Ve vy��ích horských polohách mají smrkové p!írodní lesy (7. a 8. LVS) mén� 

diferencovanou strukturu v jednotlivých vývojových cyklech (VACEK 1990). Smrkový 

p!írodní les se se stoupající nadmo!skou vý�kou objemov�, po�etn� a strukturn� 

homogenizuje a vzdaluje se od výb�rného lesa. Pouze v krátkém �asovém úseku stadia 

rozpadu a dor�stání se vytvá!í charakter podrostn� diferencovaného lesa, a to zejména 

v ekotonu horní hranice lesa (VACEK, VACEK, SCHWARZ et al. 2010). Ve smrkových 

p!írodních lesích se na vymezení vývojových cykl� a fází výrazn� uplat%ují abioti�tí 

�initelé, �asto v�t�ina strom� se vyvrací v�trem a jen men�í �ást jich odumírá stojících 

(PR&�A 1985). To se projevuje rychlej�ím stadiem rozpadu ne� stadiem dor�stání, �ím� 

se zkracuje i doba vývojového cyklu (KORPE' 1989). P!i rychlém rozpadu m��e na v�t�í 

souvislé plo�e vzniknout tém�! stejnov�ký nový smrkový porost (VACEK, KREJ*Í et al. 

2009; �TÍCHA et al. 2010; MALÍK et al. 2014). V t�chto klimaticky nep!íznivých 

podmínkách m��e být smrkový p!írodní les posti�en kalamitou je�t� p!ed dosa�ením 

stadia rozpadu a m��e dojít ke vzniku rozsáhlých holin (VACEK, KREJ*Í et al. 2009; 

VACEK, VACEK, SCHWARZ et al. 2009).  

P!írodní a p!írod� blízké smrkové porosty se v zájmové oblasti Sudetské soustavy 

vyzna�ují relativn� dlouhou dobou malého vývojového cyklu trvající 260 a� 420 let. Ta 
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je determinována délkou �ivota smrku diferencovan� dle nadmo�ské vý�ky a 

stanovi�tních pom�r�. Nejkrat�í je v ekotonu horní hranice lesa, nejdel�í ve spodních 

partiích smrkového lesního vegeta�ního stupn�. Délku vývojového cyklu v�ak výrazn� 

ovliv�ují abioti�tí �initelé (p�edev�ím vítr, v 70. a 80. letech 20. století to byli 

p�edev�ím imise) a mnohdy i bioti�tí �k!dci (zejména Ips typographus). Zásoba hroubí 

zde kolísá od 260 do 620 m3
.ha

-1 
v horních partiích smrkového LVS a nejvy��í je ve 

spodních partiích tohoto LVS (680 a� 1140 m3
.ha

-1
). Z hlediska prostorové struktury 

jsou porosty nejvíce diferencované p�i horní hranici lesa, a to jak vertikáln�, tak i 

horizontáln�. Po odezn�ní imisní kalamity po roce 1990 se v t�chto porostech výrazn� 

zvý�ila kvantita a kvalita semenné produkce, �ím� se výrazn� posílila p�irozená obnova 

(cf. VACEK 1981, 1983; VACEK, LEP� 1991; VACEK 1992; VACEK, VACEK, SCHWARZ et 

al. 2009, 2010; VACEK et al. 2015e; KRÁL et al. 2015). 

Porostní struktura a následn� i vývoj smí�ených porost! smrku, jedle a buku v 5. a 

6. LVS (Obr. 7) je v d!sledku r!zn� pokro�ilé sm�ny druh! zna�n� variabilní a výrazn� 

strukturáln� diferencovaný (VACEK et al. 2013b; JAWORSKI, PACH 2014; PALUCH et al. 

2015). P�itom délku vývojového cyklu ur�uje jedle a za �ivota její jedné generace se 

vyst�ídají 2 generace buku a 1,5 generace smrku (KORPE" 1995). V d�sledku rozdílné 

sm�ny d�evin v rámci vývojového cyklu se v porostu výrazn� m�ní jejich zastoupení 

podle po�tu a objemu (PR#�A 1985). V pr!b�hu malého vývojového cyklu lesa se tedy 

2krát objevuje p�irozená obnova buku, co� vytvá�í dojem o ur�ité stagnaci jedle a smrku 

(VACEK et al. 2014a, 2014b). Zvý�ený podíl smrku a jedle podmi�uje del�í trvání stadia 

optima a vytvá�ení typické jednovrstevné struktury, a to zejména u smrku. Zvý�ený 

podíl buku pak zkracuje stadium optima (KORPE" 1995). V �ástech se zvý�eným 

podílem smrku se mnohdy vyskytuje dvouvrstevná struktura, p�i�em� horní vrstvu tvo�í 

smrk s jedlí a spodní buk (VACEK, VA�INA, MARE� 1987).  

Smí�ené p�írodní a p�írod� blízké porosty buku, jedle a smrku se v zájmové oblasti 

Sudetské soustavy vyzna�ují dlouhou dobou (350�400 let) malého vývojového cyklu, 

je� je determinována v�kem �ivota jedle jako d�eviny s nejdel�í �ivotností. Doba �ivota 

smrku dosahuje 300�350 let a buku 200�250 let. Rozdílné doby vývojových cykl! 

jednotlivých d�evin tak podmi�ují i zna�nou variabilitu a slo�itost vývoje p�írodních 

les! v 5. a 6. LVS. Zastoupení d�evin a jejich zásoba tak m!�e b�hem vývojového cyklu 

podléhat zna�ným zm�nám. Zvý�ený podíl smrku prodlu�uje délku stadia optima a u 

buku ji výrazn� zkracuje. Stadium optima se opakuje po 220�260 letech. P�evaha 

jednotlivých d�evin se opakuje zhruba po 130 letech v souvislosti se st�ídáním generací 
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buku (cf. VACEK, LEP� 1991; VACEK 1994; �PULÁK, JURÁSEK, VACEK 2007; VACEK, 

VACEK, SCHWARZ et al. 2009, 2010; VACEK et al. 2013b). V posledních desetiletích byl 

v Sudetech, podobn� jako v ostatních "ástech Evropy, patrný pokles zastoupení jedle a 

je z�etelný expanzivní postup zmlazení buku (SENN, SUTER 2002; VAN GILS et al. 2008; 

KUCBEL et al. 2010; VACEK et al. 2014a). Obnova se d�je tém�� výhradn� pod clonou 

mate�ského porostu, jehli�nany se zmlazují spí�e v hlou�cích, buk pak na v�t�ích 

plochách. 

 

 

Obr. 7: $asový pr%b�h, kontinuita a prolínání vývojových stadií a fází p�írodního lesa v 5�6. 

lesním vegeta�ním stupni (upraveno podle KORPE& 1989; VACEK, SIMON, REME� et al. 2007). 

 

P�írodní a p�írod� blízké bukové porosty se v zájmové oblasti Sudetské soustavy 

vyzna�ují relativn� krátkou dobou malého vývojového cyklu trvající 220 a� 260 let. Ta 

je determinována délkou �ivota buku, kdy ve stadiu rozpadu je �asto napadán d�evní 

houbou Fomes fomentarius a b�hem n�kolika let následn� odumírá. V�t�inou odumírají 

jednotliv� stromy, p�ípadn� jejich malé skupinky. Jednotlivá vývojová stadia (dor%stání, 

optima a rozpadu) v t�chto porostech jsou v�t�inou plo�n� vyrovnaná ji� p�i rozloze cca 

30 ha (VACEK 2003). Vesm�s se jedná o r%znov�ké porosty s 2 a� 3 vrstevnatou 

výstavbou. Jejich zásoba se v acidofilních horských bu�inách pohybuje od 320 do 560 
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m
3
 a v kv�tnatých bu�inách od 540 do 940 m

3
.ha

-1
. Po roce 1986 se v t�chto porostech 

výrazn� zvý�ila kvantita a kvalita semenné produkce, �ím� se výrazn� posílila p!irozená 

obnova
 
(cf. VACEK, MARE� 1984; VACEK 1987; VACEK, MARE� 1987; VACEK 1990; 

VACEK, VACEK, SCHWARZ et al. 2009, 2010; VACEK et al. 2015b). 

 

3.3. Zdravotní stav lesních porost� 

Z hlediska studie struktury a vývoje lesních ekosystému je také nutná znalost 

zdravotního stavu porostu a jeho vývoj v zájmové oblasti. Od 50. let 20. století dochází 

vlivem energetické a pr"myslové �innosti i dopravy ke zna�né produkci �kodlivých 

látek zne�is#ujících ovzdu�í, co� má zásadní vliv na zdravotní stav lesních ekosystém" 

(MATERNA 1999). Imise a klima pat!í mezi nejvýznamn�j�í faktory vn�j�ího prost!edí 

lesních ekosystém", které ve St!ední Evrop� dlouhodob� ovliv$ují jejich vývoj 

(ULRICH, MAYER, KHANNA 1980). Vlivu imisí na lesy Sudetské soustavy se za�ala 

v�novat díl�í pozornost teprve po�átkem 70. let 20. století (TESA% et al. 1981). 

Ekosystémy v horských oblastech mohou být náchyln�j�í ke zne�i�t�ní ovzdu�í, 

oproti ekosystém"m v ni��ích nadmo!ských vý�kách. Synergické p"sobení vysokého a 

dlouho trvajícího zne�i�t�ní ovzdu�í spole�n� s klimatickými stresy mohou vést a� 

k rozsáhlému odumírání les" v t�chto lokalitách (VAN&URA et al. 2009; KRÁL et al. 

2015). Výskyt mnoha symptom" po�kození lesních ekosystém", které byly zp"sobeny 

ne zcela objasn�nými faktory, byl zaznamenán v Evrop� zejména v období let 1970�

1980. Rychlý rozvoj t�chto symptom", jejich rozd�lení v �ase a prostoru, jako� i 

vzájemná závislost jejich dopadu na lesní spole�enstva vedly k popisu tohoto stavu jako 

syndromu neznámého úbytku les" (MUELLER-EDZARDS et al. 1997; BADEA et al. 2004). 

P!itom ú�inky v�ech známých biotických a abiotických faktor" nemohou zcela vysv�tlit 

v�echny aspekty tohoto jevu (LANDMANN 1991). Mnoho hypotéz o p!í�inách naru�ení 

ekosystém" bylo spojeno s vlivem zne�i�t�ní ovzdu�í a na základ� toho bylo zne�i�t�ní 

ovzdu�í pova�ováno za predispozi�ní a doprovodný faktor naru�ení lesních ekosystém" 

(LORENZ 1995). Krom� toho silné zm�ny v lesních ekosystémech pod vlivem imisí 

nastaly v d"sledku acidifikace prost!edí (VACEK et al. 2013a, 2015c). 

Nejv�t�í hrozbou pro lesní ekosystémy Sudetské soustavy (NP Krkono�, CHKO 

Broumovsko a CHKO Orlické hory) bylo pr"myslové zne�i�t�ní ovzdu�í zejména SO2, 

které bylo z hlediska po�kození lesních ekosystém" Krkono� nejzáva�n�j�í mezi roky 

1970 a� 1990 (VACEK et al. 2007; VACEK, MAT'JKA 2010; VACEK et al. 2013a, 2015c). 

V následujících letech pak docházelo k poklesu zne�i�t�ní ovzdu�í SO2, av�ak porosty 
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na �ad� míst byly ji� zna�n� po�kozené a tak pokra�ovalo k jejich odumírání. V 

polovin� 90. let 20. století tém�� u 80 % smrkových porost! nad 900 m n. m. docházelo 

ke zna�nému odumírání jedinc! a u p�e�ívajících strom! nastala jejich výrazná 

defoliace (POLÁK et al. 2007). Po sní�ení pr!myslového zne�i�t�ní získalo v�t�í význam 

fotochemické zne�i�t�ní (STANNERS, BOREAU 1995). To bylo zp!sobeno zejména 

vlivem zvý�eného po�tu automobil!, které produkují zvý�ené emise oxid! dusíku a 

t�kavých uhlovodík!. V této �ásti st�ední Evropy jsou i zvý�ené koncentrace ozónu 

(O3), který je pova�ován za fytotoxické �inidlo zp!sobující po�kození vegetace 

(BYTNEROWICZ et al. 2003; H"NOVÁ, SCHREIBEROVÁ 2012). Ozón také m!�e negativn� 

zvy�ovat fytotoxické ú�inky jiných látek zne�i�#ujících ovzdu�í, zejména oxid! síry a 

dusíku (SOx a NOx) � (BYTNEROWICZ et al. 2004; H"NOVÁ, �ANTROCH, OSTATNICKÁ 

2004). I samotný ozón zp!sobil velmi vá�n� �kody na lesních ekosystémech jak 

v Evrop� (DEVRIES et al. 2003), tak i v Severní Americe (KRUPA et al. 2001). Navíc se 

p�edpokládá r!st hladiny ozónu i v budoucnu (BRASSEUR et al. 1998).  

I p�es sní�ení emisí pr!myslových �kodlivin v ovzdu�í $R, které na mnoha místech 

vyústily v rozsáhlé a velmi záva�né naru�ení smrkových porost!, byla i v posledních 

letech pozorována pom�rn� vysoká defoliace jak v $R, tak i na Slovensku a v Polsku 

(VAN$URA et al. 2000). Pro co nejú�eln�j�í management je také nutno vzít v potaz jaký 

mohou mít vliv klimatické zm�ny na r!st a mortalitu jednotlivých d�evin 

(HANEWINKEL, PEYRON 2014), nebo# se dá p�edpokládat vy��í �etnost a intenzita 

disturbancí v d!sledku klimatických zm�n (FUHRER et al. 2006; JONÁ�OVÁ et al. 2010). 

Na p!sobení imisí v ovzdu�í je smrk ztepilý zvlá�t� citlivý (cf. DÄSSLER et al. 1981; 

MATERNA 1999) a proto m!�e slou�it k indikaci vlivu zne�i�t�ného ovzdu�í. Je v�ak 

t�eba znát jeho standardní chování na dané lokalit� a zárove& symptomatické odchylky 

v r!stu a vývinu vyvolané vlivem imisí. Makroskopické zm�ny na smrku tehdy 

nep!sobí jen imise, ale i �ada nep�íznivých abiotických a biotických �initel! (cf. VACEK 

et al. 2007). Podobn� tomu je i u jedle b�lokoré. Naproti tomu jsou studované listnaté 

d�eviny (buk lesní, jasan ztepilý a ol�e lepkavá) v odborné literatu�e �azeny ke d�evinám 

st�edn� tolerantním v!�i imisím (cf. ANTIPOV 1979; DÄSSLER et al. 1981; VACEK 1990; 

VACEK et al. 2007) a proto té� mohou slou�it k indikaci vlivu zne�i�t�ného ovzdu�í. 

Látky zne�i�#ující ovzdu�í nemají vliv jen na zdravotní stav, biologickou 

rozmanitost a ekosystémové procesy, ale mohou mít také nep�ímé ú�inky na sekundární 

nebezpe�í pro lesní ekosystémy, jako je nap�íklad napadení k!rovci �i toxicita t��kých 

kov! v p!dách (BYTNEROWICZ et al. 2004). K v�t�ímu po�kození lesních porost! také 
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p�ispívají klimatické extrémy �i patogenní organismy a obecn� zhor�ující se p�dní 

podmínky (LOMSKÝ et al. 2012). Naléhavou pot!ebu reagovat na mezery ve znalostech 

interakcí mezi zne"i�t�ním ovzdu�í, klimatickými zm�nami a lesy v poslední dob� 

zd�raznili SERENGIL et al. (2011), MATYSSEK et al. (2012). P�esná kvantifikace t�chto 

parametr� je velmi d�le�itá pro posuzování dopad� imisních a klimatických stres� na 

lesní ekosystémy. 

 

3.4. Odum�elé d�evo 

Z pohledu lesa jako dynamického systému, jeho� sou"ástí nejsou jen �ivé stromy, 

ale i stromy odum�elé, které pat�í ke klí"ovým faktor�m biodiverzity lesních 

ekosystém�. Odum�elé d�evo je v jakékoliv své form� jedním ze základních 

strukturálních znak� p�irozených les� (CHRISTENSEN et al. 2005; VON OHEIMB et al. 

2007; VACEK et al. 2015d). Tlející d�evo v lesních ekosystémech hraje d�le�itou roli 

jako nezpochybnitelná sou"ást vývojových stadií a fází p�vodních, p�irozených, 

p�írodních "i p�írod� blízkých les�. P�ítomnost odumírajících strom�, stojících 

rozpadajících se sou�í a tlejících le�ících kmen� je p�itom jednou z hlavních 

diferenciací mezi lesem p�irozeným a lesem hospodá�ským (PR%�A 1985; KORPE& 

1995). Tlející d�evo je významným fenoménem lesních ekosystém�, který reprezentuje 

kontinuitu lesního ekosystému, kdy spojuje i n�kolik generací lesa. P�ítomnost d�eva 

v"etn� odum�elého tak výrazn� odli�uje les od ostatních suchozemských biom�. V 

p�írodních evropských lesích se p�irozen� nalézá velké mno�ství odum�elého d�eva (50�

200 m
3
 ha

-1
 � ALBRECHT 1991; v pr�m�ru 150 m3

.ha
-1

 � CHRISTENSEN et al. 2005). 

Odum�elé d�evo má p�íznivý vliv na uchování biodiverzity, stability a kontinuity 

lesních ekosystém�. P�itom odum�elé d�evo je mnohdy opomíjenou sou"ásti mnoha 

typ� terestrických a vodních ekosystém� (HARMON et al. 1986). Ponechávání 

odumírajících, odum�elých, padlých, tlejících "i rozlo�ených strom� v lese má zna"ný 

ekologický význam pro celé dané stanovi�t�. Odum�elá a tlející d�evní hmota 

ponechaná na daném míst� podporuje nejen zachovávání biodiverzity a vyvá�enost 

biocenóz, ale i stabilitu lesa, jeho obnovu (p�irozené zmlazování na tlejícím substrátu) a 

trvalost. Spolu s houbami a hmyzem je odum�elé d�evo významným substrátem rovn�� 

pro bakterie, li�ejníky, mechorosty, kapradiny, ke�e i semená"ky d�evin, krou�kovce, 

pavouky, pl�e, plazy, oboj�ivelníky a dokonce i pro ptáky a savce (cf. FRIDMAN, 

WALHEIM 2000; CHRISTENSEN et al. 2005; POUSKA et al. 2010). Vedle p�dy je tak 

odum�elé d�evo druhov� nejbohat�í nikou lesního ekosystému (cf. MÍCHAL 1999; 
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HEILMANN-CLAUSEN et al. 2005). Z t�chto d�vod� se odum�elé d�evo, jeho kvantita i 

kvalita, �asto pou�ívá jako d�le�itý indikátor p�i posuzování p�irozenosti !i p�vodnosti 

lesních ekosystém� (FRANKLIN et al. 1981; HARMON et al. 1986; SANIGA, SCHÜTZ 2002; 

VACEK et al. 2015d). 

Na základ� výsledk� mnoha studií je z�ejmé, �e v p�vodních a p�írodních lesích se 

v porovnání s lesy hospodá�skými nachází výrazn� vy��í zásoba tlejícího d�eva ve v�ech 

jeho formách (FRANKLIN et al. 1981; JONSSON 2000; HOLESKA 2001; ROUVINEN et al. 

2002; VACEK et al. 2015d). V hospodá�ských lesích té� chybí ur!ité typické 

charakteristiky, jako jsou nap�. le�ící kmeny velkých rozm�r� na povrchu lesní p�dy a 

stojící sou�e velkých dimenzí, které jsou naopak typické pro lesy p�írodní a pralesy. 

Dimenze a zastoupení r�zných stup"� rozkladu tlejícího d�eva se také li�í mezi 

hospodá�ským a p�írodním lesem (JONSSON 2000). V porovnání s hospodá�ským lesem 

je v p�írodních lesích tlející d�evo zastoupeno ve v�ech fázích rozkladu a zárove" jsou 

p�ítomné v�echny dimenze tlejícího d�eva. 

 

3.5. P�irozená obnova 

3.5.1. Vývoj a pøedpoklady pøirozené obnovy 

Proces p�irozené obnovy je vysoce stochastický jev dynamiky lesních ekosystém�, 

který je ve v�t�ím m��ítku závislý na mnoha faktorech, které zahrnují habitus, porostní 

charakteristiky, historii u�ívání krajiny �i vliv býlo�ravc� (DOBROWOLSKA 1998; 

PALUCH 2005). P�irozená obnova, její v�ková, druhová a vý�ková struktura hraje 

klí�ovou roli p�i obnov� stromové slo�ky lesních ekosystém�. Regenera�ní procesy a 

jejich dynamika mají velký vliv na stabilitu i funk�ní ú�innost lesních porost� (VACEK, 

VACEK, SCHWARZ et al. 2009).  

Vývoj obnovy v lesích se strukturou p�írod� blízkou a p�írodní souvisí se vznikem 

disturbancí ve vývoji lesa. Úsp��nost p�irozené obnovy je závislá na �ad� faktor�, a to 

p�edev�ím na p�íznivé konstelaci rozhodujících stanovi�tních podmínek (JAR!U�KA 

2009; BARNA 2011). Zejména se jedná o p�ítomnost dostate�ného po�tu strom� s dob�e 

vyvinutou korunou schopných fruktifikace, výskyt semenného roku, vhodného stavu 

p�dního povrchu (klí�ního l��ka), p�íznivého porostního mikroklimatu a vhodných 

klimatických podmínek od opadu semene po vyklí�ení semene a ujmutí semená�k� 

(POLENO, VACEK et al. 2007b; VACEK, VACEK, SCHWARZ et al. 2009). V posledních 

desetiletích jsou pozorovány �ast�j�í semenné úrody buku lesního, smrku ztepilého, ale 
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i dal�ích d�evin, co� souvisí p�edev�ím s klesajícím imisním zatí�ením (cf. VACEK, 

VACEK, SCHWARZ et al. 2009). 

 

3.5.2. Pøednosti a nevýhody pøirozené obnovy 

Problematika zvý�ení podílu p�irozené obnovy je v sou!asnosti p�edm"tem 

zvý�eného zájmu lesnické a ochraná�ské ve�ejnosti. Uplat#ování p�irozené obnovy je 

obecn" akceptováno jako významný prvek p�írod" blízkého obhospoda�ování 

postaveného na ekologických základech (SANIGA, KRÁ$OVI% 2009). V�eobecn" je 

uznáván význam tohoto postupu zejména z hlediska vysoké genetické diverzity 

populací (v"t�í podíl heterozygot& ne� u um"lé obnovy) a zachování genových zdroj& 

díl!ích populací lesních d�evin se z�etelem na tvorbu vhodných, co do skladby 

vyhovujících porost& s p�edpokladem �ádoucí ekologické stability porost& (KORPE$ et 

al. 1991; GÖMÖRY et al. 1998). Výhody p�irozené obnovy jsou p�edev�ím v udr�ení 

autochtonních nebo osv"d#ených alochtonních populací lesních d!evin s p!edpokladem 

uchování vhodných vlastností mate!ských porost�, tj. dob!e p!izp�sobených jedinc� 

obnovy vyhran"n"j�ím stanovi�tním odli�nostem, co� umo��uje efektivní vyu�ití 

stanovi�tních rozdíl� (KORPE& 1989; VACEK et al. 2010).  

Mezi p!ednosti p!irozené obnovy pat!í dobré p!izp�sobení obnovy 

mikrostanovi�tním podmínkám, které lze u um"lé obnovy jen t"�ce dosáhnout (POLENO, 

VACEK et al. 2009). Nálety mají lep�í p!edpoklady pro zaji�t"ní mechanické stability 

ne� vysazené kultury, a to lep�ím zako!en"ním (MAUER 2005). To je dáno periodickým 

r�stem obnovy na p!irozen" vybraných místech, kde tak nedochází k po�kozování 

ko!enového systému. P!i výchov" porostu u mlazin jsou velmi dobré mo�nosti výb"ru, 

jen� umo��uje pou�ít p!ísná kritéria na selekci b"hem celé výchovy (KANTOR 2001). U 

t"chto hustých porost� dochází k #asné diferenciaci a autoredukci, co� významn" vede 

ke sní�ení náklad� na výchovu pro!ezávkami a probírkami (REININGER 1992; POLENO, 

VACEK et al. 2009). P!i velkém mno�ství p!irozené obnovy jsou také mén" významné 

�kody zv"!í, které v n"kterých p!ípadech vzhledem k výrazn" ni��ím po#t�m um"lé 

obnovy, ji zcela eliminují (MOTTA 2003; VACEK et al. 2014a; AMBRO� et al. 2015), 

anebo je men�í podíl po�kozených jedinc� p!i t"�b" a následném vyklizování d!eva 

(POLENO, VACEK et al. 2009). 

Za p!edpokladu obnovy porostu p!i podrostním nebo výb"rném hospodá!ském 

zp�sobu mate!ský porost poskytuje citlivým d!evinám, jako je jedle b"lokorá nebo buk 
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lesní nezbytnou ochranu, a to proti nep!íznivým klimatickým faktor"m (POLENO, 

VACEK et al. 2009). Obecn� tento postup ve srovnání s obnovou um�lou vede i k 

významným úsporám finan$ních náklad" na obnovu lesa (BÍLEK et al. 2013; AMBRO� et 

al. 2015). 

Celkový pr"b�h p�irozené obnovy v�ak trvá zpravidla déle ne� p�i um�lé obnov�. 

Za$íná vhodn� na$asovanou fruktifikací semenných strom" a kon$í dosa�ením fáze 

mlaziny. Pro zdárný vývoj p�irozené obnovy, v�echny probíhající p�irozené procesy 

musí p�edstavovat jeden nep�eru�ovaný sled událostí (cf. VACEK, LOKVENC, SOU%EK 

1995). Mezi nevýhody p�irozené obnovy pat�í tudí� závislost na fruktifikaci strom". 

Semenné roky se $asto u n�kterých d�evin dostavují nepravideln�. Následn� nálety a 

nárosty pomaleji odr"stají pod clonnou mate�ského porostu (MAUER 2005). Hustota 

p�irozených nálet" bývá nepravidelná, vznikají mezery v porostech a p�ehoustlé nálety, 

na její� úpravu je pot�eba vynalo�it výrazné finan$ní náklady oproti um�lé obnov� 

(KANTOR 2001). Mezi dal�í nevýhodu, zejména u monokultur, lze za�adit obnovu 

porostu pouze z d�evin v mate�ském porostu (cf. POLENO, VACEK et al. 2009).  

Pro p�irozenou obnovu n�kterých d�evin je nezbytná p�íprava p"dy. V p"dách 

chudých �ivinami dochází k nahromad�ní mohutn�j�í vrstvy hrabanky nebo surového 

humusu, v nich� dochází k $astým ztrátám u semen parazitickými houbami nebo p�i 

klí$ení vysycháním (cf. VACEK, PODRÁZSKÝ, PELC 1996). Proto by se p�íprava p"dy pro 

p�irozenou obnovu buku m�la zam��it v první �ad� na to, aby byla odkryta minerální 

p"da, anebo aby nadlo�ní humus byl s minerální p"dou promíchán. Situaci v oblastech 

se zkyselením povrchové vrstvy p"dy dále zhor�ují kyselé srá�ky, tak�e p�irozená 

obnova buku lesního je mnohdy zcela znemo�n�na. Pomocí m"�e být p�íprava p"dy, p�i 

které dojde k promí�ení humusu s r"znými vrstvami p"dy se sou$asným vápn�ním 

(VACEK 1990, 2000). P�íprava p"dy v bukových porostech $asto sleduje i eliminaci 

bu�en�, která ohro�uje klí$ící semená$ky (cf. VACEK, SOU%EK 2001). 

 

3.5.3. Faktory ovlivòující pøirozenou obnovu 

P�e�ívání a vývoj semená$k", resp. jejich mortalita, je v p�irozených lesích 

ovliv&ována �adou faktor" (KOZLOWSKI et al. 1991). Jejich p�e�ívání v nejran�j�ím 

stadiu závisí zejména na obsahu p"dní vlhkosti (LÖF, WELANDER 2004) a té� na 

expozici (KORPE' 1978). Na po$áte$ní r"st obnovy pod zápojem mate�ského porostu 

má v�t�í vliv dostupnost vody ne� mno�ství sv�tla (AMMER et al. 2008). Procento 
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p�e�ívajících semená�k� se zvy�uje s jejich v!kem. Mortalitu semená�ku té� ovliv"uje 

míra clon!ní porostu, teplotní amplituda, expozice, v!trnost dané lokality a nadmo�ská 

vý�ka (SANIGA, KRÁ#OVI$ 2009). Významný vliv na charakter a úsp��nost p�irozené 

obnovy má také mikrostanovi�t� a mikroreliéf (HANSSEN 2003; DIACI et al. 2005; 

�TÍCHA et al. 2010; VACEK et al. 2015b). R�st p�irozené obnovy z hlediska konkurence 

je ovliv"ován vysp�losti okolního zmlazení, druhem vegetace (trávy, byliny, ke�e, 

stromy) a dostupností zdroj! sv�tla, vody a �ivin (JALOVIAR 2005; COLLT, CHENOST 

2006; PROVENDIER, BALANDIER 2008). 

Hustý travní a bylinný pokryv na mnohých stanovi�tích siln� limituje p�irozenou 

obnovu a proto je v t�chto p�ípadech nutno uplatnit um�lou obnovu. Neproniknutelný 

pokryv Calamagrostis villosa, Avenella flexuosa nebo Vaccinium myrtillus v horských 

oblastech je siln� limitujícím faktorem pro zdárný vývoj p�irozené obnovy (cf. VACEK, 

SOU#EK 2001; ULBRICHOVÁ et al. 2006; POLENO, VACEK et al. 2009). K bujnému 

rozvoji bu�en� dochází nej$ast�ji v p�íli� prosv�tlených porostech, p�i náhlém po�kození 

porost! disturbancemi nebo p�i selhání semenného roku (POLENO, VACEK et al. 2009). 

P�i pokrytí p!dy hustými trsy trav $i kapradin se p�irozená obnova, zejména smrku 

ztepilého, doká�e uplatnit jen na odum�elém d�ev�, kde je konkurence vegetace siln� 

oslabena (ZIELONKA, NIKLASSON 2001; ULBRICHOVÁ et al. 2006). 

Hlavními determinantami p�e�ití semená$k! je kvalita substrátu, v kterém klí$í a 

jeho schopnost zajistit rostlin� dostatek vody (KOZLOWSKI 2002). Mohutn�j�í vrstvy 

nadlo�ních horizont! brání vyklí$ení a vývoji semená$k! (POLENO, VACEK et al. 2009). 

Podobn� tomu je na terénních vyvý�eninách, kde r!st jedinc! obnovy buku v porovnání 

se sní�eninami dosahuje polovi$ních dimenzí (VACEK et al. 2015b). Vyvý�eniny mají 

velmi m�lký p!dní profil s vysokým podílem skeletu, minimálním mno�stvím zeminy a 

nízkou vodní retencí, co� spole$n� s p!dní erozí siln� ovliv"uje jejich r!st (VODDE et al. 

2010; VACEK et al. 2015b). Dal�ím limitujícím faktorem r!stu zmlazení na 

vyvý�eninách je zvý�ená náchylnost k mrazu a suchu (WAGNER et al. 2010). Naproti 

tomu terénní deprese s p�íznivými edafickými podmínkami, s hlubokým p!dním 

profilem a dostate$nou p!dní vlhkostí tvo�í optimální podmínky pro r!st p�irozené 

obnovy (VACEK et al. 2015b). Z hlediska konkuren�ních interakcí se u pokro�ilej�ích 

r!stových fází obnovy stává limitujícím faktorem sv�tlo oproti �ivinám a p�dní vlhkosti 

(POLENO, VACEK et al. 2009). Tento proces dokazuje sní�ený r�st obnovy ve 

sní�eninách p�i porovnání se svahem (SUTINEN et al. 2010). Tyto skute$nosti v�ak 

neplatí v horských smr$inách, a to zejména v ekotonu horní hranice lesa, kde se smrk 
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p�irozen� zmlazuje pouze na vyvý�eninách (cf. VACEK 1981; VACEK, HEJCMANOVÁ, 

HEJCMAN 2012), jeliko� teplo je zde limitujícím faktorem obnovy. 

K významným limitujícím faktor!m p�irozené obnovy pat�í také zv�� (MOTTA 

1996; AMMER 1996; ROONEY 2001; VACEK et al 2014a, 2014b). P�itom horské lesy jsou 

náchyln�j�í na po�kozování zv��í ne� lesy ní�in (MOTTA 2003). P�i zvý�ených stavech 

zv��e její nadm�rná aktivita v lesích znamená faktor prokazateln� potla"ující diverzitu 

lesního podrostu a regeneraci stromového patra, a to zejména u potravn� atraktivních 

d�evin (VR�KA et al. 2001; DIACI et al. 2010). Tento rozdíl v po�kození je také 

výsledkem pomalej�ího po"áte"ního r!stu stínomilných d�evin, nap�íklad smrku 

ztepilého, buku lesního a zejména jedle b�lokoré, které mají pomalej�í odezvu po 

po�kození okusem a tedy i ni��í rychlost r!stu ve srovnání s jinými druhy 

(KUPFERSCHMID 2011). Atraktivita jednotlivých druh! je zna"n� specifická a zv�t�uje se 

v p�ípad�, �e se druhy atraktivní (nap�. Abies alba, Acer sp., Sorbus aucuparia) 

vyskytují v kombinaci s mén� atraktivními druhy (nap�. Picea abies) � (SENN, SUTER 

2002; MOTTA 2003; VACEK et al. 2014a, 2014b). Sporadický výskyt d�evin a naopak 

jejich dominantní postavení se "asto uvád�jí, jako faktory ovliv#ující potravní 

atraktivitu zv��e. V p�evá�né v�t�in� p�ípadu se potravní atraktivita druhu zvy�uje se 

sni�ujícím se podílem d�evin v p�irozené obnov� (AMMER 1996; $ERMÁK et al. 2009). 

Velmi ztí�ená je zejména p�irozená obnova jedle b�lokoré (SCHWARZ 1997; �TEFAN$ÍK 

2006; KLOPCIC et al. 2010). 

 

3.6. Ekologické aspekty hlavních d�evin  

3.6.1. Buk lesní (Fagus sylvatica L.) 

Roz�í�ení buku lesního (Fagus sylvatica L.) sahá od ji�ní �ásti Anglie, p�es celou 

st�ední Evropu a na jihu je vázán na horské oblasti spole!n" s jedlí b"lokorou, dále pak 

od �pan"lska a� po západní Ukrajinu (BUITEVELD et al. 2007). Bukové lesy p�edstavují 

nejd�le�it�j�í lesní ekosystémy ve st�ední Evrop�, rozkládající se v nadmo�ské vý�ce od 

100 do 900 m n. m (VON OHEIMB et al. 2005; KUCBEL et al. 2012; VACEK, HEJCMAN 

2012). V $eské republice se vyskytuje a roste tém"� ve v�ech lesních vegeta!ních 

stupních, av�ak produk!ní optimum má ve 4. a 5. LVS. V ni��ích polohách navazuje 

p�edev�ím na roz�í�ení dubu zimního a ve vy��ích horských polohách tvo�í 

porosty s dominantním smrkem ztepilým (ÚRADNÍ$EK et al. 2009). Ojedin"le se bukové 
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fragmenty mohou vyskytovat na ji�ním svahu i nad horní hranici lesa (VACEK, 

HEJCMAN 2012). 

Buk lesní pat�í mezi typické klimaxové d�eviny, které je nejvýhodn�j�í 

reprodukovat p�irozenou obnovou. Jeho podíl se v�ak v $eské republice v minulosti 

velmi sní�il. V p�irozené druhové skladb� buk lesní zaujímal 40,2 %, v sou"asnosti je 

zastoupen 7,7 % a v doporu"ené druhové skladb� by m�l mít 18,0 % (MZe 2014). 

Nebezpe"í hrozící buku nejsou jen abiotické faktory jako jarní p�ísu�ek, prudké 

oslun�ní a pozdní mráz (NINGRE, COLIN 2007), ale také biotické vlivy. Výrazným 

limitujícím faktorem je spárkatá a "erná zv�� (VACEK et al. 2014a; AMBRO� et al. 2015). 

Ke zna"ným ztrátám u buku té� dochází v d�sledku napadení patogenními houbami 

Phytophthora cactorum a Rhizoctonia solani (PROCHÁZKOVÁ 2009). Záva�ným 

problémem také byla nepravidelnost semenných let, a to obzvlá�t� ve vy��ích horských 

polohách, kde imise (p�edev�ím vysoké koncentrace SO2) siln� ovliv$ovali kvalitu a 

kvantitu fruktifikace (cf. MARE�, VACEK 1984). V posledních letech nastalo zlep�ení a je 

patrný expanzivní postup bukového zmlazení (VAN GILS et al. 2008; VACEK, VACEK, 

SCHWARZ et al. 2009; �EBKOVÁ et al. 2011).  

Buk lesní je hlavní d�evinou spole"enstev kv�tnatých bu"in podsvazu Eu-Fagenion, 

vápnomilných bu"in podsvazu Cephalanthero-Fagenion a javorových bu"in podsvazu 

Acerenion a kyselých bu"in svazu Luzulo-Fagion. Vtrou�en� se vyskytuje se také v 

dubohabrových porostech svazu Carpinion a v montánních fytocenózách svazu Piceion 

excelsae (BU$EK, LACINA 1999). 

Buk má velkou ekologickou plasticitu a �irokou ekologickou amplitudu a je 

pom�rn� siln� tolerantní k zastín�ní (ELLENBERG et al. 1992). Tradi"n� je 

nejvýznamn�j�í d�evinou pro p�irozenou obnovu podrostním zp�sobem (POLENO, 

VACEK et al. 2009). Buk je v�ak d�evina citlivá na pozdní mrazy (ÚRADNÍ$EK et al. 

2009). Nejvíce se vyskytuje na lokalitách s "erstv� vlhkou, mineráln� bohatou a 

humózní p�dou. Nesná�í zamok�ené a uléhavé p�dy, suché písky a t��ké jíly (MUSIL, 

MÖLLEROVÁ 2005; VACEK, VACEK, SCHWARZ et al. 2009).  

 

3.6.2. Smrk ztepilý (Picea abies (L.) Karst.) 

Smrk ztepilý (Picea abies (L.) Karst.) je jednou z nejvíce se vyskytujících a 

ekonomicky nejvýznamn�j�ích d�evin v severní a st�ední Evrop� (SPIECKER, 

HASENAUER 2000). P�irozený areál smrku p�ed vlivem "lov�ka pokrýval �irokou "ást 
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Evropy, od 70° severní �í�ky, kde tvo�í hranici se smrkem sibi�ským, a� po $ecko a 

Francii a po východní okraj Evropy u Uralu (SCHMIDT-VOGT 1977). Smrk je základním 

druhem r"zných typ" lesních ekosystém" boreálního a mírného pásma Evropy 

(CASTAGNERI et al. 2013). V #eské republice se p"vodní klimaxové smr$iny 

vyskytovaly nad 900 a� 1250 m n. m. s optimálními r"stovými podmínkami v ni��ích 

polohách, v rozmezí 600�950 m n. m. (ÚRADNÍ#EK et al. 2009). 

Podíl smrku se v minulosti kv"li vysoké produk$ní a regenera$ní schopnosti i 

p�stitelské nenáro$nosti výrazn� zvý�il, zejména na úkor smí�ených jedlobukových a 

bukových porost" (MUSIL, HAMERNÍK 2003). Nov� zalo�ené smrkové monokultury byly 

v�ak málo odolné, tj. trp�ly námrazou, sn�hem, vývraty a polomy s následným 

rozvojem chorob a �k"dc" (SPIECKER, HASENAUER 2000) a p�edev�ím byly velmi citlivé 

na imise (SO2, NOx, O3), co� v minulosti vedlo ke katastrofickému odlesn�ní 

h�ebenových partií (SCHULZE 1989; MUZIKA et al. 2004; VACEK et al. 2015c). 

V p�irozené druhové skladb� #R smrk ztepilý zaujímal 11,2 %, v sou$asnosti je 

zastoupen 51,1 % a v doporu$ené druhové skladb� by m�l mít 36,5 % (MZE 2014).  

Nejroz�í�en�ji jsou zastoupeny horské acidofilní smr$iny svazu Piceion excelsae a 

podmá$ené a� ra�elinné smr$iny submontánních a� montánních poloh nále�ejících do 

stejnojmenného svazu. Papratkové smr$iny jsou mnohem vzácn�j�í a jsou �azeny do 

svazu Athyrio-Piceion. Indika$n� významné jsou p�edev�ím klimaxové a su&ové 

smr$iny, které v ni��ích stupních chyb�jí: Calamagrostio villosae-

Piceetum, Dryopterido dilatatae-Piceetum, Anastrepto-Piceetum a Athyrio alpestris-

Piceetum (BU#EK, LACINA 1999). 

Smrk je zna$n� morfologicky prom�nlivá a plastická d�evina (VACEK 1983), je 

v�ak nezbytné p�ísn� dbát na vhodný ekotyp, a to zvlá�t� v horských oblastech 

(SVOBODA 1953). $adí se mezi polostinné a� stinné d�eviny, s v%kem a ve vy��ích 

polohách se jeho nároky na sv%tlo zvy�ují (ÚRADNÍ#EK et al. 2009). Vysoké nároky má 

smrk na p"dní a vzdu�nou vlhkost (MUSIL, HAMERNÍK 2003), nadbyte$nou vlhkost sná�í 

dob�e a vydr�í i dlouhodob� stagnující vodu (ÚRADNÍ#EK et al. 2009). Na nevhodných 

stanovi�tích, p�edev�ím na bývalých zem%d%lských p"dách, se smrk stává 

choulostivým, zejména na st�ídav% vlhkých stanovi�tích bohatých na �iviny. Na t%chto 

p"dách $asto dochází k napadení t�chto sekundárních smr$in houbovými patogeny, 

zejména Heterobasidion annosus, Armillaria ostoyae a Armillaria mellea (PROSPERO et 

al. 2003; �R'TKA et al. 2009; OLIVA et al. 2012). 
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3.6.3. Jedle bìlokorá (Abies alba Mill.) 

Jedle b�lokorá (Abies Alba Mill.) roste v horských lesích st�ední a ji�ní Evropy, kde 

se jedná o ekologicky a ekonomicky d�le�itou d�evinu (LIEPELT et al. 2009). Obecn� se 

tato d�evina v ni��ích a st�edních polohách vyskytuje s bukem lesním a ve vysokých 

nadmo�ských vý�kách tvo�í smí�ené porosty se smrkem. V subalpínských oblastech, 

kde se smrk nevyskytuje, jedle vytvá�í "isté porosty (JALAS, SOUMINEN 1973; LIEPELT 

et al. 2009). 

V sou"asné dob� jedle b�lokorá v evropských lesích nezaujímá významné 

postavení (ROBAKOWSKI et al. 2004). Výjimkou jsou lesy ve �výcarsku, kde tvo�í 20 % 

celkové plochy les� a také Rakousko, kde je její zastoupení 7 %. V polské "ásti Karpat 

tvo�ily porosty s p�evahou jedle je�t� v polovin� 20. století 30�36 % plochy les� 

(MUSIL, HAMERNÍK 2008). V #eské republice je v sou"asné dob� jedle zastoupena 1,1 

%, p�i"em� její p�irozené zastoupení je 19,8 % a doporu"ené zastoupení 4,4 % (MZE 

2014). Podíl jedle se v lesích $R neda�í zvy�ovat, a to p�edev�ím v d�sledku zna"ných 

�kod spárkatou zv��í (#ERMÁK et al. 2009; VACEK et al. 2015c). V #eské republice má 

jedle b�lokorá t��i�t� výskytu v ni��ích horských oblastech, p�edev�ím ve vy��í "ásti 

mezofytika. Vzácn� roste v termofytiku a oreofytiku. Její optimum je u nás v rozmezí 

500�900 m n. m. (MUSIL, HAMERNÍK 2008).  

Jedle je hlavní d�evinou spole"enstev podsvazu Galio-Abietenion. Dále tvo�í "asto 

p�ím�s v kv�tnatých bu�inách podsvazu Eu-Fagenion a n�kdy v dubohabrových 

porostech (svazu Carpinion). Vyskytuje se také v montánních fytocenózách svazu 

Luzulo-Fagion a v podmá�ených a� ra�elinných smr�inách submontánních a� 

montánních poloh svazu Piceion excelsae (HEJNÝ, SLAVÍK 1997). 

Rychlý pokles podílu jedle ve st�ední Evrop� je spojován p�edev�ím se 

zintenzivn!ním �innosti �lov!ka v lesích, p�ípadn! s rozvojem pr�myslu (KADLUS 

1971; OLIVA, COLINAS 2007). $ada dal�ích údaj� o ch�adnutí jedle v�ak pochází z 

období dávno p�ed masovou expanzí pr�myslu ve 20. století (KORPE&, VIN� 1965). 

Ústup jedle byl "asto spojován s imisním zatí�ením (zejména SO2), jeliko� byla jedle 

pova�ována za jednou z nejcitliv!j�ích d�evin na zne�i�t!ní ovzdu�í (SCHWARZ 1997; 

DIACI et al. 2010). Ústup jedle v období imisn! ekologické kalamity byl �asto spojován 

s po�kozováním jedlových porost� korovnicí kavkazskou (Dreyfusia normannianae) a 

korovnicí jedlovou (Dreyfusia piceae) � ZUBRÍK (1994). Jedli v�ak nevyhovuje 

p�edev�ím holose"ný hospodá�ský zp�sob s um�lou obnovou, který v na�ich zemích 
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dlouhodob� v minulosti p�evládal (COLINAS 2007; POLENO, VACEK et al. 2009). Jedle 

�patn� sná�í silné zimní mrazy a pozdní jarní mrazy (ÚRADNÍ"EK et al. 2009). Od konce 

80. let 20. století jedlové porosty regenerují a mnohde se dob�e zmlazují i v imisních 

oblastech (HOFMEISTER et al. 2008; VACEK et al. 2015c).  

 

3.6.4. Ol�e lepkavá (Alnus glutinosa (L.) Gaertn.) 

Ol�e lepkavá (Alnus glutinosa (L.) Gaertn.) je p�irozen� roz�í�enou d�evinou v celé 

Evrop� od Skandinávie do st�edomo�ské oblasti v!etn� severního Al�írska (KAJBA, 

GRACAN 2003; CLAESSENS et al. 2010). Je d"le�itou sou�ástí smí�ených listnatých les" 

a ve v�t�in� zemí p�edstavuje mén� ne� 1% lesního porostu (TUROK et al. 1996). 

Struktura a vývoj t�chto porost" byly dlouhodob� siln� ovliv#ovány lidskou �inností. 

Její vhodná stanovi�t� byla �asto p�evedena na zem�d�lskou p"du (CLAESSENS et al. 

2010). Nap�. DOUDA et al. 2009 uvádí negativní vliv zvý�ení hladiny spodní vody 

v porostech ol�e na jejich dynamiku jako d"sledek zaná�ení nevyu�itých odvod#ovacích 

p�íkop". Ve 20. století nastává návrat k p�írod� blízkým spole!enstv"m ol�e v r"zných 

!ástech Evropy (GÜSEWELL, LE NEDI$ 2004). 

Výskyt ol�e lepkavé v %eské republice dosahuje 1,6 % (MZE 2014) a je dán 

p�edev�ím edaficky. Nejroz�í�en�j�ím typem lu�ních les" v %R jsou poto!ní ol�iny. 

Jedná se o spole!enstva podsvazu Alnenion glutinoso-incanae. V jejich stromovém 

pat�e v�t�inou v ni��ích polohách p�eva�uje ol�e lepkavá a ve vy��ích nadmo�ských 

vý�kách ol�e �edá. Specifický charakter pak mají prameni�tní ol�iny, které se nej!ast�ji 

vyskytují v horních !ástech tok" (LUKÁ%IK, BUGALA 2004, 2005).  

Ol�e má n�které základní p�stební výhody, co� je d"le�ité pro zakládání rychle 

rostoucích les". Sazenice relativn� dob�e odolávají p�ímému slune!nímu zá�ení a mrazu 

a v minulosti také byly minimáln� napadány �k"dci a chorobami (HUBBES 1983). V 

poslední dob� (po roce 1993) v�ak dochází v celé Evrop� k poklesu populací ol�e kv"li 

ko�enové hnilob� Phytophthora (%ERNÝ, STRNADOVÁ 2010). Po vyt��ení nový porost 

ol�e vzniká jak z ko�enových, tak i z pa�ezových výmladk", díky !emu� um�lé 

zales#ování holin není nutné (SAARSALMI 1991). Vzhledem ke své schopnosti 

symbiotické fixace dusíku doká�ou stromy ol�e pokrýt velkou !ást své ro!ní spot�eby 

dusíku (MANDER et al. 2008; URI et al. 2011). Ve srovnání s ostatními rychle rostoucími 

energetickými d�evinami je pot�eba finan!n� náro!ného hnojení t�chto porost" dusíkem 

minimální nebo �ádná.  
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Studie v zahrani�í i u nás poukazují také na významnou schopnost akumulace 

biomasy porosty ol�e (nap�. JOHANSSON 2005; URI et al. 2011; AOSAAR et al. 2012). 

Nabízí se také mo�nost jejich uplatn�ní pro produkci biomasy pro energetické ú�ely 

(URI et al. 2009;  AOSAAR et al. 2012), i kdy� pravd�podobn� ne v takovém m"!ítku 

jako u plantá�ových porost� rychle rostoucích d�evin. 

 

3.6.5. Jasan ztepilý (Fraxinus excelsior L.)  

Jasan ztepilý (Fraxinus excelsior L.) je významná d�evina v rámci celé Evropy a 

významné �ásti Asie (KERR, CAHALAN 2004). Areál jeho výskytu se ve sm�ru 

rovnob��kovém nachází v rozmezí od Íránu a� po Irsko a ve sm�ru poledníkovém od 

ji�ní Skandinávie a� do severního �pan�lska (PAUTASSO et al. 2013). Rod jasan také 

v Severní Americe tvo�í nezanedbatelnou slo�ku p�írodních les� (KASHIAN, WITTER 

2011). Jasan je flexibilní druh, který lze nalézt ve velkém rozp"tí r#stových podmínek. 

Vyskytuje se od pob�e�ních a� po horské oblasti, a to zejména na svazích (STÖHR, 

LÖSCH 2004). Roste od pionýrských a� po klimaxové lesy, a to na p#dách jak na �iviny 

bohatých, tak i chudých (DUFOUR, PIÉGAY 2008). Je také d�evinou s vysokou tolerancí 

k suchu a s nízkou citlivostí k mrazu, co� z n"ho d"lá d�evinu potenciáln" vhodnou 

k o!ekávanému oteplování klimatu a !ast"j�ímu suchu (SCHERRER et al. 2011). 

V sou!asné skladb" les# jasan ztepilý v $R zaujímá 1,4 %, tedy více ne� 

dvojnásobek oproti p�irozené skladb� (MZE 2014). V lesních ekosystémech je jasan 

zastoupen zejména jako p�imí�ená d�evina v celé �ad" spole!enstev, p�i!em� jen 

málokdy dosáhne dominance (ELLENBERG 2010). Jasan oproti v"t�in" d�evin mírného 

pásma má zvý�ené po�adavky na dobrou dostupnost dusíku, také vy�aduje dostate!nou 

zásobu vým"nných kationt# (HOFMIESTER et al. 2004). V podhorských a ni��ích 

horských oblastech st�ední Evropy je jasan zastoupen zpravidla ve smí�ených 

aluviálních porostech s ol�í � v asociaci Carici remotae-Fraxinetum (NEUHÄUSLOVÁ, 

KÁ&A 1999; MATUSZKIEWICZ 2008). Aluviální lesy mírného pásu jsou zpravidla 

charakteristické bohatými rostlinnými spole�enstvy s vysokou strukturální rozmanitostí 

(SZYMURA et al. 2010). Ve stejnov"kých !istých jasaninách se udr�uje vysoká hustota 

porost# jen vzácn" (GOFF et al. 2011). 

Jasan jako rod byl v minulosti v podstat" bezproblémovou d�evinou (BARNES, 

WAGNER 2003). V posledních dvou desetiletích v �ad" oblastí Evropy expanzí jasanu 

ztepilého zna!n" limituje jeho odumírání (BAKYS et al. 2009). V sou!asnosti je výrazn" 
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ohro�en mnoha hrozbami (DOBROWOLSKÁ et al. 2011). Výraznou aktuální hrozbou 

jasanu zahrnující hmyzí �k!dce je zejména brouk Agrilus planipennis, který je 

p!vodním druhem ve východní Asii a m!�e zahubit a� 85 % zdravých jasan! v lesních 

porostech v rozmezí 3�5 let (POLAND, MCCULLOUGH 2006). V Severní Americe 

zp!sobil tento hmyzí �k!dce úhyn ji� milion! jedinc! jasanu (SIEGERT et al. 2007). Tato 

hrozba v�ak v "R má prozatím jen okrajový význam v porovnání s 

houbou Hymenoscyphus fraxineus, v jejím� d!sledku dochází k rozsáhlému 

odumírání  jasan! #i k výraznému sni�ování jejich po#etních stav� (ORLIKOWSKI et al. 

2011). Odumírání jasan� zp�sobené houbou Hymenoscyphus fraxineus bylo poprvé 

zaznamenáno v Polsku v 90. letech 20. století (KOWALSKI 2006) a rychle se roz�í�ilo do 

v�t�iny východní, st$ední a severní Evropy (SKOVSGAARD et al. 2010). 

 

3.7. Modelování lesních porost� 

Les je dynamický systém, který vývojem a zm�nami podléhá velkému po�tu 

biologických, ekologických a socioekonomických faktor! (FABRIKA, PRETZSCH 2011). 

Od po#átku rozvoje lesnických disciplín v 18. století, jako�to samostatných v�dních 

obor", se sna�í odborníci tyto p�í�inné vn!j�í a vnit�ní faktory a vztahy, které se v lese 

vyskytují, zachytit ve zjednodu�eném pojetí pomocí matematických algoritm" a 

r"stových model" (ADAMEC 2015). Prvním pokusem o zavedení kvantifikace vlivu 

t!chto faktoru bylo vytvo�ení bonifika�ního systému, který se sna�il agregovat vliv 

vn!j�ích faktor" prost�edí lesa na r"st, co� je v podstat! integrální sou�ástí r"stových 

tabulek (FABRIKA, PRETZSCH 2011). Od konce 18. a po�átku 19. století byly vyvinuty 

první r"stové tabulky pro stejnov!ké porosty (PAULSEN 1795; VON COTTA 1821; HARTIG 

1868). Následný vývoj r"stových tabulek (SCHWAPPACH 1893; WIEDEMANN 1932) byl 

ji� zalo�en na vysoké empirické úrovni a tyto tabulky byly posléze vytvo�eny i pro 

smí�ené stejnov!ké porosty (WIEDEMANN 1939). V sou�asné dob! r"stové simulátory 

lesa, tj. simula�ní modely, umo�%ují pro zvolené podmínky prost�ední, východiskový 

po�et strom" v nestejnov!kém smí�eném porostu a pro daný p!stitelský zám!r 

spolehliv! prognózovat vývoj porostu (PRETZSCH 2007; FABRIKA, PRETZSCH 2011). 
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3.7.1. Rùstové modely  

Výpo�et porostních charakteristik je v�dy vázán na základní parametry jako jsou 

tlou�!ka strom", vý�ka strom" a dále p#ípadn$ �í#ka koruny a její tvar. Tento výpo�et je 

proto zalo�en p#evá�n$ na regresních modelech vý�kových �i objemových k#ivek pro 

jednotlivé d#eviny s r"zným po�tem prom$nných a koeficient" (MIKITA, KLIMÁNEK 

2013). Zatímco pro modelování vý�ky (HALAJ 1959; MICHAILOFF 1943; NÄSLUND 1947; 

�MELKO 1987; SCHMIDT et al. 2011; SHARMA, BREIDENBACH 2015) nebo objemu 

(HALAJ 1955; NÄSLUND 1947; PETRÁ�, PAJTÍK 1991) existuje velké mno�ství model", 

tak modelováním �í#ky koruny (TEMESGEN et al 2005; THORPE et al. 2010; SHARMA et 

al. 2016a) anebo �tíhlostního kvocientu (VOSPERNIK et al. 2010; BO�E%A et al. 2014; 

SHARMA et al. 2016b) se zabývá pouze n$kolik prací.  

Z hlediska opodstatn$nosti modelování �í#ky koruny (CW) se rozm$ry koruny �asto 

vyu�ívají pro kvantifikaci vý�kového a tlou�!kové r"stu strom" (KORHONEN et al. 

2006). Vzhledem k tomu, �e velikost koruny je siln$ korelována s r"stem stromu, tak 

m$#ení korunové projekce je mnohdy pou�íváno k vývoji r"stových model", které 

slou�í jako d"le�itý nástroj pro rozhodování v lesním hospodá#ství (CANAVAN, RAMM 

2000; PRETZSCH 2009). Rozm$ry koruny jsou také pou�ívány jako prognostické 

prom$nné v jednotlivých r"stových modelech strom" (VACEK, LEP� 1987; 

HASENAUEREM, MONSERUD 1997), mortalitních modelech (MONSERUD, STERBA 1999) 

nebo modelech výpo�tu nadzemní biomasy (KUULUVAINEN 1991; TAHVANAINEN, 

FOR�S 2008). Rozm$ry koruny se pou�ívají k posouzení vitality stromu (ASSMAN 1970; 

HASENAUEREM, MONSERUD 1996), kvality d#eva (KERSHAW et al. 1990; KUPREVICIUS 

et al. 2014), odolnosti proti v$tru (NAVRÁTIL 1997) nebo hustoty porostu (CLUTTER et 

al. 1983). 

Zji�!ování �í#ky koruny v�ech strom" v porostu je oproti m$#ení DBH a vý�ky 

�asov$ i finan�n$ nákladn$, a to zejména v hustých porostech, kde se jednotlivé koruny 

p#ekrývají (SHARMA et al. 2016a). Pokud jsou k dispozici rozm$ry korun dostate�ného 

po�tu strom" s ostatními prom$nnými jednotlivých strom" a porostu, tak lze CW 

modely vytvo#it pomocí funkcí t$chto základních dendrometrických veli�in (CONDES, 

STERBA 2005; FU et al. 2013). CW modely jsou alometrické modely b$�n$ vyvinuté za 

pou�ití DBH jako jediné prognostické prom$nné (SONMEZ 2009; PRETZSCH et al. 2015). 

Av�ak tyto alometrické modely mohou být do zna�né míry zkreslené, proto�e jsou 

ovlivn$ny dal�ími parametry strom" (nap#. vý�kou, �tíhlostním kvocientem, délkou 
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koruny, vý�kou nasazení zelené koruny) a porostu (bonitou, hustotou). Tento 

p!edpoklad lze eliminovat prost!ednictvím integrace t�chto prom�nných do CW model� 

(HAO et al. 2015; SHARMA et al. 2016a). 

Rozm�ry koruny jsou zna�n� ovliv%ovány hustotou porostu a konkurencí okolních 

strom� (THORPE et al. 2010; SHARMA et al. 2016a), a proto je nutné zahrnout tyto 

parametry do CW modelování (DAVIES, POMMERENING 2008; HAO et al. 2015). 

Konkuren�ní sout�� se m��e vypo�ítat bu& pomocí prostorového uspo!ádání 

jednotlivých strom� (prostorov� explicitní konkuren�ní modely) anebo bez prostorové 

distribuce strom� (prostorov� neexplicitní modely). Z hlediska prostorov� explicitních 

konkuren�ních model� bylo odvozeno pouze malé mno�ství CW model� (DAVIES, 

POMMERENING 2008; THORPE et al. 2010), av�ak v�echny pou�ívají jako prom�nné 

pouze DBH a n�které i základní konkuren�ní parametry. Tyto p!ístupy nezahrnují vliv 

náhodných efekt� (nap!. heterogenity), které mohou být zahrnuty p!i modelování 

smí�ených efekt� (PINHEIRO, BATES 2000; SHARMA, BREIDENBACH 2015), p!i�em� se 

docílí vy��í p!esnost CW model� (SHARMA et al. 2016a).  

P!i pohledu na modelování �tíhlostního kvocientu (HDR); HDR vyjad!uje míru 

statické stability stromu nebo porostu. Obecn� platí, �e ni��í hodnota HDR znamená, �e 

stromy mají del�í korunou a jejich t��i�t� se nachází ní�e, ale mají lep�í stabilitu ne� 

stromy s v�t�í hodnotou HDR (SHARMA et al. 2016b). HDR tedy m��e být pou�it jako 

spolehlivý ukazatel k vyhodnocení stability stromu �i odolnosti porostu proti sn�hové 

zát��i, námraze nebo v�tru (JIAO-JUN et al 2003; WALLENTIN, NILSSON 2014). Vysoký 

HDR je úzce spojen se zvý�eným rizikem výskytu vývrat� a zlom� zp�sobených v�trem 

a sn�hem (SCHÜTZ et al. 2006; VALINGER, FRIDMAN 2011). Mno�ství studií (O'HARA, 

OLIVER 1999; VOSPERNIK et al. 2010; SCHINDLER et al. 2012; MITCHELL 2013) 

potvrdilo silnou korelaci mezi HDR a zranitelností porost� zp�sobené �kodami sn�hem 

a v�trem. HDR lze také vyu�ít k hodnocení mechanických vlastností d!eva, p!i�em� 

stromy s ni��í hodnotou HDR mají vy��í maximální moment ohybu (PELTOLA 2006). 

Vysoký HDR v�t�inou znamená, �e strom roste v hustém porostu pod výrazným vlivem 

sousedních strom� a z tohoto d�vodu mohou být tyto porosty zranitelné (SHARMA et al. 

2016b). HDR modely tedy musí brát v úvahu nejen porostní charakteristiky, ale i vliv 

p�stebních opat!ení (KONÔPKA, KONÔPKA 2003; ALBRECHT et al. 2012). 

Hodnotu HDR lze odvodit p!ímým výpo�tem p!es m�!ení strom� v porostu nebo ji 

ode�íst nep!ímou metodou z d!íve odvozených model�. Obecn� v�ak platí, �e 

samostatné HDR modely se nepou�ívají k odvození HDR, ale na místo toho jsou 
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aplikovány vý�kové modely závislé na DBH (SHARMA et al. 2016b). Vzhledem k tomu, 

�e tyto modely jsou �asto konstruovány z odli�ného souboru dat a parametry modelu 

nejsou odvozeny sou!asn", HDR zji�t"ný z t�chto model� m��e být významn� 

zkreslený (HASENAUER et al. 1998). Ur�itá zaujatost spojená s t�mito modely tak m��e 

mít za následek zna�nou odchylku odvozeného HDR od reality. Kvalitní vývoj HDR 

model� je mo�ný pouze tehdy, kdy� datový soubor reprezentuje p�esn" zm"�ené 

v�echny stromy a porostní charakteristiky, a to v�etn" bonity a hustoty porostu (cf. 

SHARMA et al. 2016b). Variabilita HDR v rámci stejné d�eviny a stejného porostu závisí 

na stromovém rozestupu. Vliv hustoty porostu a konkurence strom� na HDR jsou 

vysoké (SLODI%ÁK 1995; NYKÄNEN et al. 1997; SLODI%ÁK, NOVÁK 2006; MITCHELL 

2013; BO�E&A et al. 2014). Nejni��ích hodnot HDR dosahují stromy na volné plo�e bez 

okolní konkurence a naopak nejvy��ích hodnot stromy p�i maximální hustot" porostu 

(NYKÄNEN et al. 1997; VOSPERNIK et al. 2010). HDR se m"ní s porostními 

charakteristikami (v"kem, hustotou porostu), d�evinou (její vý�kou, ko�enovým 

systémem, �í�kou koruny, proveniencí) a stanovi�tními pom"ry (svahem, nadmo�skou 

vý�kou, expozicí, p�dní vlhkostí, obsahem �ivin v p�d") � (NYKÄNEN et al. 1997; 

HOMEIER et al. 2010; BO�E&A et al. 2014). Pro p�esnost HDR modelu je tedy nezbytné 

zahrnout do výpo�tu uvedené porostní a stanovi�tní parametry, a to zejména hustotu 

porostu, konkurenci a bonitu, a to nejen pouze DBH a vý�ku stromu, jak se to �asto 

aplikuje. 

Konkuren�ní parametry mohou být vypo�teny jako u CW model�, a to bu' p�i 

vyu�ití prostorového rozmíst"ní strom� anebo i bez sou�adnic jednotlivých strom�. I 

p�esto, �e n"které studie prokázali vztah mezi HDR a zranitelností strom� k po�kození 

v"trem a sn"hem, pouze do n"kolika málo HDR model� byly zahrnuty prom"nné 

hodnoty, popisující hustotu porostu, konkurenci a bonitu stanovi�t" (VOSPERNIK et al. 

2010; BO�E&A et al. 2014). Nicmén" �ádná z t"chto studií nebere v úvahu prostorové 

uspo�ádání strom� krom" práce SHARMA et al. (2016b). Vzhledem k roz�í�ení smrku v 

%eské republice a ke skute�nosti, �e je pova�ován za mnohem náchyln"j�í k po�kození 

silným v"trem ne� ostatní d�eviny (PELTOLA et al. 2000; ALBRECHT et al. 2012), jsou 

tyto HDR modely pro smrk velmi p�ínosné.  
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3.7.2. Rùstové simulátory 

V sou�asné dob� modelování struktury a vývoje lesních ekosystém� nabývá stále 

více na významu. Simula�ní r�stové modely lesních porost� se stávají nejd�le�it�j�ím 

nástrojem pro podporu plánovacího a rozhodovacího procesu nejen v lesním 

hospodá!ství (FABRIKA, PRETZSCH 2011). R�stové simulátory lesa jsou základními 

nástroji pro zkoumání dopadu r�zných scéná!� a pomocí nich lze ur�it optimální !e�ení 

managementu v praktickém lesním plánování (HYYTIÄINEN et al. 2006; PRETZCH et al. 

2008; HÄRKÖNEN et al. 2010). Existuje velký po�et pokro�ilých simula�ních model� 

pro predikci r�stu les� v r�zných �ástech sv�ta, nap!. model MELA, který se pou�ívá 

p!i plánování v lesích ve Finsku (SIITONEN et al. 1996), SILVA vyvinutý v N�mecku 

(PRETZSCH 2002), dále rakouský PrognAus (LEDERMANN 2006), finský MONSU pro 

vícenásobné plánování lesního hospodá!ství (PUKKALA 2001) a slovenský model 

SIBYLA (FABRIKA, "URSKÝ 2005).  

R�stové modely lze podle metod modelování rozd�lit na t!i základní typy model�. 

První jsou empirické modely (FOREST, SIBYLA), které se soust!e#ují na zm�nu 

biometrických veli�in v �ase. Jsou odvozeny statistickými metodami na základ� 

experimentálních m�!ení. Strukturální modely (GROGRA, GroIMP) se zam�!ují na 

vývoj morfologie jednotlivých strom�. Procesní modely (Forest-BGC, Tree-BGC) se 

v�nují modelování p!í�inných proces�, vyu�ívají algoritmy napodobující fyziologické 

procesy. R�stové modely lze dále klasifikovat podle �asov�-hierarchické úrovn�. 

Rozli�ují se: modely ekofyziologické (SPRUCE, BIOMASS), stromové (SIBYLA, 

SILVA), porostní (DFSIM, STAOET), sukcesní (JABOWA, FORCLIM) a biomové 

(HOLDRIDGE, BIOME-BGC). Modely jsou postupn� !azeny od malého prostorového 

a �asového detailu (orgán) a� po rozsáhlý komplex (krajina). T!etí klasifikace model� 

podle hierarchicko-prostorové úrovn� se vyu�ívá p!i sledování chování lesních 

ekosystém� pod vlivem m�nících se podmínek. Tato klasifikace roz�le$uje modely na: 

biomové modely (BIOME, Holdridge), stromové ekofyziologické modely (BALANCE, 

TRAGIC), stromové funk�n�-strukturální modely (GROGRA, GroIMP), stromové 

empirické modely závislé na pozicích (MOSES, SIBYLA), stromové empirické modely 

nezávislé na pozicích (PROGNAUS, BWIN), stromové �Gap� modely (FORMIND, 

JABOWA), frekven�ní �Gap� modely (FORMIX, FLAM), frekven�ní popula�ní 

modely (LANDIS, LANDSIM), popula�ní a druhové modely (STAOET, DFIT), 

modely funk�ních typ� (FORMIX, FORMIND), modely dynamiky �Gap� skupiny 
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(MOSAIC, ROPE), ekofyziologické modely �Big Leaf� (PnET, 3-PG) a 

ekofyziologické modely pr!m�rného stromu (GOTILWA, SPRUCE) � (FABRIKA, 

PRETZSCH 2011). 

V na�ich podmínkách je nej�ast"j�í pou�ívaný r!stový model biodynamiky lesa 

SIBYLA, který lze za�adit do stromových empirických model! závislých na pozicích 

simulující r!st a mortalitu strom!, p�i�em� pozice stromu ur�ují p�ír!st a velikost 

konkuren�ního tlaku (FABRIKA, PRETZSCH 2011). Je vytvo�en na principech r!stového 

simulátoru, jen� se sna�í co nejv"rohodn"ji napodobovat jak chování lesního porostu 

jako celku, tak i jednotlivých strom! jako sou�ásti lesního ekosystému. 

Je parametrizován pro podmínky %eské republiky, N"mecka a Slovenska a pro hlavní 

jehli�naté d�eviny: smrk, jedli a borovici a pro listnaté d�eviny: buk a dub (FABRIKA 

2005). Základní principy slovenského simulátoru SIBYLA (FABRIKA 2005) vychází 

z r!stového simulátoru SILVA vyvinutého v N"mecku (PRETZSCH 2002). Simulátor 

SIBYLA se skládá z mortalitního modelu, modelu p�irozené obnovy lesa, kalamitního 

modelu, probírkového modelu, konkuren�ního modelu, p�ír!stového modelu a 

kalkula�ního modelu. 

Simulátory lesního ekosystému mají dlouhou historii vývoje sahající do 60. let 20. 

století. Jedná se nap�. o model NEWNHAM (1964) nebo VUOKILA (1965) � (HÄRKÖNEN 

et al. 2010). Vývoj a pou�ití r!stových model! zna�n" zvý�ilo v posledních dvou 

desetiletích s vývojem po�íta�ové techniky schopné vykonávat rozsáhlé komplexní 

simulace a náro�nou analýzu dat (WEISKITTEL et al. 2011). Simulátory lesního 

ekosystému napodobují chování lesních ekosystém! ve form" po�íta�ového programu, 

od kterého se v�ak simulátor odli�uje vyu�itím r!zných typ! lesa. Jeho podstatou je 

vyu�ití více d�evin, strom! r!zného v"ku i v bohat" strukturovaném porostu. R!stový 

simulátor by také m"l reagovat na okolní rozmanité podmínky p�írodního prost�edí, 

zejména zm"nu klimatu, a rozdílný management a p"stební opat�ení s mo�ností jejich 

prom"nlivosti v �ase. Simulátor by m"l p�edpovídat vývoj struktury lesa, jeho biomasy, 

produkce, biodiverzity, výnos! a náklad! (FABRIKA, PRETZSCH 2011). R!stové 

simulátory nejsou r!stové tabulky p�evedené do po�íta�ového programu. R!stové 

tabulky jsou vytvo�ené pouze pro jeden typ porostu, pro stejnov"ké monokultury 

s plným zakmen"ním (FABRIKA 2005). 

R!stové simulátory mohou nalézt vysoké uplatn"ní v lesním hospodá�ství v mnoha 

sm"rech. Mezi hlavní výhody pou�ití simulátor! pat�í vytvá�ení krátkodobých prognóz 

pro plánovací ú�ely �i analýzy dlouhodobé predikce vývoje lesních porost! v rámci 
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r�zných typ� hospoda�ení �i výchovných zásah� a jejich optimalizace (ZACH 2001; 

WEISKITTEL et al. 2011). Simulátory lesních ekosystém� také umo�$ují strategické 

rozhodování nap�íklad v d�evozpracujícím pr�myslu, p�i�em� jsou schopny p�edvídat 

t"�ební mo�nosti i za pomoci údaj� z inventarizace (#URSKÝ 2001). Se stále se 

zvy�ujícím významem mimoproduk�ních funkcí lesa a certifikace roste i vyu�itelnost 

r�stových simulátor� v podob" hodnocení diverzity porost� �etnými strukturálními 

indexy. Mezi dal�í mo�nosti jejich aplikace pat�í odvození etátu p�edmýtních t"�eb, 

nahrazení r�stových tabulek nebo vyu�ití jako u�ební pom�cky pro trénink 

uskute�$ování r�zných hospodá�ských opat�ení p�i výchov" lesa (ZACH 2001; FABRIKA, 

PRETZSCH 2011). Velký význam uplatn"ní r�stových simulátor� je také p�i analýze 

vlivu klimatických zm"n na r�st lesa. Na základ" klimaticky orientovaných r�stových 

model� je mo�né tyto r�stové simulátory vyu�ít pro rozbor vlivu klimatických zm"n na 

produkci a stabilitu lesa a najít optimální managementové �e�ení ve form" tvorby sm"sí 

vhodných d�evin �i výchovných zásah� (PRETZSCH et al. 2008).  

 

4. Metodika 

4.1. Charakteristika zájmového území 

Hlavním zájmovým územím pro zhodnocení struktury a vývoje smí�ených lesních 

porost! byla Sudetská soustava, p"edev�ím CHKO Orlické hory, CHKO 

Broumovsko, Krkono�ský národní park a Karkonoski Park Narodowy v Polsku. Tyto 

porost byly pou�ity pro analýzy jejich struktury a vývoje v#etn$ p"irozené obnovy. Pro 

modelování �tíhlostního kvocientu a �í"ky korun byla navíc pou�ita rozsáhlá soustava 

100 trvalých výzkumných ploch (TVP), nacházejících se v 18 p"írodních lesních 

oblastech s t$�i�t$m v Sudetské soustav$ (SHARMA et al. 2016a, 2016b). Sí% TVP 

pokrývá �iroký vý�kový gradient (240�1370 m) s rozp$tím pr!m$rných ro#ních teplot 

4�9,5 ° C a úhrnem pr!m$rných ro#ních srá�ek 500 a� 1450 mm. Délka vegeta#ního 

období se pohybuje v rozmezí 55�180 dn!. TVP byly zalo�eny v rámci "e�ení 

výzkumných projekt! Výzkumného ústavu lesního hospodá"ství a myslivosti, 

Výzkumné stanice Opo#no a Fakulty lesnické a d"eva"ské, &eské zem$d$lské univerzity 

v Praze. Na Obr. 8 je znázorn$na lokalizace vybraných TVP pro studium struktury a 

vývoje smí�ených porost! a v P"íl. 1 je uveden podrobný popis hlavních TVP 

nacházeních se v Sudetské soustav$. 
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Obr. 8: Lokalizace TVP s obrysem p�írodních lesních oblastí; bíle zna�ky znázor�ují 

TVP hodnocené v kap. 6.1. �Obnova lesních porost!�, �edé zna�ky v kap. 6.2. 

�Struktura lesních porost!� a �erné zna�ky v kap. 6.3. �Modelování lesních porost!�.  

 

Krkono�ím jako nejvy��ímu poho�í v "R byla v#nována nejv#t�í pozornost. Na 

území národních park! Krkono� byl vyu�it systém 62 TVP (probíhající výzkum ji� od 

roku 1980) od 4. do 8. lesního vegeta�ního stupn#. Tyto TVP reprezentují zejména 

p�írod# blízké smí�ené, bukové a smrkové porosty v r!zných stanovi�tních podmínkách, 

s r!zným stupn#m vlivu imisí a typem hospoda�ení. Velká �ást výzkumu byla také 

v#nována smí�eným porost!m na bývalých zem#d#lských p!dách, zejména pak ol�i 

lepkavé a jasanu ztepilému. Nejv#t�í pozornost byla p�itom v#nována lokalitám 

Ba�inky, Rýchorský prales, Boberská strá�, Chojník, Lomniczka, Strmá strá�, Pod 

Voseckou boudou, Václavák, Suchý D!l, Lyse�iny (VACEK, LEP� 1987; VACEK, LEP� 

1996; VACEK et al. 2010; ZAHRADNÍK et al. 2010; VACEK, VACEK, SCHWARZ et al. 

2009, 2010; VACEK et al 2012; VACEK et al. 2015c). 

V Orlických horách a Broumovsku byla vyu�ita data ze 46 TVP ve vý�kovém 

gradientu v rozmezí 420�1095 m n. m. TVP sahají od bohat# strukturovaných 

smí�ených su$ových porost!, p�es jedlobukosmrkové porosty, a� po p�írodní rezervace 
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horských ra�elinných smr�in. V Orlických horách se jedná o NPR Tr�kov, NPR 

Buka�ka, PR !erný d"l, PR Pod Vrchmezím, PR Sedlo#ovský vrch, PR Komá�í vrch 

(VACEK et al. 2013, 2014a, 2014b), v CHKO Broumovsko m%�ení probíhalo zejména 

v Evropsky významné lokalit% Kozínek a v NPR Broumovské st%ny (VACEK et al. 

2015b). Pozornost byla v%nována i smí�eným porost"m s dominantním smrkem 

ztepilým, ol�í lepkavou, mod�ínem opadavým a javorem klenem zalo�ených na 

bývalých zem%d%lských p"dách, a to zejména v oblasti Neratova v Orlických horách.  

 

4.1.1. Krkono�ský národní park 

Krkono�e jsou jediné území v !eské republice, kde je v pom%rné velké �ásti 

zastoupen subalpínský vegeta�ní stupe# a nachází se zde i arktoalpínská tundra. 

Krkono�ský národní park s rozlohou 36 300 ha byl vyhlá�en v roce 1963, který se dále 

zv%t�il o ochranné pásmo o vým%�e 18 642 ha. Hlavním d"vodem ochrany byl 

mimo�ádný p�írodov%decký a v%decký význam Krkono�. Z celkové vým%ry lesy 

pokrývají 67 & (SCHWARZ 1997). Na severních polských svazích byl z�ízen národní 

park v roce 1959 s vým%rou 5 560 ha. Od roku 1992 jsou Krkono�e v podob% bilaterální 

biosférické rezervace Krkono�e/Karkonosze za�azeny do sv%tové sít% biosférických 

rezervací UNESCO (FLOUSEK et al. 2010). 

V Krkono�ích se nachází neobvykle velké mno�ství glaciálních relikt" a endemit" 

(cf. JENÍK 1998). Alpínské trávníky, porosty borovice kle�e, spole�enstva kar", 

subarktická ra�elini�t%, horské smrkové, smrkojedlobukové a bukové lesy reprezentují 

biodiverzitu, je� je v �eských poho�ích unikátní (JENÍK et al. 1994; JENÍK, �TURSA 

2003). 

Historicky je tato p�írodní lesní oblast dlouhodob% ovliv#ována �lov%kem. Do 13. 

století byly Krkono�e pokryty p�evá�n% pralesy smrku, jedle, buku a kle�í nad horní 

hranicí lesa. Od 13. století v�ak vlivem  kolonizace docházelo k postupnému sni�ování 

rozlohy lesa vrcholící p�elomem 15. � 16. století a zap�í�in%né expandujícím hornickým 

i sklá�ským pr"myslem (LOKVENC 1978). S nov% vzniklými rozsáhlými holose�emi, na 

kterých byl kv"li ekonomické rentabilit% vysazován hlavn% smrk, do�lo k úplné 

transformaci druhové skladby. Autochtonní bohat% strukturované stabilní lesní porosty 

byly p�em%n%ny na vysoce labilní stejnov%ké smrkové monokultury. Následn% 

po�átkem 19. století docházelo k masivnímu naru�ování p�írodních ekosystém" 

Krkono� díky rozsáhlým pastvinám pro dobytek na úkor p�edev�ím kosod�eviny, ale i 
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buku. Ve druhé polovin  20.! století také! lesní! ekosystémy! negativn ! ovlivnily imise, 

p"edev�ím!pak vysoké!koncentrace!SO2 (PR#�A 2001; KRÁL!et al. 2015; VACEK et al. 

2015c). V sou$asné!druhové!skladb !v národním!parku!dominuje!smrk!ztepilý!s 86,7 % 

(p"irozená!skladba!49,4!%),!borovice!kle$!s 6,9!%!(p"irozená!skladba 6,1 %) a buk lesní!

s 2,6! %! (p"irozená! skladba! 26,7! %).! Jedle! b lokorá! v p"irozené! druhové! skladb !

dosahovala 15,6 %, v sou$asnosti! zaujímá pouze 0,1 % (Tab. 1) � (SCHWARZ et al. 

2010; VACEK, MOUCHA et al. 2012). 

 

Tabulka 1: Sou$asná,!p"irozená!a!optimální!druhová!skladba!Krkono�ského!národního!

parku (SCHWARZ et al. 2010). 

D"evina Sou$asná!druhová!

skladba (%) 

P"irozená!druhová!

skladba (%) 

Druhová!skladba!

optimální (%) 

jedle!b lokorá 0,1 15,6 9,2 

borovice!kle$ 6,9 6,1 6,1 

mod"ín!opadavý 0,9 0,0 0,0 

smrk!ztepilý 86,7 49,4 49,0 

buk!lesní 2,6 26,7 30,4 

je"áb!pta$í 0,6 1,30 2,4 

ostatní!listná$e 2,2 0,9 2,9 

jehli$nany!celkem 94,6 71,1 64,4 

listná$e!celkem 5,4 28,9 35,7 

 

Reliéf! Krkono�ského! národního! parku je výsledkem! dlouhodobého! p&sobení 

geomorfologického! a geologického! vývoje.! Z geologického! hlediska! jsou zde 

zastoupeny! zejména! krystalické! b"idlice,! zejména svory, fylity, ruly a ortoruly, 

uprost"ed! nich�! se! rozkládá! �ulový! masiv! (CHALOUPSKÝ 1983). Výskyt! bohatých!

spole$enstev! je! vázán! na! vlo�ky! amfibolit&,! kvarcit&! a! vápnitých! dolomit&! (PR#�A!

2001). Z p&dních! typ&! zde! p"evládají! podzoly,! rankery,! kryptopodzoly,! kambizem ! a!

v men�í!mí"e!i!organozem !a!gleje!(TOMÁ�EK, ZUSKA 1983; PODRÁZSKÝ, VACEK 1994; 

VACEK, VACEK, SCHWARZ et al. 2010; PODRÁZSKÝ, VACEK et al. 2010). Pr&m rné!ro$ní!

srá�ky!se!m ní!s!nadmo"skou!vý�kou!v!pr&m ru od 590 mm do 1350 mm!a!pr&m rná!

ro$ní!teplota!klesá!s!nadmo"skou!vý�kou!od!7,5°C do 0,2 °C. Dle Quitta (QUITT 1971) 
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je h�ebenová oblast Krkono� �azena do chladné klimatické jednotky CH4, st�ední 

polohy do CH6 a ni��í do CH7.  

Nejrozhlá�en�j�í lesní vegeta!ní stupe" (LVS) v Krkono�ích je smrkobukový (35,8 

%), dále smrkový (24,7 %), bukosmrkový (18,2 %) a kle!ový (14,4 %). V !eské !ásti 

Krkono� jsou výrazn� dominantní SLT: 6K � kyselá smrková bu!ina (17,3 %), 7K � 

kyselá buková smr!ina (11,0 %) a následn� hojn� jsou zastoupeny 9Z � kle! (8,4 %). 

V !eské !ásti Krkono� jasn� p#evládá ekologická #ada kyselá (54,7 %), zna!n� je 

zastoupena také #ada extrémní (17,7 %) a �ivná (13,1 %), v polské !ásti Krkono� 

dominuje ekologická #ada kyselá (47,4 %) a #ada extrémní (35,1 %). 

Z fytocenologického hlediska se jedná o rostlinná spole!enstva nále�ející do podsvazu 

Eu-Fagenion a Acerenion a svazu Luzulo-Fagion, ve vy��ích polohách do svazu 

Piceion excelsae, !áste!n� i do svazu Pinion mughi (MIKY�KA 1972). 

Nejpodstatn�j�í !ást výzkum probíhala I. zón� Krkono�ského národního parku, 

zejména na lokalit� Ba�inky, Rýchorský prales a Boberská strá". 

I. zóna NP Ba�inky byla p$vodn� z#ízena jako státní p#írodní rezervace v roce 1960, 

na vým�#e 33,4 ha se rozkládá v nadmo#ské vý�ce 830�1 070 m. Výzkumné aktivity 

zde probíhají ji� od r. 1968 (VALENTA 1973). Pr$m�rná ro!ní teplota lokality !iní 6 a� 4 
oC a úhrn srá�ek se pohybuje okolo 1200 mm. Délka vegeta!ní doby se pohybuje mezi 

116�92 dny (VACEK, VA�INA, MARE� 1987). Geologické podlo�í tvo#í p#evá�n� fylity, 

ruly a kvarcity. P#evládajícím p$dním typem jsou sv��í kambizem�, v okolí prameni�& 

gleje !i oglejené kambizem� a ve vrcholových partiích kryptopodzoly (PODRÁZSKÝ, 

VACEK et al. 2010). Jádro I. zóny tvo#í geneticky cenné produktivní smrkobukové 

populace se zna!n� diferencovanou prostorovou a v�kovou strukturou. Na zájmovém 

území Ba�inek p#eva�ují rostlinná spole!enstva nále�ející do podsvazu Eu-Fagenion a 

Acerenion a svazu Luzulo-Fagion, v nejvy��ích partiích do svazu Piceion excelsae 

(MIKY�KA 1972). 

I. zóna NP Boberská strá" byla vyhlá�ena jako státní p#írodní rezervace v r. 1963. 

Nachází se v nadmo#ské vý�ce 660�800 m a má vým�ru 18,6 ha. V této severní oblasti 

(v okolí Hadí cesty) byly v roce 1980 zalo�eny t#i TVP. Geologické podlo�í zájmové 

lokality je tvo#eno p#evá�n� fylity, krystalickými b#idlicemi s dominancí svor$, a 

metamorfovanými diabasy.  P#evládajícím p$dní typem v ni��ích partiích je mezotrofní 

kambizem. Délka vegeta!ního období dosahuje 135 dn$ (VACEK, CHROUST, SOU'EK 

1994). Pr$m�rná ro!ní teplota je 6 
oC a úhrn srá�ek kolísá okolo 860 mm (VACEK et al. 

2015a). K nejcenn�j�ím stanovi�tím pat#í autochtonní bohaté kv�tnaté bu!iny a� bohaté 
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horské su�ové lesy nále�ející do asociace Dentario enneaphylli-Fagetum (MIKY�KA 

1972). 

I. zóna NP Rýchorský prales byla p!vodn� z#ízena jako státní p#írodní rezervace 

v roce 1976, a to na vým"�e 143,0 ha a v nadmo�ské vý�ce 900�1 033 m. Geologické 

podlo�í zájmové lokality je tvo�eno krystalickými b�idlicemi a metamorfovanými 

diabasy. Výzkumné aktivity zde probíhají od r. 1980. Náhorní plo�ina Dvorského lesa je 

siln" ovliv$ována vrcholovým fenoménem. oélka vegeta�ní doby ve vrcholových 

partiích klesá na 90 dn! (VACEK, CHROUST, SOU&EK 1994). Pr!m�rná ro%ní teplota se 

pohybuje okolo 5 
oC a úhrn srá�ek je cca 1260 mm (VACEK et al. 2015a). P#evládajícím 

p!dním typem je oligotrofní kambizem. V zájmovém území se p#evládají druhov� 

chudé acidofilní vegeta%ní typy nále�ející do asociace Calamagrostis villosae-Fagetum 

(MIKY�KA 1972). 

 

4.1.2. CHKO Orlické hory 

CHKO Orlické hory, vyhlá�ená v roce 1969, se rozkládá na plo�e 20 400 ha v 

nadmo!ské vý�ce od 416 m na !ece B�lé do 1 115 m na vrcholu Velké De�tné (VACEK, 

MOUCHA et al. 2012). Celé území CHKO je také chrán�nou oblastí p!irozené akumulace 

vod a n�které partie jsou za!azeny mezi evropsky významné lokality soustavy Natura 

2000. Z celkové vým�ry lesy pokrývají 68 % (AOPK 2014). Z geologického hlediska je 

poho!í sou#ástí orlicko-kladského krystalinika se zastoupením zejména ortorul, 

parab!idlic, svor�, pararul a rul (HÁJEK 2002). Nejhojn�ji zastoupenými p�dními typy 

jsou kambizem�, kryptopodzoly a podzoly (VACEK, MOUCHA et al. 2012). Dle Quitta 

(QUITT 1971) Orlické hory nále�í do klimatické oblasti CH3 a h!ebenové polohy do 

oblasti CH2. Ve vy��ích polohách se pohybují pr�m�rné ro#ní teploty okolo 4°C a v 

podh��í dlouhodobý pr�m"r dosahuje 7°C. Pr�m"rné ro#ní srá�ky stoupají s 

nadmo!skou vý�kou od 850 do 1300 mm. Ze sou#asné druhové skladby je nejvíce 

zastoupen smrk ztepilý s 86,1 % (v p!irozené skladb� 32,1 %) a buk lesní s 5,4 % (v 

p!irozené skladb� 33,8 %). Jedle b�lokorá dosahuje pouze 0,6 %, p!i�em� v p�vodní 

druhové skladb� dosahovala 28,7 % (Tab. 2) � (VACEK, MOUCHA et al. 2012; AOPK 

2014). Z fytocenologického hlediska se jedná o rostlinná spole�enstva nále�ející do 

podsvaz� Acerenion i Eu-Fagenion a svazu Luzulo-Fagion (MIKY�KA 1972). 
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Tabulka 2: Sou�asná, p�irozená a optimální druhová skladba CHKO Orlické hory 

(AOPK 2014). 

D�evina Sou�asná druhová 

skladba (%) 

P�irozená druhová 

skladba (%) 

Druhová skladba 

optimální (%) 

jedle b�lokorá 0,6 28,7 2,9 

smrk ztepilý 86,1 32,1 74,7 

buk lesní 5,4 33,8 15,1 

ol�e lepkavá 2,8 0,2 0,9 

je�áb pta�í 1,1 0,3 0,2 

b�íza bílá 1,6 0,3 0,8 

javor klen 0,7 3,8 2,5 

ostatní listná�e 1,7 0,8 2,9 

jehli�nany celkem 86,7 60,8 77,6 

listná�e celkem 13,3 39,2 22,4 

 

V CHKO Orlické hory p�edm!tem dlouhodobého zájmu byly zejména p�írodní 

smrkobukové porosty s vtrou�enou �i p�imí�enou jedlí b�lokorou a javorem klenem 

v NPR Tr�kov, NPR Buka�ka, PR "erný d#l, PR Pod Vrchmezím a PR Sedlo$ovský 

vrch. Hlavním cílem ochrany t!chto lokalit je uchování p�irozených spole�enstev a 

geneticky velmi cenných, vysoce produktivních smrkojedlobu�in (ekotypy p#vodního 

buku, smrku, jedle a klenu) a zachování velké druhové diverzity acidofilních horských 

bu�in v oblasti vrcholového fenoménu.  

PR "erný D#l se rozkládá na plo�e 26,4 ha ve vý�kovém rozp!tí 780 � 884 m n. m. 

Ochrana této lokality byla vyhlá�ena v r. 1954. Pr#m!rná ro�ní teplota lokality �iní ca 

5
o
 C a ro�ní úhrn srá�ek kolísá kolem 1 200 mm. Geologický podklad tvo�í migmatity. 

P�evládají kyselé modální kambizem!, místy se vyskytují kryptopodzoly (VACEK et al. 

2014a). Jádro rezervace tvo�í kv!tnaté a� kyselé bu�iny a jedlobu�iny nále�ející do 

podsvaz# Acerenion i Eu-Fagenion a svazu Luzulo-Fagion (MIKY�KA 1972). Ve 

stromovém pat!e zde dominuje buk, vtrou�en je smrk, klen, je!áb a jedle. Zbývající 

p!ibli�n� dv� t!etiny rezervace tvo!í druhotné smrkové porosty s ojedin�le vtrou�eným 

bukem, klenem, je!ábem i jedlí (svaz Piceion excelsae). V pramenných �lebech se 

nalézá pom�rn� bohatá prameni�tní vegetace nále�ející do svazu Cardamino-Montion 

(WAGNEROVÁ 1976; VACEK et al. 2014a). Rezervaci obhospoda!ují Lesy #R, s. p. 
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NPR Tr�kov se rozkládá v nadmo!ské vý�ce 760�920 m a její ochrana byla 

vyhlá�ena v r. 1982. Pr"m#rná ro�ní teplota lokality se pohybuje okolo 5,5 
o
C a úhrn 

srá�ek kolísá kolem 1000 mm. Geologické podlo�í tvo!í p!evá�n# krystalické b!idlice 

(svor, svorová rula) a jen �áste�n# v nejni��ích partiích glaukonitické pískovce. Z 

pedologického hlediska p�eva�ují kyselé kambizem#, místy p�echázejí v gleje a v 

kryptopodzoly. Jádro rezervace tvo�í geneticky velmi cenné produktivní 

smrkojedlobukové populace se zna�n# diferencovanou prostorovou a v#kovou 

strukturou a s relativn# bohatou p�irozenou obnovou d�evin stromového patra, zejména 

buku lesního, smrku ztepilého, javoru klenu i jedle b#lokoré (VACEK, PODRÁZSKÝ 1992; 

VACEK et al. 2013b). Bylinné patro je tvo�eno b#�nými druhy smrkojedlobu�in 

nále�ejícími p�edev�ím do podsvaz" Acerion a �áste�n# i do Eu-Fagion a svazu Luzulo-

Fagion (MIKY�KA 1972).  

PR Pod Vrchmezím se rozprostírá se na plo�e 16 ha ve vý�kovém rozp#tí 890�1020 

m n. m. Ochrana této lokality byla vyhlá�ena v r. 1960. Pr"m#rná ro�ní teplota lokality 

kolísá okolo 4o C a ro�ní úhrn srá�ek se pohybuje kolem 1200 mm. Geologický podklad 

tvo�í svorová rula a granitický svor. P�evá�n# kyselá kambizem je mírn# skeletovitá a 

ojedin#le p�echází v kryptopodzoly. Svah rezervace je �len#n men�ími pramennými 

�leby, v nich� se vyskytuje stará jedlová bu�ina s javorem klenem, je�ábem pta�ím a 

smrkem ztepilým se zna�nou floristickou bohatostí. Mimo oblast prameni�$ je roz�í�ena 

buková smr�ina s klenem a je�ábem a ve vrcholových partiích na �ásti i �istá smr�ina 

(VACEK, PODRÁZSKÝ 1992). Jedná se p�evá�n# o spole�enstva nále�ející do podsvaz" 

Acerion i Eu-Fagion a svazu Luzulo-Fagion (MIKY�KA 1972).  

PR Sedlo%ovský vrch se rozkládá ve vý�kovém rozp#tí 790�1050 m n. m. Ochrana 

této lokality byla vyhlá�ena v r. 1954. Pr"m#rná ro�ní teplota lokality se pohybuje okolo 

4
o 

C a ro�ní úhrn srá�ek kolísá kolem 1200 mm. Geologická podlo�í tvo�í p�evá�n# 

svorové ruly a granitické svory. Z geologického hlediska p�eva�ují kambizem# a v 

nejvy��ích partiích i kryptopodzoly. Jádro rezervace tvo�í z p�írodov#deckého a 

lesnického hlediska cenný smrkobukový pralesovitý útvar s vtrou�eným javorem 

klenem a jedlí b#lokorou (VACEK, PODRÁZSKÝ 1992). Bylinné patro je tvo�eno p�evá�n# 

druhy smrkojedlobukových porost", nále�ejících v#t�inou do svazu Luzulo-Fagion a jen 

okrajov# do podsvazu Acerion (MIKY�KA 1972).  

NPR Buka�ka le�í v nadmo�ské vý�ce 910�1 025 m. Ochrana této lokality byla 

vyhlá�ena v r. 1954 na vým#�e 50,7 ha. Pr"m#rná ro�ní teplota lokality je cca 4 oC, úhrn 

srá�ek se pohybuje kolem 1 200 mm. Geologický podklad tvo�í svorové ruly a svory. 
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P�evá�n� siln� kyselá modální kambizem je v�t�inou hlinitopís�itá, kamenitá a� 

balvanitá. Orlické hory, budované z chud�ích krystalických hornin, se vyzna�ují 

p�evahou acidofilní vegetace hercynského typu, tak�e tím více p�ekvapuje floristická 

bohatost této rezervace (VACEK, PODRÁZSKÝ 1992). V chrán�ném území pod 

vrcholovým fenoménem se nachází stará pralesovitá bu�ina se spole�enstvy, 

nále�ejícími p�evá�n! do svazu Luzulo-Fagion (MIKY�KA 1972). Její stromové patro je 

ve vrcholových partiích rezervace s výrazným vrcholovým fenoménem tvo�eno 

zakrslým bukem lesním a p�imí�eným smrkem ztepilým, je�ábem pta�ím a javorem 

klenem. Tato rezervace stejn! jako t�i p�ede�lé je obhospoda�ována Správou les" 

Kristina Colloredo-Mansfeld Opo�no. 

 

4.1.3. CHKO Broumovsko 

CHKO Broumovsko s rozlohou 41 000 ha byla vyhlá�ena v roce 1961. V sou�asné 

dob� lesnatost CHKO je 38 % (AOPK 2013). Pr"m!rná teplota se pohybuje v závislosti 

na nadmo�ské vý�ce (350�880 m) v rozmezí 5,5�7,0 ºC a pr"m!rný ro�ní úhrn srá�ek je 

650�1000 mm. Z geologického hlediska se na území CHKO nachází zejména slínovce, 

slepence a pískovce (PR#�A 2001). Z pedologického hlediska p�eva�ují kambizem! a 

podzoly, hojn! jsou zastoupeny litozem! a kryptopodzoly (VACEK, MOUCHA et al. 2012; 

AOPK 2013). Rozhodující zastoupení má 5. LVS (45,7 %), d�le�itý je i podíl 4. LVS 

(27,9 %) a 6. LVS (18,1 %). V t!chto LVS je nejvíce zastoupena �ada kyselá a zejména 

edafické kategorie K (32,8 %) � (AOPK 2013). Ze sou�asné druhové skladby je nejvíce 

zastoupen smrk ztepilý s 71,3 % a buk lesní s 7,4 % (Tab. 3) � (VACEK, MOUCHA et al. 

2012; AOPK 2013). Z fytocenologického hlediska p�evládají kv!tnaté a acidofilní 

bu�iny svazu Fagion a Luzulo-Fagion a dubohab�iny svazu Carpinion. 

Nejzachovalej�ími p�irozenými lesními spole�enstvy jsou reliktní bory na kvádrových 

pískovcích (svaz Dicrano-Pinion) a su$ové lesy (svaz Tilio-Acerion) � (MIKY�KA 

1972). 
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Tabulka 3: Sou�asná, p�irozená a optimální druhová skladba CHKO Broumovsko 

(AOPK 2013). 

D�evina Sou�asná druhová 

skladba (%) 

P�irozená druhová 

skladba (%) 

Druhová skladba 

optimální (%) 

jedle b�lokorá 0,5 22,5 3,0 

smrk ztepilý 71,3 11,3 64,6 

borovice lesní 6,6 1,9 7,0 

mod�ín opadavý 5,6 0,0 0,0 

ostatní jehli�nany 0,3 0,0 0,0 

buk lesní 7,4 54,8 16,6 

duby 0,4 1,9 0,9 

b�íza bílá 3,9 1,3 3,4 

javor klen 1,6 1,4 1,7 

ol�e lepkavá 1,1 0,8 0,8 

ostatní listná�e 1,3 4,1 2,0 

jehli�nany celkem 84,3 35,7 74,6 

listná�e celkem 15,7 64,3 25,4 

 

V CHKO Broumovsko byly p�edm!tem dlouhodobého výzkumu zejména p�írodní 

smí�ené su"ové porosty s dominantním bukem lesním, javorem klenem a lípou srd�itou 

v Evropsky významné lokalit� Kozínek a v NPR Broumovské st�ny. 

Evropsky významná lokalita Kozínek je jedním z typ� chrán�ných území v rámci 

soustavy NATURA 2000. Lokalita je významná p�edev�ím hojným výskytem 

prioritního biotopu su"ových les# spolu s biotopy skalních výchoz# a rovn!� zna�nou 

rozlohou kv!tnatých bu�in. Nadmo�ská vý�ka lokality je 378�504 m. Svahy údolí jsou 

hluboce za�íznuty do opukových plo�in. Ve svazích jsou �etné skalní výchozy slínovce. 

Geologický podklad tvo�í p�evá�n! k�ídové sedimenty (VEJLUPEK 1986). P�evládajícími 

p#dními typy jsou pararendziny a kambizem! (MIKESKA et al. 2000). Z klimatického 

hlediska lokalita Kozínek nále�í do mírn! teplé oblasti (QUITT 1971) s pr#m!rnou ro�ní 

teplotou 7,2°C a ro�ním úhrnem srá�ek 742 mm (TOLASZ et al. 2007). Su"ové lesy jsou 

tvo�eny rostlinnými asociacemi Aceri-Carpinetum, Mercuriali-Fraxinetum a v men�í 

mí�e i Lunario-Aceretum, kv�tnaté bu�iny asociacemi Aceri-Fagetum a Asperulo-
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Fagetum, která je p�echodem mezi bu�inami a su�ovými lesy (cf. FALTYSOVÁ et al. 

2002).  

NPR Broumovské st�ny (450�770 m n. m) je sou�ástí Broumovské kotliny tvo�ící 

p�íkré a mírné jihozápadní svahy rozbrázd�né skalními roklemi a ka"ony. Je tvo�ena 

kvádrovými k�emitými pískovci. P�dy jsou p�evá�n! modální kambizemn! a kambické 

rankery. Pr�m!rná ro�ní teplota kolísá okolo 6,1 
o
C a ve vegeta�ním období se 

v pr�m!ru pohybuje okolo 12,2 
oC. Pr�m!rné ro�ní srá�ky jsou 857 mm a ve 

vegeta�ním období 473 mm (VACEK et al. 2015b). Z hlediska potenciální vegetace 

p�eva�ují kv!tnaté bu�iny (Dentario enneaphylli-Fagetum) a bikové bu�iny (Luzulo-

Fagion; MIKY�KA 1972). Ob! tato chrán!ná území obhospoda�ují Lesy $R, s. p. 

 

4.2. Sb�r dat 

4.2.1 Struktura a vývoj porostù 

Sb�r dat prob�hl na trvalých výzkumných plochách (TVP) o velikosti 50 × 50 m a 

rozm�rech 62,5 × 40 m (0,25 ha), v ostatních p!ípadech pak s ohledem na men�í vým�ru 

porostní skupiny "i charakteru reliéfu byla p�i zalo�ení volena i men�í velikost 

pravoúhlé plochy. Pro stanovení struktury p�irozené obnovy, stromového patra d�evin, 

fragment� odum!elých stojících a le�ících strom� a korunových projekcí bylo na TVP 

pou�ito technologie FieldMap (IFER-Monitoring and Mapping Solutions Ltd.). 

Stromové patro bylo dle stromových t�íd rozd�leno na horní etá� (stromy nadúrov$ové 

a úrov$ové) a dolní etá� (stromy podúrov$ové � vr�stavé a zastín�né a potla"ené � 

�ivotaschopné a odumírající), p�i"em� byli m��eni v�ichni jedinci, jejich� vý"etní 

tlou�%ka s k�rou byla (DBH) & 4 cm. U strom# byly m�$eny tyto charakteristiky: DBH, 

vý�ka, nasazení zelené koruny a korunová projekce, resp. �í$ka koruny minimáln� ve 4 

sm�rech na sebe kolmých. Za nasazení zelené koruny u jehli�nan� byl pova�ován 

p!eslen s nejmén� dv�ma �ivými v�tvemi a u listnatých d�evin první rozdvojení osy 

kmene s �ivými v�tvemi, jen� je charakterizováno za"átkem souvislé koruny (ÚHÚL 

2003). Vý"etní tlou�%ky stromového patra byly m�$eny kovovou pr#m�rkou s p$esností 

na 1 mm a vý�ky pomocí vý�kom�ru laser Vertex s p$esností na 0,1 m. V�echna m�$ení 

na nových TVP nebo ji� zalo�ených TVP (opakování v intervalu p�ti let) probíhala dle 

standardní dendrometrické metodiky (ÚHÚL 2003; �MELKO 2007). Terénní m�$ení 

probíhala souladu s ustanoveními Agentury ochrany p$írody a krajiny. Výzkum byl 

proveden s oprávn�ním ke vstupu na chrán�ná území, kde se TVP nacházely. 
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4.2.2. Produkce a kvalita porostù 

Na ka�dé TVP se náhodným výb�rem (generováním náhodných �ísel) vybralo 25�

50 úrov�ových strom�, u nich� se zji��ovali kvalitativní znaky produkce podle 

metodiky ÚHÚL (2003) a u ol�í podle práce LUKÁ$IK, BUGALA (2005). Kvalita 

produkce byla hodnocena podle r�stu a p"edb#�nosti kmene (rovný pr�b#�ný, �ikmý 

pr�b#�ný, pok"ivený, �avlovitý), povrchu kmene (hladký, o$kovitý), zdravotního stavu 

a po�kození kmene (zdravý, po�kozený tvrdou hnilobou, po�kozený m#kkou hnilobou), 

$i�t#ní kmene (velmi dobré, dobré, �patné). Dále byl hodnocen p"ípadn# typ zlomu, 

náhradní vrchol, typ rozdvojení, doupný strom a v poslední "ad# typ po�kození (zv#"í, 

mechanicky, stá"ím apod.). U vybraných nej$ast#ji 30 zdravých úrov�ových strom� na 

ka�dé TVP byly pomoci Presslerova nebozezu odebrány vývrty ve vý$etní vý�ce (130 

cm) kolmo na osu kmene po svahu i proti svahu. Následn# v laborato"i byly �í"ky 

letokruh� m#"eny binolupou Olympus s p"esností na 0,01 mm na m#"ícím stole 

LINTAB a zaznamenávány programem TsapWin (RESISTOGRAPH).  

 

4.2.3. Pøirozená obnova 

Pro studium p"irozené obnovy byl ve v#t�in# p"ípad� vyty$en a stabilizován jeden 

transekt o rozm#rech 50 × 10 m (500 m
2
) tak, aby reprezentoval pr�m#rnou $etnost a 

vysp#lost nárost� na celé TVP. Do m#"ení p"irozené obnovy byli zahrnuti v�ichni 

jedinci p"ítomní na jednotlivých transektech s DBH < 4 cm. U studie vlivu mikroreliéfu 

a zv#"e na p"irozenou obnovu byli zji��ováni v�echny jednici obnovy na celé plo�e 

(VACEK et al. 2014, 2015b), u ostatních TVP byli m#"eni pouze jedinci s vý�kou > 150 

cm. U p"irozené obnovy byla zaznamenána pozice v�ech jedinc�, tlou��ka ko"enového 

kr$ku pomocí posuvného m#"idla (s p"esností 1 mm), d"evina, celková vý�ka, vý�ka 

nasazení zelené koruny, �í"ka koruny (s p"esností 1 cm) pomocí výsuvné vý�kom#rné 

lat# a eventuáln# DBH. Pro ka�dého jedince v síti 1 × 1 m byl klasifikován jeden ze $ty" 

typ� mikroreliéfu (vyvý�enina, sní�ena, �ikmina, rovina; VACEK et al. 2015b). Pro 

hodnocení vý�kové struktury byla p"irozená obnova rozd#lena do vý�kových t"íd. Do 

první vý�kové t"ídy byli zahrnuti jednoletí a ostatní jedinci s vý�kou % 10 cm, do druhé 

nálet s vý�kou 10,1�20 cm atd.  

U v�ech jedinc� bylo také hodnoceno po�kození zv#"í: okus terminálního vrcholu, 

bo$ní okus, �kody vytloukáním a loupáním. Pro studium vlivu po�kození zv#"e na 
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obnovu, u juvenilních stadií studovaných d�evin (smrku ztepilého, jedle b�lokoré, buku 

lesního a javoru klenu), byly odebrány vzorky u jedinc! s nepo�kozeným b��ným 

r!stem a s r!stem sní�eným okusem k r!stovým analýzám v po"tu 5 kus! z ka�dé 

varianty (VACEK et al. 2014a). 

 

4.2.4. Odumøelé døevo 

V rámci ka�dé TVP bylo vyhodnoceno le�ící a stojící odum�elé d�evo (v�etn" 

pa�ez�). Odum�elé d�evo bylo hodnoceno jak z kvalitativních, tak i kvantitativních 

parametr�. Z hlediska kvantity objem odum�elého d�eva a jeho podíl na celkové zásob� 

porostu, z hlediska kvality byla zji�$ována d�evina a p�evládající stupe% rozkladu. 

Objem odum�elého d�eva (pr#m"r konce & 7 cm, délka & 1 m) byl stanoven podle 

metodiky HARMON et al. (1986), p�i!em� bylo vyhodnoceno pouze odum�elé d�evo 

pocházející z TVP. Naproti tomu kdy� byla pata kmene mimo plochu a v"t�ina d�evní 

hmoty le�elo vn" plochy, tlející d�evo nebylo hodnoceno jakou sou!ást výzkumné 

plochy. U kmen# byla m"�ena její délka a pr#m"ry na za!átku, uprost�ed a konci. U 

pa�ez# a pahýl# byl zji�$ován pr#m"r ve vý�ce 30 cm nad zemí a vý�ka, p�ípadn" DBH.  

Odum�elé d�evo bylo klasifikováno podle t�íd rozpadu (upraveno podle MASER et 

al. 1988; SPETICH et al. 2002): 1 = d�evo tvrdé, bez známek rozkladu; 2 = okrajové !ásti 

v"t�inou m"kké, vnit�ní !ást tvrdá (p�ípadn" naopak), podíl z m"kké hniloby mén" ne� 

40 '; 3 = okrajové !ásti v"t�inou m"kké, vnit�ní !ást !áste!n" m"kká (p�ípadn" 

naopak), podíl z m"kké hniloby 40�80 '; 4 = d�evo m"kké, podíl z m"kké hniloby více 

ne� 80 %, obrys !áste!n" deformovaný; 5 = d�evo m"kké, obrys deformovaný nebo 

chybí, d�evo pokryté p#dou a vegetací. K#ra, mechanická soudr�nost d�eva, mno�ství 

v"tví, tvar d�eva, barva d�eva a kontakt le�ícího tlejícího d�eva s p#dou byly výchozí 

charakteristické znaky této p"ti!lenné stupnice (pro stojící odum�elé d�evo pouze 4 t�ídy 

rozkladu). Stupn" byly hodnoceny i na základ" výskytu d�evokazných hub, mech#, 

li�ejník#, trav, bylin a p�irozené obnovy lesních d�evin. Jako objektivní kritérium 

hodnocení stupn" rozkladu bylo pou�ito okulární hodnocení a ocelový n#�. Prostorové 

rozmíst"ní v�ech hodnocených subjekt# odum�elého d�eva bylo zam"�eno pomocí 

technologie Field-Map (IFER-Monitoring and Mapping Solutions Ltd.). 
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4.4. Analýza dat 

Na jednotlivých TVP byly u jedinc !stromového!patra!hodnoceny r stové!parametry,!

kvantita a kvalita produkce, odum"elé!d"evo,!p"irozená!obnova!a!horizontální, vertikální!

a druhová!diverzita,!v#etn$ interakcí mezi nimi.  

 

4.4.1. Diverzita 

Horizontální! struktura! byla! na! jednotlivých! plochách! zhodnocena! u v�ech! jedinc !

obnovy,!stromového!patra,!pahýl !a st"ed !horizontální!projekce!korun.!Byly!spo#ítány!

Hopkins-Skellam v! index! (HOPKINS, SKELLAM 1954), Pielou-Mountford v! index!

(PIELOU 1959; MOUNTFORD 1961), Clark-Evans v! index! (CLARK, EVANS 1954), 

Ripleyova L- nebo K- funkce (RIPLEY 1981; PENTTINEN et al. 1992), které reprezentují 

zp�sob rozmíst�ní jedinc� po plo�e porostu. Na grafických výstupech �erná linie 

zachycuje L- funkci pro reálné vzdálenosti jedinc� na TVP, silná �edá �ára st!ední 

pr�b�h pro náhodné rozd�lení strom� v prostoru a dv� slab�í st!edové k!ivky prezentují 

95 % interval spolehlivosti. Kdy� je �erná linie rozd�lení strom� na TVP pod tímto 

intervalem, tak indikuje tendenci jedinc� k pravidelnému rozmíst�ní, a pokud je nad 

tímto intervalem, tak tendenci ke shlukovitosti. Dále z hlediska distribu�ních index� 

zalo�ené na frekvenci strom� v jednotlivých kvadrátech byl pou�it David-Moor�v index 

(DAVID, MOORE 1954). Velikost �tverc� u TVP byla zvolena na 10 × 10 m (25 

kvadrát�) a transekty u p!irozené obnovy byly rozd�leny na 2,5 × 2,5 m (80 kvadrát�). 

Kritéria agrega�ních index� jsou uvedeny v Tab. 4. Prostorový vztah mezi horní a dolní 

etá�í a p!irozenou obnovou byl hodnocen párovou korela�ní funkcí (STOYAN, STOYAN 

1992). 

Pro výpo�et t�chto charakteristik popisující horizontální uspo!ádání jedinc� na plo�e 

byl pou�it program PointPro 2.2 (CZU, Zahradník) a software R 3.1 (The R 

Foundation). Test významnosti odchylek oproti hodnotám o�ekávaným pro náhodné 

uspo!ádání bod� byl proveden pomocí Monte Carlo simulací. St!ední hodnoty L- funkce 

byly odhadnuty jako aritmetické pr�m�ry z L- funkcí spo�ítaných pro 1999 náhodn� 

vygenerovaných bodových struktur.  

Dále byly v rámci hodnocení biodiverzity spo�ítány: index tlou�"kové diferenciace a 

vý�kové diferenciace (FÜLDNER 1995), index druhové r�znorodosti (SHANNON 1948; 

SIMPSON 1949), index druhové vyrovnanosti (HILL 1973; PIELOU 1975), index druhové 

bohatosti (MARFALEF 1958; MENHINICK 1964), Arten-profil index (PRETSCH 2006) a 
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index celkové porostní diverzity (JAEHNE, DOHRENBUSCH 1997). Kritéria druhových, 

strukturálních a komplexních index! jsou uvedeny v Tab. 4. 

 

Tabulka 4: P�ehled index! popisujících strukturu porostu a jejich interpretace. 

Kritérium Kvantifikátor Oznaèení  Reference Hodnocení 

Vertikální 

diverzita 

Arten-profil 

index 

Ap (Pri) PRETZSCH 2006 rozp#tí 0-1; vyrovnaná vertikální 

struktura Ap < 0,3, výb#rný les Ap > 0,9 

Strukturální 

diferenciace 

Tlou�$ková 

diferenciace 

TMd (Fi) FÜLDNER 1995 rozp#tí 0-1; nízká TM < 0,3, st�ední TM 

= 0,3-0,5, vysoká TM = 0,5-0,7, velmi 

vysoká diferenciace TM > 0,7  Vý�ková 

diferenciace 

TMh (Fi) FÜLDNER 1995 

Horizontální 

struktura 

Index 

nenáhodnosti 

% (P&Mi) PIELOU 1959; 

MOUNTFORD 1961 

st�ední hodnota � = 1, shlukovitost � > 

1, pravidelnost � < 1 

 Index         

shluku 

A (H&Si) HOPKINS, 

SKELLAM 1954 

st�ední hodnota A = 0,5, shlukovitost A 

> 0,5, pravidelnost A < 0,5 

 Agrega!ní   

index 

R (C&Ei) CLARK, EVANS 

1954 

st�ední hodnota R = 1, shlukovitost R < 

1, pravidelnost R > 1  

 Index 

velikosti 

klastru 

ICS 

(D&Mi) 

DAVID, MOORE 

1954 

st�ední hodnota ICS = 0, shlukovitost 

ICS > 0, pravidelnost ICS < 0 

Druhová 

diverzita 

Druhová    

bohatost 

D1 (Mai) MARFALEF 1958 minimum D = 0, vy��í D = vy��í 

hodnota D2 (Mei) MENHINICK 1964 

Druhová 

heterogenita 

H´ (Si) SHANNON 1948 rozp"tí 0-1; minimum H´ (#) = 0, 

maximum H´ = 1 � pro 10 d�evin 

(Hertleyova míra) 

# (Sii) SIMPSON 1949 

Druhová 

vyrovnanost 

E1 (Pii) PIELOU 1975 rozp"tí 0-1; minimum E = 0, maximum 

E = 1 E2 (Hii) HILL 1973 

Komplexní 

diverzita 

Porostní  

diverzita 

B (J&Di) JAEHNE, 

DOHRENBUSCH 

1997 

monotónní struktura B < 4,   

rovnom"rná struktura B = 4-6, 

nerovnom"rná struktura B = 6-8,  

r$znorodá struktura B = 8-9, 

velmi r$znorodá struktura B > 9 

 

4.4.2. Produkce 

Z nam"�ených dendrometrických údaj$ byly pro ka�dou TVP vypo!teny tyto 

porostní charakteristiky: pr$m"rná vý!etní tlou�%ka porostu jako aritmetický a 
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kvadratický pr m!r" tlou�t!k v�ech" strom ,"  variabilita" tlou�#ky" jako" sm!rodatná"

odchylka tlou�t!k v�ech"strom , st$ední"porostní"vý�ka" jako"aritmetický"pr m!r"vý�ek"

v�ech" strom ," horní" porostní" vý�ka" jako pr m!rná" vý�ka" 10" % nejvy��ích strom  v 

porostu, horní" vý&etní tlou�#ka jako pr m!rná" tlou�#ka" 10" % nejtlust�ích strom  v 

porostu, výtvarnice"jako"pom!rné"&íslo"vyjad$ující"podíl"objemu"stromu"k"objemu"válce,"

jen�" má" se" stromem" spole&nou" základnu" a" vý�ku," �í$ka" koruny" jako" pr m!r" kruhu 

odvozený" z nam!$ené korunové" projekce, hektarová" zásoba" sdru�eného" porostu" jako"

sou&et" podru�ného" a" hlavního" porostu, pr m!rný" objem" stromu" jako" podíl" zásoby" a"

po&t " strom " v" porostu, hektarová" vý&etní" kruhová" základna" jako sou&et" kruhových"

základem"v�ech"strom , �tíhlostní"kvocient"jako"pom!rné"&íslo"mezi"vý�kou"a"tlou�#kou"

st$edního" stromu," celkový" b!�ný" p$ír st" jako" rozdíl" celkové" objemové" produkce" ve"

dvou" periodách" d!lené" délkou" periody" (5" let), celkový" pr m!rný" p$ír st" jako" podíl"

celkové" objemové" produkce" porostu" a" jeho" v!ku" a" celková" objemová" produkce" jako"

zásoba"hlavního"porostu"ve"v!ku"t zv�t�ená o sumu v�ech zásob podru�ného porostu do 

v�ku t.  

Kvalita stanovi�t� (bonita) byla odvozena z horní porostní vý�ky (SHARMA et al. 

2016b). R�st dominantních strom�, který je siln� korelován s bonitou stanovi�t�, byl 

vyjád�en indexem stanovi�t�, resp. bonity (MONSERUD 1984; CRECENTE-CAMPO et al. 

2010). Objem �ivých stojících strom! byl kalkulovaný podle objemových rovnic 

publikovaných v práci PETRÁ�, PAJTÍK (1991) a softwarem SIBYLA (FABRIKA, #URSKÝ 

2005). Vstupem do rovnice je vý$etní tlou�%ka a vý�ka dané hlavní d"eviny. Standardn� 

pro hodnocení produkce porostu byl pou�it objem hroubí bez k�ry. Pro srovnání dlouhé 

$asové "ady m�"ení na n�kterých TVP s novými výsledky bylo pou�ito stejných metod.  

Z ukazatel� hustoty porostu byly také spo$ítány: projek$ní plocha korun vypo$tená 

na základ� pr�m�ru korun v�ech strom� a velikosti plochy, stupe& zápoje dle projek$ní 

plochy korun v�ech strom� (CROOKSTON, STAGE 1999), zakmen�ní dle r�stových 

tabulek (HALAJ et al. 1987), index hustoty porostu dle po$tu strom� a kvadratického 

pr�m�ru tlou�t�k v�ech strom� (REINEKE 1933). Dále bylo odvozeno pomocí softwaru 

SIBYLA také mno�ství vytranspirované vody, biomasy, mikro�ivin, makro�ivin, 

stopových prvk�, toxických prvk� a spot"ebovaného CO2 a vyprodukovaného O2. 

Potenciální transpirace vody ve stromech byla vypo$tena na základ� povrchu koruny 

stromu, pr�m�rné denní teploty ve vegeta$ním období a délky vegeta$ního období. 

Obsah chemických prvk� ve stromech byl odvozen na základ� výzkum� jednotného 

obsahu prvk� v 10 mg.kg
-1 su�iny (BUBLINEC 1994). Jednotkový obsah prvk� závisí na 
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druhu d�eviny a komponentu stromu � ko�en a pa�ez, d�evní hmota kmene, k!ra kmene, 

v"tve a asimila�ní orgány. Mno�ství CO2 a O2 byly vypo�teny na základ" pr!m"rné 

hodnoty odvozené z molekulové hmotnosti kyslíku a uhlíku. 

 

4.4.3. Dedrochronologie 

Letokruhové p�ír!stové série byly jednotliv" k�í�ov" datovány (odstran"ní chyb 

spojených s výskytem chyb"jících letokruh!) s vyu�itím statistických test! v programu 

PAST application (KNIBBE 2007) a následn" podrobeny vizuální kontrole podle práce 

YAMAGUCHI (1991). Jestli�e byl nalezen chyb"jící letokruh, byl na jeho místo vlo�en 

letokruh s �í�kou 0.01 mm. Jednotlivé k�ivky z TVP byly dále standardn" detrendovány 

a byla z nich vytvo�ena pr!m"rná letokruhové série v programu ARSTAN. Pro 

detrendaci byl pou�it 30�100 letý spline �i p�ípadn" negativní exponenciála (GRISSINO-

MAYER et al. 1992). Analýza negativních významných let byla provedena dle SCHWEIN-

GRUBER (1990) a DESPLANQUE et al. (1999). Pro ka�dý strom byl testován významný 

rok jako extrémn� úzký letokruh, který nedosahuje 40 % z pr!m�ru p�ír!st! z 

p�edchozích 4 let. Výskyt negativního roku byl prokázán, pokud se tato silná redukce 

p�ír!stu vyskytla alespo$ u 20 % strom! na plo�e. Pro závislost klimatických 

charakteristik (m"sí�ní teploty a srá�ky v jednotlivých letech) na radiálním p�ír!stu byl 

pou�it software DendroClim (BIONDI, WAIKUL 2004). 

 

4.4.4. Modelování lesních porostù 

Vizualizace struktury zkoumaných smí�ených porost! a simulace jejich vývoje byla 

provedena pomocí r!stového simulátoru biodynamiky lesa SIBYLA (FABRIKA 2005; 

FABRIKA, &URSKÝ 2005). Tento model byl pou�it p�i modelování vývoje porostu v �ad� 

prací (BO�E'A et al. 2013; VACEK et al. 2013b; AMBRO� et al. 2015) a potvrzují 

vysokou spolehlivost modelu (�PULÁK, SOU*EK 2010; VACEK et al. 2015a). 

Modelování samovolného vývoje porost! s pou�itím mortalitního modelu, modelu 

p�irozené obnovy a �kod zv��í bylo provedeno na období 40�100 let (v p�tiletých 

intervalech) s p�edpokladem ekologicky stabilního prost�edí. Jako vstupní data byly 

pou�ity charakteristiky jednotlivých stromových údaj!: d�evina, sou�adnice stromu, 

vý�ka, nasazení zelené koruny, vý�etní tlou��ka a v"k. Pro v"t�í statistickou 

významnost predikce bylo nastaveno opakování simulace 25× (5× opakování 

generování struktury, 5× opakování prognózy). Z výsledné hodnoty byl spo�ítán 
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aritmetický pr�m�r veli�in z opakovaných simulací a následn� byla zvolena simulace 

nejvíce se blí�ící pr�m�ru. P�dní vlhkost a �iviny byly odvozeny z typologického 

klasifika�ního systému ÚHÚL. Klimatické údaje byly získány z blízkých 

meteorologických stanic v zájmových územích Sudetské soustavy. U metody cílové 

frekven�ní k!ivky, ur�ené zejména pro výb�rné lesy, byl pou�it geometricky klesající 

!ad podle Liocourta (LIOCOURT 1989).  

Pro konstrukci a výpo�et vý�kových k!ivek byly pou�it regresivní model podle 

Näslundovi funkce (NÄSLUND 1936). Pro modelování �í!ky korun a �tíhlostního 

kvocientu buku lesního a smrku ztepilého byly pou�ity prostorov� explicitní a 

prostorov� neexplicitní modely (SHARMA et al. 2016a, 2016b). Pro prostorov� explicitní 

konkuren�ní modely byly vyu�ity Hegyiho index (HEGYI 1974) a Martin-Ek�v index 

(MARTIN, EK 1984). Pro vyhodnocení konkuren�ních vztah� byl pou�it konkuren�ní 

index zalo�ený na DBH a vý�ce strom�. Maximální vzdálenost konkuren�ních strom� 

byla odvozena z horizontálních a vertikálních úhl� (BIGING, DOBBERTIN 1992; SHARMA 

et al. 2016a, 2016b). 

Pro popis variability �í!ky koruny byla vyu�ita DBH, horní porostní vý�ka, 

�tíhlostní kvocient, nasazení �ivé koruny a celková porostní tlou�"ka v�ech d!evin na 

plo�e. Pro predikci model� �tíhlostního kvocientu jako vysv�tlující prom�nné byla 

pou�ita DBH, horní porostní vý�ka (ukazatel bonity stanovi�t�), horní vý�etní tlou�"ka a 

kvadratický pr�m�r DBH (pro prostorov� neexplicitní modely). Pro odhad parametr� 

jednotlivých model� na základ� nelineární metody nejmen�ích �tverc� byl pou�it PROC 

MODEL v programu SAS (SAS Institute Inc.) aplikováním Marquardtovi metody a pro 

smí�ené modely macro NLINMIX v SAS. Pro modelování �tíhlostního kvocientu byla 

pou�ita exponenciální funkce a jednotlivé stromy byly rozd�leny do stromových t!íd dle 

IUFRO klasifikace (horní, st!ední a spodní vrstva). Kvalita model� a dat byla 

hodnocena koeficientem determinace (R
2), st!ední kvadratickou chybou (RMSE) a 

analýzou reziduí. 

 

4.4.6. Vztahy mezi rùstovými parametry, strukturou porostu a stanovi�tìm 

Analýza hlavních komponent� (PCA) byla provedena v programu CANOCO 4.5 

(TER BRAAK, �MILAUER 2002) pro zhodnocení vztahu mezi strukturou porostu 

(vertikální, horizontální, druhovou a celkovou), tlou�"kovým p!ír�stem, produk�ními 

parametry, p!irozenou obnovou, klimatickými (teplota a srá�ky) a imisními 
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(koncentrace SO2, NOx, O3) daty, mortalitou, �kodami zv��í a stanovi�tními 

charakteristikami (sklon, vlhkost, expozice, nadmo�ská vý�ka, zásobení �ivinami). Data 

byla p�ed analýzou zlogaritmována a standardizována. Výsledky vícerozm�rné PCA 

analýzy byly vizualizovány ve form� ordina�ního diagramu vykreslené programem 

CanoDraw (TER BRAAK, �MILAUER 2002). Situa�ní mapy byly vytvo�eny v programu 

ArcGIS 10.0 (Esri). 

Vliv �kody zv��í na p�irozenou obnovu, vý�ková diferenciace obnovy, rozdíly 

v produk�ních ukazatelích, vliv mikroreliéfu na r�st obnovy, vliv svahu na plasticitu 

korun a dal�í parametry byly testovány v programu STATISTICA 12 (StatSoft) pomocí 

korela�ních analýz, studentova t-testu a analýzy rozptylu (ANOVA). Pot�ebné datové 

soubory byly pro získání normálního rozd�lení (Kolmogorov-Smirnov�v test) 

zlogaritmovány. Rozdíly byly následn� hodnoceny dle Fisherova testu nebo Tukeyho 

HSD testu. Pro r�zné situace byla té� pou�ita Pearsonova korelace a Spearmanova 

neparametrická korelace. Statistický signifikantní údaje byly zaznamenány následujícím 

zp�sobem: P > 0,05, P % 0,05, P % 0,01 a P % 0,001. 

 

5. Pøehled publikovaných prací 

P�ehled publikovaných prací se skládá ze t�í tematických okruh�, kde v ka�dém 

v nich jsou prezentovány 2 práce, tj. celkem 6 prací z �asopis� s impakt faktorem. U 4 

prací je dizertant prvním autorem a u 2 prací druhým autorem, p�i�em� podíl prvního i 

druhého autora u t�chto prací je stejný, a to 45 %.  

Prvním tematickým okruhem je Obnova lesních porost�: 

1. VACEK Z., VACEK S., BÍLEK L., KRÁL J., REME� J., BULU�EK D., KRÁLÍ#EK I. (2014): 

Ungulate Impact on Natural Regeneration in Spruce-Beech-Fir Stands in #erný d�l 

Nature Reserve in the Orlické Hory Mountains, Case Study from Central Sudetes. 

Forests, 5: 2929�2946. 

2. VACEK Z., VACEK S., PODRÁZSKÝ V., BÍLEK L., �TEFAN#ÍK I., MOSER W.K., BULU�EK 

D., KRÁL J., REME� J., KRÁLÍ#EK I. (2015):. Effect of tree layer and microsite on the 

variability of natural regeneration in autochthonous beech forests. Polish Journal of 

Ecology, 63 (2): 233-246.  

 



63 

 

Druhým tematickým okruhem je Struktura lesních porost�: 

3. VACEK Z., VACEK S., BÍLEK L., REME� J., �TEFAN$ÍK I. (2015): Changes in horizontal 

structure of natural beech forests on an altitudinal gradient in the Sudetes. 

Dendrobiology, 73: 33�45.   

4. VACEK Z., VACEK S., PODRÁZSKÝ V., KRÁL J., BULU�EK D., PUTALOVÁ T., BALÁ� M., 

KALOUSKOVÁ I., SCHWARZ O. 2016. Structural diversity and production of alder stands 

on former agricultural land at high altitudes. Dendrobiology, 75: 31-44. 

T�etím tematickým okruhem je Modelování lesních porost�: 

5. SHARMA R.P., VACEK Z., VACEK S. (2016): Individual tree crown width models for 

Norway spruce and European beech in Czech Republic. Forest Ecology and 

Management, 366: 208-220.  

6. SHARMA R.P., VACEK Z., VACEK S. (2016): Modelling individual tree height to 

diameter ratio for Norway spruce and European beech in Czech Republic. Trees, 30: 4: 

(publikováno online 15 June 2016).  

 

 

Tematický okruh I 

 

5.1. Obnova lesních porost� 

5.1.1. Ungulate Impact on Natural Regeneration in Spruce-Beech-Fir Stands in 

Èerný dùl Nature Reserve in the Orlické Hory Mountains, Case Study from 

Central Sudetes 

 

1. VACEK Z., VACEK S., BÍLEK L., KRÁL J., REME� J., BULU�EK D., KRÁLÍ$EK I. (2014): 

Ungulate Impact on Natural Regeneration in Spruce-Beech-Fir Stands in !erný d"l 

Nature Reserve in the Orlické Hory Mountains, Case Study from Central Sudetes. 

Forests, 5: 2929�2946.  
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Abstract: The paper presents the results of a study on tree regeneration of forest stands in 

Reserve, which is situated in the Orlické hory Mountains Protected 

Landscape area in the Czech Republic. Research was conducted in a spruce-beech stand 

with an admixture of silver fir, sycamore maple and rowan on two comparative permanent 

research plots (PRPs) (PRP 1—fenced enclosure and PRP 2—unfenced). Typological, soil, 

phytosociological and stand characteristics of the two PRPs are similar. The results showed 

that ungulate browsing is a limiting factor for successful development of natural 

regeneration of autochthonous tree species. The population of tree species of natural 

regeneration on the fenced plot (PRP 1) is sufficient in relation to the site and stand 

conditions. However, natural regeneration on PRP 2 is considerably limited by browsing. 

Damage is greatest to fir, sycamore maple and rowan; less severe to beech; and the least  

to spruce. 
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1. Introduction 

Autochthonous mixed forests have a high capacity for autoregulation [1–3] and are often considered 

as model subjects for research on ecological stability and sustainability [4]. orest 

ecosystems are vulnerable to environmental disturbances [5–7], such as wind throw, snow break, water 

stress and biotic agents, among which ungulate herbivory seems to be one of the most important 

factors [8,9]. Ungulate browsing can strongly influence forest stand dynamics by compromising the 

regeneration process in both natural and managed forests [8]. Mountain and submontane forests with 

overpopulation of deer species are more susceptible to damage than forests at lower elevations [10]. 

This difference is also the result of the longer regeneration period and slower initial growth of typically 

shade-tolerant tree species,  [Picea abies (L.) Karst.], European beech (Fagus 

sylvatica L.), and especially silver fir (Abies alba Mill.), which have slower tree response after 

browsing and hence lower growth performance compared to other species [11]. Mountainous areas in 

the Czech Republic are characterized by high numbers of red deer (Cervus elaphus L.) and a higher 

incidence of deer browsing and bark stripping than elsewhere in the country [12]. Despite this fact 

there is a lack of long-term field studies and thus the effects of ungulates on forest stands are still 

relatively unknown. 

The approaches to managing forests and wildlife in protected areas should always be based on 

ecological principles with the long-term goal of ecosystem protection [13,14], but also must 

acknowledge the carrying capacity of the environment. Over the long term, most protected forests will 

be left to develop without direct human intervention [15]. evertheless, ecological criteria based on 

present and future autoregulation capacity should be properly selected for these forests [2]. For this 

purpose, a network of representative forest reserves was selected in the Czech Republic, and 

appropriate management principles were formulated based on long-term studies [16,17]. Many authors 

recommend active management during the transition period before the forest is left to be regulated by 

natural processes [18], which should shorten the time necessary to reach the target state [19–21].  

These recommendations are often restricted to silvicultural operations, such as thinning, selection 

harvest or enrichment planting, while the impact of ungulates is often neglected or underestimated. 

The dispersal of many plants, and hence their presence at particular sites, is often related to  

the activity of large mammals [22]. Thus, plant interactions with biotic vectors of dispersal are highly 

important for the species composition of plant communities. In contrast, the overpopulation of 

ungulates, principally deer, was repeatedly found to be a factor suppressing the diversity of understory 

forest flora and regeneration of the woody plant component of forest ecosystems [8–10,23,24]. 

Suppression of tree species caused by ungulates in spruce-fir-beech stands—particularly the reduction 

to elimination of mainly silver fir, sycamore maple and rowan (Sorbus aucuparia L.) and to a lesser 

extent European beech—has been confirmed by many authors [8,25–27]. Ungulates can be the most 

important driver of meta-community structure in mesic systems without strong abiotic influences in 

warm temperate forests [28]. An analysis of the global level of browsing revealed that seedlings on 
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south-facing slopes were browsed more intensively than those on slopes with other exposures [29]. 

Similarly, Cagnacci et al. [30] showed that probability of roe deer (Capreolus capreolus L.) presence 

decreased nonlinearly with elevation because the thicker snow cover and lower temperatures in spring 

reduced ungulate movement and the duration of the period when seedlings are available. Over the long 

term, game browsing has a considerable impact not only on species composition but also on age and 

spatial structure of stands [8]. On the other hand, ungulate browsing may help to form some herb layer 

of forests in the present landscape [28]. 

Mixed stands of beech, fir and spruce in the area of Orlické Mountains (Central Sudetes) are 

characterized by a long (350–400 years) cycle of autogenous development [31] with discrete and often 

rare regeneration events of particular tree species. Regeneration almost exclusively takes place in  

the shelter of the parent stand with limited canopy openings; coniferous species regenerate in small 

groups, while beech regeneration tends to cover wider areas and outcompete admixed tree species, 

such as silver fir and sycamore maple (Acer pseudoplatanus L.) [27,32]. Silver fir seems to be the  

most heavily browsed of the commercially important tree species [9,10,33] in this area, as in other 

mountain regions. 

Almost all f ature Reserve belong to large diameter classes, and after 

subsequent dieback of these trees, new mature trees do not appear. Therefore, the proportion of fir in 

these stands is further decreasing. In beech-fir forests throughout the Carpathians Vrška et al. [34] 

documented a decreasing share of silver fir in these vast forest reserves. Klopcic et al. [35] described 

the gradual aging of the fir population in Dinaric Mountains along with the insufficient establishment 

of young fir trees under the stress of game browsing in mixed stands in Slovenia. 

To evaluate some of these influence, this study was intended to quantify the impact of ungulates on 

regeneration of fir, beech, spruce, rowan and sycamore maple and on the height and spatial structure of 

natural regeneration; and to evaluate the role of ungulates in the shift of tree species composition 

towards the dominance of beech in the eserve. This conservation area is one of  

the most valuable natural forest remnants in the Central Sudetes. 

2. Materials and Method 

2.1. Area Description 

The study was conducted on the two permanent research plots (PRPs) in the 

Reserve in the southeastern part of the Orlické Mountains (Czech Republic), ca. 2 km southwest of  

the border with Poland. The reserve contains 26.37 ha situated at between 740 and 884 m a.s.l. 

Average annual temperature is 5 °C and annual precipitation is approximately 1200 mm (630 mm 

during the growing season). The geological bedrock is built of migmatites and orthogneisses of  

the  Soil conditions on the crystalline bedrock are fairly heterogeneous.  

The soils are generally poor in mineral nutrients. Acid modal Cambisols are dominant, Cryptopodzols 

occur locally and Gleysols to Histosols are found around spring areas. According to local managers, 

estimated as follows: 32 red deer, 77 roe deer and 16 wild boar  

(Sus scrofa L.); however, real game stock numbers are mostly higher: 51 red deer, 45 roe deer and  

43 wild boar per 1000 ha. 
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The main objective for protection of this reserve (declared in 1954) has been to conserve natural 

remnants of spruce-beech-fir stands at lower ridge locations of the Orlické Mountains.  

spruce-fir-beech populations occur in the reserve on 32.7% of its area, yet the most valuable stands of 

the core zone of the reserve occupy only 17.7% of the total reserve area. The core zone consists of 

herb-rich to acid beech stands and fir-beech stands belonging to the sub-alliance Acerenion,  

Eu-Fagenion and the alliance Luzulo-Fagion [36]. The remaining approximately two-thirds of  

the reserve are composed of secondary spruce stands with sporadically admixed beech, sycamore 

maple, rowan and fir (the alliance Piceion excelsae). A rich riparian vegetation community belonging 

to the alliance Cardamino-Montion is found in spring valleys [37]. 

The location of the PRPs is shown in Figure 1; Table 1 gives the present basic characteristics of 

each plot. PRP 1 is situated on a moderate slope of southeastern exposure in a game-proof fenced 

enclosure established in 1985. Prior to installing the fence, local managers considered the regeneration 

throughout the forest to be insufficient. According to the Czech typological system it is forest  

type 6S—fresh spruce-beech forest (Piceeto-Fagetum oligomesotrophicum), and according to  

the Zurich-Montpellier School, it is the plant association Dentario enneaphylli-Fagetum Oberdorfer ex 

W. and A. Matuszkiewicz 1960. The soil type is acid mesotrophic modal Cambisol. PRP 2 is located 

in the same forest and has similar site and stand conditions, but it is outside the game-proof  

fenced enclosure. 

Figure 1. Location of autochthonous mixed stands on permanent research plots (PRPs)  

ature Reserve (PRP 1: 50°  °  E; PRP 2:  

50° ° . 
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2.2. Data Collection 

FieldMap (IFER-Monitoring and Mapping Solutions Ltd.) was used to establish a 50 × 50 m plot 

(0.25 ha) in each of the two PRPs to determine the structure of tree layers and composition of natural 

regeneration of trees. The position of all trees in the understory, midstory, and canopy and in  

the natural regeneration (recruits with breast- was mapped by this 

system. Height, height to the base of the live crown, and crown width of the recruits were measured 

with a hypsometer. In the tree layer, the green crown values and crown projection areas were also 

measured at 4 points along the crown perimeter.  

In all recruits, browsing of the terminal apex, lateral browsing, and repeated browsing were 

investigated by tree species on PRP 2 (unfenced plot). 

in juvenile stages were taken from within and outside of the game-proof fenced enclosure for stem 

analyses (i.e., five samples of each species at each location). Age and height growth (in 5 cm 

increments) were determined by counting tree rings at a particular stem height. 

2.3. Data Analysis 

Horizontal and vertical structure was evaluated in all recruits on the plots. Hopkins-Skellam  

index [39], Pielou-Mountford index [40,41], Clark-Evans index [42] and Ripley’s K-function [43] 

were computed, which represent the mode of recruit distribution on the stand area. The David-Moore  

index [44] was used to determine distribution based on tree frequency in quadrats. Each PRP contains 

25 10 × 10 m quadrats. Horizontal structure of the tree layer and natural regeneration of beech are 

related to the year 2014. 

To calculate characteristics describing the horizontal structure of trees across the plot, the PointPro 

2.1 programme was used. The test of the significance of deviations from the values expected for 

random distribution of points was performed by Monte Carlo simulation. The mean values of  

the K-function were estimated as arithmetic means from K-functions computed for 1999 randomly 

generated point structures. A list of indices of horizontal structure is given in Table 2. 

Table 2. Overview of the indices describing the horizontal structure and their  

common interpretation. 

Index Mean value Aggregation Regularity 

Hopkins-Skellam A = 0.5 A > 0.5 A < 0.5 

Pielou-Mountford    1 

David-Moore ICS = 0 ICS > 0 ICS < 0 

Clark-Evans R = 1 R < 1 R > 1 

Species diversity was analysed in the framework of species richness [45,46], species  

heterogeneity [47,48] and species evenness [49,50]. The values of the indices range from 0–1,  

where 0 denotes minimum species diversity and 1 denoted maximum diversity. Further, biological 

canopy (sum of crown projections per hectare) and mensurational canopy (crown closure; proportion 

of a stand covered by the crowns) were calculated. 

Statistical analyses were processed in the Statistica 12 software. Data were log transformed to 

acquire normal distribution (tested by Shapiro-Wilk test). Differences in frequencies of height classes, 
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mean height of natural regeneration recruits for each tree species, species diversity and height of 

recruits not damaged and damaged by browsing between the two PRPs were separately tested by  

one- . Significance level was 0.05. 

3. Results 

3.1. Structure of Natural Regeneration 

On the fenced plot (PRP 1), the numbers of recruits per hectare are as follows: 28,680 beech trees, 

9412 spruces, 2236 firs and 92 rowans, i.e., 40,420 recruits in total. The horizontal structure of natural 

regeneration and tree layer on PRP 1 is shown in Figure 2. Beech, spruce and fir recruits are 

aggregated mostly in distinct and large groups (Figures 2 and 4, Table 3). Rowans are interspersed as 

single trees (Figure 2, Table 3). On the unfenced plot (PRP 2) the numbers of recruits per hectare are 

as follows: 30,872 beech trees, 2988 spruces, 104 firs, 52 rowans and 24 sycamore maples, i.e.  

34,040 trees in total. Beech and spruce recruits are concentrated mostly in groups (Figures 2 and 4, 

Table 3). Fir and rowan occur as single trees and only very sporadically (Figure 2, Table 3). 

Figure 2. Horizontal structure of the forest stand on PRP 1 (fenced) and PRP 2 (unfenced). 

PRP 1      PRP 2 

 

In the representation of recruits by height classes (Figure 3), the frequency of individuals on PRP 1 

by height class is only slightly right skewed, approaching the shape of the Gauss curve. This pattern 

indicates less height differentiation among regeneration in lower size classes compared with PRP 2. 

Recruits in the height classes of 30–80 cm prevail (4472–5404 trees ha 1). In the other height classes 

the number of natural seedlings and advance growth recruits is lower. On PRP 2 the height structure of 

recruits is markedly right skewed. Recruits in the height class of 40–50 cm prevail (4472 trees.ha 1).  
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Comparing height structure, the mean frequency of all recruits in height classes is similar for both 

plots (F(1, 30) = 0.3, P > 0.05), significantly higher for fir (F(1, 30) = 12.8, P < 0.001) and spruce on PRP 1 

(F(1, 30) = 7.8, P < 0.05) and similar for beech (F(1, 30) = 0.1, P > 0.05). Comparing height structure of 

natural regeneration, the mean frequency of all recruits already in height classes >70 cm is 

significantly higher on PRP 1 (F(1, 16) = 4.6, P < 0.05). 

Figure 3. H PRP 1 (fenced) and 

PRP 2 (unfenced) as converted per 1 ha. 

PRP 1      PRP 2 

  

According to all computed structural indices and Ripley’s K-function on PRP 1, the recruits are 

distributed across the plot in a distinctly aggregated manner (Table 3, Figure 4). A more detailed 

analysis of the horizontal structure by tree species indicates that the distinct formation of spruce, beech 

and fir groups is the most frequent while rowan is the least frequently grouped. The horizontal 

structure of rowan is random at a recruit spacing from 5–9 m; at the other distances, it is aggregated 

(“clumpy”). The K-function suggests that this tree species is interspersed as single trees and  

the aggregation of recruits is substantially smaller than on PRP 2. Furthermore, on the unfenced plot, 

all computed structural indices indicate the distinctly aggregated distribution of recruits across the plot 

(Table 3). The aggregated distribution of recruits and/or random distribution of fir (from the spacing of 

2 m) according to their distance are expressed by Ripley’s K-function (Figure 4). Groups of spruce and 

beech are formed the most frequently and groups of fir the least frequently. Fir distribution is 

moderately clumpy according to the Clark-Evans index, but according to the other three indices it is 

fully random, which documents single and sparse occurrence. The spatial pattern of rowan is 

aggregated according to structural indices, but rather random from the spacing >3 m according to  

the K-function. 
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Table 3. Indices describing the horizontal structure of mixed spruce, fir and beech stands 

on PRPs 1 and 2. 

Index Beech Spruce Fir Rowan all regeneration 

Fenced PRP 1 

Hopkins-Skellam 0.980 * 0.952 * 0.922 * 0.788 * 0.841 * 

Pielou-Mountford 15.060 * 11.566 * 6.595 * 2.316 * 10.992 * 

David-Moore 28.400 * 7.313 * 1.871 * 0.042 13.236 * 

Clark-Evans 0.572 * 0.694 * 0.702 * 0.569 * 0.742 * 

Unfenced PRP 2 

Hopkins-Skellam 0.937 * 0.956 * 0.651 0.882 * 0.892 * 

Pielou-Mountford 31.041 * 11.132 * 1.401 2.936 * 14.132 * 

David-Moore 17.417 * 7.983 * 0.063 1.744 * 12.192 * 

Clark-Evans 0.568 * 0.536 * 0.845 * 0.281 * 0.692 * 

* Statistically significant. 

Figure 4. Horizontal structure of the natural regeneration of mixed spruce, fir and beech 

stand on PRPs 1 and 2, expressed by the K-function; the black line represents the  

K-function for real distances of trees on the PRP; the bold blue line represents the mean 

course for random spatial distribution of trees and the two thinner central curves represent 

95% interval of reliability; when the black line of tree distribution on the PRP is below this 

interval, it indicates a tendency of trees toward regular distribution, and if it is above this 

interval, it shows a tendency toward aggregation. 

Fenced PRP 1    Unfenced PRP 2 

Beech 
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Figure 4. Cont. 

Spruce 

  
Fir       

 

Rowan 

  

3.2. Species Diversity 

Species heterogeneity indices indicate medium to high species diversity on PRP 1, and 

comparatively poor diversity on PRP 2 (Table 4). Similarly, indices of species evenness are often 

twice as high for PRP 1 as for PRP. Comparing PRPs, indices of tree species heterogeneity and 

evenness were significantly higher for the fenced plot than for the unfenced plot (F(1, 6) = 12.6,  

P < 0.05). Indices of relatively poor species richness are similar for both PRPs. 
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Table 4. Indices describing the species biodiversity of natural regeneration. 

PRP 
species richness species heterogeneity species evenness 

m D1 (Mai) D2 (Mei)  (Sii) H’ (Shi) E1 (Pii) E2 (Hii) 

1 (fenced) 4 0.283 0.020 0.439 0.756 0.545 0.882 

2 (unfenced) 5 0.287 0.021 0.169 0.328 0.237 0.349 

m = species number, D1 (Mai) = Margalef’s index, D2 (Mei) = Menhinick’s index, (Sii) = Simpson’s 

index, H’ (Shi) = Shannon’s index, E1 (Pii) = Pielou’s index, E2 (Hii) = Hill’s index. 

3.3. Impact of Ungulates on Natural Regeneration 

A comparison of recruit heights of the particular species show a significant difference between the 

two PRPs (F(1, 18,606) = 1609, P < 0.001). The difference was most evident in beech (F(1, 14,884) = 2437,  

P < 0.001), rowan (F(1, 32) = 50.1, P < 0.001) and fir (F(1, 581) = 33.2, P < 0.001) (Figure 5). The mean 

height of fir is 42.4 cm (± 1.2 S.E.) on PRP 1 and 15.8 cm (± 5.4 S.E.) on PRP 2, where damage to the 

terminal apex by browsing is observed in 82% of all trees. In recruits taller than 15 cm, the ratio of 

browsing amounts to 100%. In rowan, the mean height in PRP 2 is 12.6 cm (± 7.7 S.E.; 84% damage 

to the terminal apex) and in PRP 1, 60.4 cm (± 5.7 S.E.). The smallest difference in heights is recorded 

in spruce with a difference of 7.9 cm (53.3 cm ± 1.1 S.E. on PRP 1; 45.8 cm ± 1.4 S.E. on PRP 2). 

Table 5 summarizes damage caused by ungulate browsing to natural regeneration broken down by 

tree species on PRP 2. The greatest damage is caused to rowan (browsing of the terminal apex in 85% 

of trees and of lateral shoots in 60% of trees) and fir (browsing of the terminal apex in 82% and of 

lateral shoots in 78% of trees). Beech is damaged to a smaller extent (browsing of the terminal apex in 

65% and of lateral shoots in 45% of trees) and the smallest damage was observed in spruce (browsing 

of the terminal apex in 22% and of lateral shoots in 14% of trees). 

maple is completely browsed by brown hare (Lepus europaeus Pallas) every year. In 2013, in the stage 

of seedlings with cotyledons, there were 3328 trees per hectare on PRP 2 but at the end of the growing 

season only 27 trees. Hence sycamore maple regeneration is markedly suppressed before the 

lignification of seedling stems. 

Figure 5. Mean height of recruits of particular tree species on PRPs 1 and 2 with 0.95 

reliability interval. 
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Table 5. Browsing to natural regeneration on unfenced PRP 2 broken down by  

tree species. 

Type of shoot browsing 
Beech Spruce Fir Rowan 

ind. ha 1 % ind. ha 1 % ind. ha 1 % ind. ha 1 % 

Terminal 

1 time 8,372 27.1 356 11.9 22 21.2 8 15.4 

2–4 times 6,737 21.8 217 7.3 26 25.0 17 32.7 

5+ times  4,832 15.7 96 3.2 37 35.6 19 36.5 

total 19,941 64.6 669 22.4 85 81.7 44 84.6 

Lateral 1,945 45.2 416 13.9 81 77.9 31 59.6 

es: Browsing on sycamore maple for small number of individuals not included; ind. = individuals. 

Comparing samples of height growth, the mean height of full growth is significantly higher than 

reduced growth caused by browsing for both main tree species: beech (F(1, 220) = 68.4, P < 0.001) and 

spruce (F(1, 236) = 77.8, P < 0.001). Figure 6 shows that in the initial stage (by 6 years of age,  

F(1, 14) = 8.5, P < 0.05; or by 8 years of age F(1, 14) = 37.7, P < 0.001) the studied tree species are 

scarcely damaged by ungulates. However, when they exceed the height of the herb layer, they are 

periodically browsed for many years; only rarely do they grow up to avoid the impact of game.  

For example, a beech recruit at this site is about 328 cm (± 15.4 S.E) tall on average at 26 years of age 

if beyond the reach of game, but under heavy browsing by game it is only 88 cm (± 8.2 S.E.) tall  

(i.e., 27% of the former height). The situation for spruce is similar. With current height growth its 

height is 306 cm (± 13.8 S.E) at 28 years of age, but under heavy browsing it is only 84 cm (± 7.7 S.E; 

i.e., 27% of the former height). A much worse situation is observed in fir, rowan and sycamore maple. 

Because of their limited number, these tree species were not analysed. 

Figure 6. Full height growth of beech and spruce compared to reduced growth caused  

by browsing. 

 

4. Discussion 

The research confirmed clear differences in composition, height and spatial structure of natural 

regeneration between two study plots. Although the mature stand structure and spatial arrangement are 

similar, these differences are not the result of different light conditions (Table 1). We do not have 

detailed quantitative data on seedling and sapling layer conditions prior to fencing, but according to  

0

50

100

150

200

250

300

350

1 4 7 10 13 16 19 22 25 28 31

H
e

ig
h

t 
(c

m
)

Year

beech normal

beech damage

spruce normal

spruce damage



Forests 2014, 5 2941 

 

the forest stand inventory conducted for the 

Republic) in 1983, the area was covered by only sparse regeneration not exceeding 40 cm in height 

(data not published). Today, natural seedlings, advance growth and the initial phase of the early growth 

stage are obviously damaged by ungulates on PRP 2. Ungulates are a limiting factor for successful 

regeneration as they severely damage or even fully suppress natural regeneration in unfenced parts of 

the reserve. In contrast, as a result of the minimum pressure of red deer and other ungulates on PRP 1, 

natural regeneration with distinct height and diameter differentiation has become established there.  

The total number of natural regeneration is 16% lower on PRP 2 than on PRP 1 (34,040 recruits per 

ha on PRP 2 versus 40,420 recruits per ha on PRP 1), with the largest decrease in numbers of silver fir 

(95% reduction) and rowan (43% reduction). Heavy game browsing negatively influenced the species 

composition of the understory: in recent years, on the unfenced plot, the shift from lower to higher 

height classes has been very sporadic for fir, rowan and beech, and less so for spruce. The decreasing 

proportion of fir is explained mainly by the destructive influence of ungulates on its natural 

regeneration. In near-natural mixed forests in the Lom forest reserve in Bosnia and Herzegovina 

Bottero et al. [51] found a sharp decrease in the share of fir relative to the share of all trees in  

the growth and developmental stages studied. Among recruits in the height range of 10–100 cm fir 

accounted for 67% in the Lom forest reserve, beech accounted for only 17% and spruce for 10%. 

Among recruits taller than 100 cm and with breast-height diameter 7.5 cm beech was dominant with 

a 74% share, the fir share was only 18% and changes in the spruce share were not significant.  

A decrease in fir representation in mixed forests was also observed in Slovakia, where fir is replaced in 

forest stands mainly by European beech [52]. Similar observations of damage caused by ungulates to 

natural regeneration in comparable mixed stands were reported by Jaworski et al. [53], who conducted 

research in the West Carpathians in Poland. Their results confirmed reduction of fir in the range of 

4%–15% in relation to the site within a 10-year period, mainly giving way to beech. Saniga et al. [54] 

also revealed the dominance of European beech in productivity and function at all developmental 

stages 

mixed forest stands in Dobro [55]. 

According to Klopcic et al. [35] natural regeneration of fir in the unfenced parts of a silver  

fir-European beech forest (35 years ago) suffered the most damage or even elimination of regeneration 

by game in the 20–50 cm height classes and no taller recruits were found. In the fenced location,  

the density of fir recruits was 4.8 times higher than in the unfenced part. In the ature 

Reserve, the difference in fir density is even more marked; in the game-proof fenced enclosure,  

the share of recruits is 21.5 times higher than outside the fenced enclosure. Similarly, Vrška et al. [25] 

discussed changes in the environment and development dynamics of the tree species component of 

ecosystems in the Šumava Mountains natural forests and proposed a solution to the problem of 

excessive ungulate population levels in relation to the competitiveness of the primary tree species in 

natural regeneration of  Based on the results of repeated 

investigations, they concluded that completely fencing virgin forests is currently the only way of 

ensuring their relatively natural spontaneous development. Research in mixed forests of spruce, fir and 

beech in Slovenia by Diaci et al. [26] showed that a decline in the fir population was caused not only 

by suppression of natural regeneration by herbivores but also by air pollution (sulfur dioxide 

emissions), to which the fir is relatively sensitive. Similar observations of the additional influence of 
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air pollution on the health status and decline of silver fir stands in the Krkonoše Mountains of  

the Czech Republic were reported by Vacek et al. [38]. 

Spatial structure of natural regeneration also clearly differed between fenced and unfenced plots; 

the latter is characterized by more pronounced aggregation of all recruits irrespective of species than in 

the fenced area. Comparable findings about the recruit distribution in spruce-fir-beech stands in  

Mountains were reported by Vacek et al. [27]. 

Similar results were obtained by Šebková et al. [56] in  

the Horni Vltavice district of the Šumava and Janik et al. [57] in mixed fir stands in the Western 

Carpathians. The research being reported here found that the naturally aggregated pattern in the fenced 

area was created by a large number of fir recruits, whereas outside the fenced area a limited number of 

fir recruits (caused by repeated browsing damage with high mortality rates) has led to a random spatial 

pattern. Similarly, the spatial pattern of silver fir seedlings was random in closed stands in  

the Krkonoše Mountains, where most of the seedlings were injured by browsing [58]. Conversely, 

rowans of seed origin in the fenced area are randomly distributed, but on the unfenced plot repeated 

browsing by ungulates readily creates new individuals by vegetative ways [8] and thus aggregated 

distribution. Spatial segregation of natural regeneration as a result of browsing damage was also 

confirmed by Peck et al. [59]. The absence of young sycamore maples on the fenced plot is the result 

of a more distant seed source; on the unfenced plot one mature sycamore maple is present in  

the overstory. 

ed by the notion that these areas were free of browsing pressure 

in the past. Instead, historical evidence shows that the studied spruce-fir-beech stands were influenced 

by cattle grazing from the 16th to the 18th century [60], which could account for the reduction in  

the share of shade-tolerant and especially of broad-leaved tree species and for the retention of some  

light-demanding species [22]. 

5. Conclusions 

The paper confirms the hypothesis about the long-term influence of game on the species mix, 

spatial and age structure of forests and development of the studied autochthonous populations. 

However, homogenous initial tree regeneration on the compared plots must be considered when 

interpreting the present results. and rowan in 

particular has not been successful in the study area without protection by fencing to keep out 

ungulates. Considering the current regulatory situation and the lack of effective methods for reducing 

ungulate populations to ecologically tolerable levels, it is necessary to find effective methods for  

the protection of natural regeneration. In many cases, mechanical protection of highly palatable tree 

species or fencing of whole regenerating forest stands may be justified. 
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INTRODUCTION

In the last two decades European beech (Fa-
gus sylvatica L.) forests have become the sub-
ject of numerous research activities mainly 
because of importance as a dominant natu-
ral forest community in Europe (Peterken 
1996, Oheimb et al. 2005). Stands with a 
high degree of naturalness are also often con-
sidered as a model for close-to-nature forest 
management in European forestry (Meyer 
et al. 2003).

European beech is a typical climax tree 
that occupied 40.0% of the Czech landscape 
in previous centuries. Today, beech cover in 
the Czech Republic has decreased to 7%. It is 
recommended that beech be 18.0% of the for-
est composition (MZ e 2013). 

The success of natural regeneration of 
beech depends on many factors, includ-
ing climate, site aspect and elevation, seed 
production and dispersal and biotic factors, 

such as aphids, herbaceous competition and 
game browsing ( Kor p e ľ  1978, D o l l i n g 
1996, E m b or g  1998, Wa g n e r  1999, S z -
w a g r z y k  et al. 2001, B i r k e d a l  et al. 2009, 
L öf  and We l a n d e r  2004, Č e r m á k  and 
M r k v a  2003, Va c e k  et al. 2013). In Euro-
pean natural forests, windstorms often create 
canopy gaps that result in changes in light, 
soil moisture, and nutrient availability (G á l -
h i d y  et al. 2006). Since light is a key growth 
factor along with water and nutrients (Ma d -
s e n  1995), regeneration success in natural 
forests is often related to structural dynamics 
and gap formation (E m b or g  1998, B í l e k 
et al. 2014, Ja rč u š k a  2009, B a r n a  2011, 
M i č ov s k ý  2013, Ko z l ow s k i  et al. 1991). 

At the stand level, natural regeneration 
is dependent upon a sufficient number of 
fructifying mature trees with well-developed 
crowns, seed year occurrence, favorable 
seed bed conditions, germination and initial 
growth of recruits and their mortality (Po l e -
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n o  et al. 2009, B í l e k  et al. 2009). According 
to Ö v e r g a a rd  (2010) large annual levels of 
seed production have occurred in recent de-
cades. The intervals between good seed-years 
has decreased since 1974 from 5 to 2.5 years 
(Ö v e r g a a rd  2010). 

Gap dynamics have been studied inten-
sively using a wide range of modified mod-
els (gap models) that are intended to deter-
mine basic driving factors (Kau f m a n n  and 
L i n d e r  1996, Yau s s y  2000, B u g m a n n 
2001, A l l e n  et al. 2010). Disturbances are 
commonly scaled from those involving in-
dividuals, to groups of overstory trees, and, 
finally, to large-scale mortality events, some-
times referred to as stand-replacement distur-
bances (Fr a n k l i n  et al. 2007). Where there 
are overlapping patterns of individual and 
gap mortality of overstory trees, a complex 
mosaic structure and multi-cohort develop-
ment of forest stands are ensured (Z u k r i g l 
1991, Va c e k  et al. 2010, B í l e k  et al. 2014).

To ensure successful natural regeneration, 
these complex relationships also must be re-
spected in managed forests and are of crucial 
importance mainly in system with emphasis 
on natural processes and biotical automa-
tion (S a n i g a  and K r á ľ ov i č  2009). In these 
management systems, new recruits are of au-
tochthonous or site-adapted allochthonous 
origin; they conserve the appropriate char-
acteristics of the maternal population and 
are well adapted to local conditions (Kor p e ľ 
1989, Va c e k  et al. 2010). Moreover, by con-
serving local gene pool and the natural com-
position of site-adapted tree species, such 
activities increase the vitality and stability of 
forest stands (G öm ör y  et al. 1998). 

Several studies from the Sudetes and cen-
tral European middle mountains document-
ed the tendency to regular distribution of 
individuals in the upper canopy level, in con-
trast to the clustered distribution of regenera-
tion (Va c e k  et al. 2010, S z w a g r z y k  and 
C z e r w c z a k  1993). This pattern has also 
been found in other natural European forests 
dominated by beech (von O h e i m b  et al. 
2005, C om m a r m o t  et al. 2005). The ten-
dency of clustered establishment and growth 
of the regeneration is influenced by gap for-
mation and the creation of favorable micro-
sites (Z e i b i g  e t  a l .  2005).

The purpose of this presented study is 
to evaluate the structural diversity of natural 
regeneration in autochthonous beech stands 
in the National Nature Reserve Broumovské 
stěny as a function of microsite. We examined 
the relationships between microrelief, vegeta-
tion cover, mature stand and soil parameters, 
and height, density and canopy characteris-
tics of natural regeneration recruits. Since 
in dense beech forest stands the light is for 
natural regeneration limiting growth factor, 
its success is often related to gap-formation; 
higher radiation in gaps often leads to faster 
growth and generally higher success of tree 
seedlings, but increased light intensities may 
also have contradictory effect, when changes 
in resource availability induce higher ground 
vegetation cover and intense competition for 
resources (C o l l e t et al. 2001, Pe t r i t a n  et 
al. 2009, B a r n a  2011). Thus, beside cano-
py indicators special attention is paid to the 
characteristics of microrelief that may have 
strong effect on the initial performance of 
natural beech regeneration.

MATERIALS AND METHOD

Area description

Broumovské stěny region – Central Sudetes 
(450–770 m a.s.l.) represents a part of the 
Natural Forest Zone number 24 – Sudety Hills 
and Protected Landscape Area Broumovsko 
(Fig. 1). The north- and east-facing slopes 
above Broumov basin are very steep. In con-
trast, south and west facing slopes are gradual 
and dissected by many ditches and canyons. 
Overlaying Jurassic sandstone, soils are pre-
dominantly oligotrophic to mezotrophic, 
mainly Cambisols and Cambic Rankers as 
well as Cryptopodzols, Regozems and Litho-
zems in few locations. They are light, sandy 
to loamy-sandy. Mean annual is 6.1 C and 
mean annual precipitation is around 857 mm 
(473 mm in the vegetation season). The grow-
ing season is 139 days and the Lang΄s rain 
factor is 140 (M i k e s k a  et al. 2000, Va c e k 
et al. 2012). The potential natural vegetation 
consists of the herb-rich beech forests (Den-
tario enneaphylli–Fagetum) and acidic beech 
forests (Luzulo–Fagion). The predominant 
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forest site type is Acereto–Fagetum lapidosum. 
On parts of PRPs 1 and 2, Abieto–Fagetum 
saxatile and Ulmi–Fraxineto–Aceretum saxa-
tile are also present.

Location of the permanent research plots 
(PRP) is demonstrated on Fig. 1, their basic 
characteristics in Table 1. Mezotrophic and 
modal Cambisols are prevailing on the PRP, 
on the PRP 1 and 2 also Cambic Rankers oc-
cur. The beginning optimum stage was domi-
nant on the PRP 1 and 4, break-up stage on 
the PRP 2, 3 and partly 5. 

Data collection

The Field-Map technology (IFER-Monitoring 
and Mapping Solutions Ltd.; cf. Š m e l k o  and 
Me r g a n i c  2008) was used to determine the 
natural regeneration structure as well as the 
tree layer on five permanent research plots 
(PRP) of size 50 × 50 m (0.25 ha). Using these 
data, we measured the position of all regen-
eration recruits with diameter at breast height 
(dbh) outside bark ≤7 cm and recorded tree 
species, total height, height of green crown 

Table 1. Overview of the basic characteristics of the permanent research plots.

PRP
Alti-
tude 
(m)

Expo–
sition

Slope 
(o)

Species
Mean 

age
Diameter 

(cm)
Height 

(m)

Volume
 (m3.
ha–1)

Crown 
projec. 

(ha)

Basal 
area (m2.

ha–1)
1 640 E 31 Pa, Fs, Ap 92 30.4 27.0 549 2.7 40.9
2 644 E 33 Pa, Fs, Ap, Ug 163 31.3 15.0 561 3.2 38.9
3 638 E 35 Pa, Fs, Ap 163 45.3 24.5 491 2.6 30.1

4 645 E 35
Pa, Fs, Ap, Apl, 

Tc
 92 29.5 20.7 601 2.9 44.8

5 614 NE 42 Fs, Sa 163 37.1 22.0 566 2.0 32.5

Notes: Pa – Picea abies (L.) H. Karst., Fs – Fagus sylvatica L., Ug – Ulmus glabra Huds., Ap – Acer 
pseudoplatanus L., Apl – Acer platanoides L., Tc – Tilia cordata Mill., Sa – Sorbus aucuparia L.; GPS: 1 – 
50º34 25  N, 16º15 41  E, 2 – 50º34 29 N, 16º15 40  E, 3 – 54º34 33  N, 16º15 39  E, 4 – 50º34 36  N, 
16º15 37 E, 5 – 50º34 43  N, 16º15 36  E.

Fig. 1. Location of permanent research plots 1–5 autochthonous beech stands in the Protected Land-
scape Area Broumovsko – Sudety Hills.
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base, crown width (to 1 cm accuracy) and di-
ameter at the ground surface (to 1 mm accu-
racy). For each recruit we classified the site as 
one of three types of microrelief (mound, pit, 
slope) at a scale of 1.0 m.

Data analysis

Horizontal spatial arrangement, vertical 
structure and species composition of the 
natural regeneration were described. We used 
the following coefficients to describe the hori-
zontal structure of natural regeneration: Hop-
kins-Skellam index (Ho p k i n s  and S k e l -
l a m  1954), Pielou-Mountford index (P i e l o u 
1959, Mo u nt f ord  1961), Clark-Evans index 
(C l a r k  and Ev a n s  1954); Ripley,s L-func-
tion (R ip l e y  1981). The David-Moore index 
(D av i d  and Mo ore  1954) was applied to 
determine the tree distribution frequency in 
particular quadrates; 25 quadrates were de-
limited for each PRP (10 × 10 m).

The program PointPro 2.1 and R 3.1 
(Ho t h or n  and Ev e r i t t  2014) was used 
to calculate characteristics describing the 
horizontal spatial distribution of individuals. 
Monte Carlo simulation was used to test for 
significance of deviations. The average values 
of the L-function were estimated as arithme-
tic means from L-functions calculated for 
1999 randomly generated point structures. 
The characteristics of distribution indices are 
shown in Table 2. Multitype pair correlation 

function was used to calculate the relation-
ship between natural regeneration and ma-
ture overstory according to the coordinates of 
individuals.

Species diversity was described by using 
the species richness determination (Me n h -
i n i c k  1964), species heterogeneity charac-
teristics (S i mp s on  1949, S h a n n on  1948; 
10 tree species were set as default for maxi-
mal entropy) and species evenness (P i e l o u 
1975), where the values range between 0 
(minimum species diversity) and 1 (the max-
imum one). Furthermore, biological canopy 
(sum of crown projections per hectare) and 
mensurational canopy (crown closure; pro-
portion of a stand covered by the crowns) 
were calculated.

The heights of regeneration recruits were 
evaluated with respect to the forest develop-
ment stage and also with respect to microrelief 
on particular PRPs. Forest development stag-
es were classified according to S c h m i dt -
Vo g t  (1985) and Kor p e ľ  (1989).  

Analyses were processed in the Statistica 12 
software (StatSoft, Tulsa). Data were log trans-
formed to acquire normal distribution and test-
ed by using Kolomogorov-Smirnov procedure. 
The effects of microrelief on the height of natu-
ral regeneration recruits, differences among 
height of recruits on plots and differences in 
species diversity of recruits were separately test-
ed by one-way analysis of variance (ANOVA). 
Significant differences were subsequently test-
ed by post-hoc comparison Tukey’s HSD tests.

Table 2. Overview of indices describing the horizontal structure and their common interpretation.

Index Mean value Aggregation Regularity

Hopkins-Skellam A = 0.5 A > 0.5 A < 0.5

Pielou-Mountford α = 1 α > 1 α < 1

Clark-Evans R = 1 R < 1 R > 1

David-Moore ICS = 0 ICS > 0 ICS < 0

Table 3. Species composition of the natural regeneration on permanent research plots 1–5. 

PRP FS AP PA Other species Frequency

% % %    % ind. ha–1

1 91.3 7.9 0.5   0.3 (Aa) 1 476

2 78.5 20.3 0.8   0.3 (Ug) 9 412

3 80.5 9.9 8.2   1.4 (Sa) 5 624

4 81.2 18.1 0.2   0.6 (Tc, Sa) 14 128

5 98.0 0.9 1.1 <0.1 (Sa) 44 888

Notes: FSs – Fagus sylvatica, Ap – Acer pseudoplatanus, Pa – Picea abies, Ug – Ulmus glabra, Sa – Sorbus 
aucuparia, Tc – Tilia cordata, Aa – Abies alba.
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Unconstrained principal component anal-
ysis (PCA) in the CANOCO for Windows 4.5 
program (Te r  B r a a k  and Š m i l au e r  2002) 
was used to analyse relationships among 
canopy cover parameters of recruits and full 
grown trees, density and height recruits, tree 
layer height, slope, ground vegetation cover 
and similarity of 5 research plots. Data were 
centred and standardized during the analysis. 
The results of the PCA were visualized in the 
form of an ordination diagram constructed 
by the CanoDraw program.

RESULTS 

Abundance and species diversity 
of the natural regeneration

Species composition of the natural regenera-
tion on each PRP is documented in Table 3. 
The average number of recruits with height 
≥10 cm and dbh ≤7 cm was approximately 
15,000 ind. ha–1. We recorded the fewest re-
cruits on PRP 1 (1,472 ind. ha–1) and the 
most on PRP 5 (44,888 ind. ha–1). Consider-
ably higher abundance were found on plots 
in the break-up stage (PRP 2, 3, 5) compared 
to plots in the optimum growth stage. Regen-
eration was predominately European beech 
(78.5–98.0% of total recruits). Sycamore (Acer 
psudoplatanus) was also fairly abundant, rep-
resenting approximately 20% on PRPs 2 and 
4 (1,908 and 2,556 ind. ha–1

,
 respectively). The 

representation of Norway spruce (Picea abies) 
was 0.2–8.2% of total recruits. Other tree spe-
cies (Abies alba, Tilia cordata, Sorbus aucu-
paria and Ulmus glabra) accounted for <1% 
of regeneration.

Statistically significant differences in spe-
cies diversity of natural regeneration among 
plots were found (F

(4, 15) 
= 3.1, P <0.05). The 

species diversity (Table 4) can be character-
ized as low, largely a function of domination 
by beech. PRP 4 contained the most species 
(5). According to Menhinick΄s index, how-
ever, the highest species richness was detect-
ed on PRP 1, which was affected by the low 
number of recruits on this plot. Regardless of 
the index, the regeneration was species–poor. 
The indices of species heterogeneity are rela-
tively low to medium rich on PRPs 2, 3 and 
4 and extremely low on PRPs 1 and 5. The 
greatest species homogeneity was found on 
PRPs 2 and 3, where the disruption process of 
the overstorey is in progress. The lowest spe-
cies diversity occured on PRP 5, where beech 
is dominant in the overstory.

Height structure of the natural 
regeneration

The height structure of the natural regen-
eration on PRPs 1–5 (Fig. 2) is fairly het-
erogeneous on all plots, depending on the 
dynamics of the development cycle. The 
largest mean heights are reached by recruits 
on PRP 5 (148.9 cm ± 0.8 SE) and PRP 3 
(93.9 cm ± 1.7 SE), and the smallest mean 
heights on PRP 1 (29.5 cm ± 4.6 SE). We found 
that greater regeneration and differentiation 
of the regeneration coincided with the open-
ing of the canopy in response to the decay of 
the mature stand, as shown on PRP 5. Here, 
the recruits were mainly in the height class 
80.1–100.0 cm (10,856 ind. ha–1). We also re-
corded a high percentage of advanced growth 
taller than 200 cm in PRP: 24.4% (10,956 ind. 
ha–1). Results were completely different on 
PRP 1 in the optimum stage, where the height 
of only 3.1% of the regeneration recruits ex-
ceeded 50 cm (46 ind. ha–1). Significantly 
greater height differentiation was observed in 

Table 4. Indices describing the species biodiversity of natural regeneration.

PRP m d (Mei) λ (Sii) H´ (Shi) E (Pii)

1 4 0.108 0.046 0.057 0.095

2 4 0.041 0.342 0.249 0.413

3 4 0.053 0.335 0.290 0.482

4 5 0.042 0.308 0.522 0.324

5 4 0.019 0.040 0.049 0.082

Notes: m – species number, d (Mei) – Menhinick΄s index of species richness, λ (Sii) – Simpson΄s index 
of species heterogeneity, H´ (Shi) – Shannon΄s index of species heterogeneity, E (Pii) Pielou΄s index of 
species homogeneity
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stands in the break–up stage compared to the 
optimum stage.

PRP 3 had the greatest share (28.2%) of the 
smallest seedlings (those < 20 cm in height). 
Only the initial phases of regeneration occur 
on this plot, and light is limited. This small-
est seedling are almost absent on PRP 5 (only 
0.09% of all recruits) because of competi-
tion from advanced growth. On PRPs 1 and 
4 (in the optimum overstorey growth stage 
without the youngest seedlings) 88.9–91.1% 
of recruits had a root collar diameter <1 cm, 
whereas on plots in the break-up stage this 
share of this category ranges between 10.1 
and 67.7%. A relatively high number of re-
cruits with diameter on root collar over 4 cm 
was registered on the PRP 5 (1,246 ind. ha–1, 
i.e. 11.3% respectively).

Statistically significant differences in 
height of natural regeneration among plots 
were found (ANOVA, F

(4, 18843) 
= 1431.0, 

P <0.001). Higher height values were re-
corded on plots in the break-up stage (PRPs 
2, 5). Height of regeneration on these two 
plots was significantly different from that on 
the other plots (ANOVA, P <0.001). On the 
other hand, the hypothesis of homogeneity of 
PRPs 1, 3 and 4 was not rejected (PRPs 1 and 
4: P = 0.18; PRPs 1 and 3: P = 0.28; PRPs 3 and 
4: P = 0.99).

Effect of microrelief

A significantly higher proportion of natural 
regeneration recruits was found on pits and 
slopes (ANOVA, F

(2, 18843) 
= 191.8, P <0.001) 

than on mounds. There was no difference 
in mean height of recruits on pits and slopes 
(ANOVA, P = 0.44). The mean height of re-
cruits on mounds was 74.0 cm ± 2.2 SE, on 
slopes 119.5 cm ± 0.7 SE and on pits 121.0 
cm ± 1.7 SE (Fig. 3). The tallest recruits were 
found on PRP 5, especially on pits (161.5 cm 
± 1.8 SE), followed by PRP 2, particularly on 
slopes (102.9 cm ± 1.8 SE). Recruits with the 
shortest mean heights were found on PRP 
3, especially on mounds (22.5 cm ± 4.5 SE), 
followed by PRP 1, particularly on mounds 
(27.0 cm ± 10.6 SE). On most plots, recruits 
were the tallest on pits and the shortest on 
mounds (Fig. 3). On PRP 1 there were no dif-
ferences in recruit heights among microrelief 
types (test, P > 0.05).

Fig. 3. Average height of natural regeneration among plots with respect to microrelief types A) and 
clustered for all plots B); significant differences (P "0.05) among microreliefs are indicated by different 
letters; error bars represent standard error of the mean.

Fig. 2. Frequency of height classes of natural re-
generation on permanent research plots.
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Horizontal structure  
of the natural regeneration

The natural regeneration was consider-
ably aggregated (Table 5, Fig. 4) based on 
our results using applied structural indices 
(Hopkins-Skellam, Pielou-Mountford, Da-
vid-Moore, Clark-Evans). Ripley’s L-function 
also supported the conclusion that regen-
eration recruits had a clumped distribution 
(Fig. 5). PRP 2 was the most highly aggre-
gated (A = 0.987, α = 14.546, ICS = 27.222, 
R = 0.469), whereas according to the L-func-
tion, PRP 1 was the most highly aggregated, 
twice as much as PRP 3. The most clustered 
tree species was beech. Beech and sycamore 
regeneration were concentrated in groups of 
different size. Spruce regeneration was locat-
ed in larger gaps and on sites with favourable 
edaphic conditions. Fir (Abies alba), rowan 
(Sorbus aucuparia), lime-tree (Tilia cordata) 
and elm (Ulmus glabra) seedlings are inter-
spersed. Considerably higher spatial diversity 
was observed in break-up stages (PRP 2, 3, 5) 
than in the optimum growth stage (Fig. 4).

Results of multi-type pair correlation 
analysis showed a negative effect of the parent 
stand on the natural regeneration at smaller 
spacing ("1.0–2.5 m). Distribution at higher 
spacing across the plots is mostly random (no 
spatial relationship).

Relationships among canopy, 
recruit height and density 
and plot parameters

Results of the PCA are presented in the form 
of the ordination diagram in Fig. 6. The first 
ordination axis explained 61%, the first two 
axes together 82% and the first four axes to-
gether 99% variability of data. The first axis x 
represented plot slope and soil depth, togeth-
er with canopy indicators of recruits. Second 
axis y represented stand height. Recruit densi-

ty, stand age, crown projection of recruits and 
crown closure of recruits were positively cor-
related with plot slope and soil depth. These 
parameters were negatively correlated with 
stand density and canopy indicators of the 
stand. Stoniness was positively correlated with 
stand height and negatively correlated with 
recruit height and density. Vegetation cover 
was negatively correlated with stand density 
and canopy indicators of the stand. Stand age 
and vegetation cover had less effect on mutual 
relationships among canopy, recruit height 
and density and plot parameters. 

DISCUSSION

The success of natural regeneration manage-
ment in forestry obviously depends on the 
abundance and survival of seedlings. Kor p e ľ 
(1978) determined that the values of the nat-
ural regeneration abundance (≤3 years) were 
approximately 25,000 ind. ha–1 in natural 
beech forests of Slovakia at altitudes between 
600 760 m a.s.l. For successful development 
and growth of the regeneration he conclud-
ed that the minimum number of recruits 
should be 20,000 ind. ha–1. In our study, natu-
ral regeneration numbers (height of recruits 
≥ 10 cm and dbh <4 cm) averaged 15,100 ind. 
ha–1. Na g e l  et al. (2006) found similar num-
bers of natural regeneration in southeatern 
Slovenia in fir-beech forests, ranging from 
11,654 to 14,615 ind. ha–1. Lower regeneration 
density was documented in the acidophillic 
and mesophyllic beech stands of the north-
eastern Germany (Oheimb et al. 2005), 
where the abundance of regeneration was on 
average 3,202 with a maximum of 9,408 ind. 
ha–1. Me y e r  et al. (2003), however, reported 
higher values in natural beech forests of Al-
bania, ranging from 19,259 to 29,844 ind. 
ha–1. B í l e k  et al. (2014) found even higher 
seedling densities (9,020 to 75,778 ind. ha–1) 
in Central Bohemia in the Voděradské bučiny 

Table 5. Indices describing the horizontal structure of natural regeneration. 

Index PRP 1 PRP 2 PRP 3 PRP 4 PRP 5

Hopkins-Skellam   0.943*   0.987*   0.983*   0.960*   0.920*

Pielou-Mountford   9.082* 14.546*   9.613* 9.794*   6.164*

David-Moore 10.773* 27.222*   7.415* 25.285* 29.983*

Clark-Evans   0.475*   0.469*   0.547*   0.635*   0.622*

* statistically significant
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Fig. 4. Horizontal structure of the autochthonous 
herb-rich beech stands (permanent research plot 
1 5) in the locality Broumovské stěny National 
Nature Reserve.
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Natural Reserve. Kor p e ľ  (1989) reported be-
tween 11,674 and 21,345 recruits ha–1 in for-
est reserves in middle elevations of Slovakia 
(Vihorlatský Kyjov, Rožok a Havešová). High 
variability was evident in all cases, depending 
particularly on the size of the canopy opening 

and on gap formation contrary to the closed 
forest environment.

Kor p e ľ  (1978) stated that 5-year-old 
beech regeneration in single cohort manage-
ment systems can reach a height ≥40 cm only 
if canopy closure is less than 0.5. We found 

Fig. 5. Horizontal structures of natural regeneration on permanent research plots 1 5 expressed by 
Ripley´s L-function; the black line represents the K-function for real distances of trees on the perma-
nent research plot; the bold blue line represents the mean course for random spatial distribution of 
trees and the two thinner central curves represent 95% interval of reliability; when the black line of tree 
distribution on the plot is below this interval, it indicates a tendency of trees toward regular distribution, 
and if it is above this interval, it shows a tendency toward aggregation.
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similar stand conditions were in our study 
observed on PRP 5 with stocking 0.5 and 
the most advanced beech regeneration in the 
height class 80.1–100.0 cm. The lowest seed-
ling density and mean height of beech regen-
eration was observed on PRP 1, which had 
an overstory stocking 0.9. These results are 
similar to those of B í l e k  et al. (2013). They 
documented the best growths of seedlings on 
the locations with canopy 0.5, satisfactory on 
sites with canopy 0.6 and unsatisfactory on 
sites with canopy 0.8, ten years after a heavy 
seed crop. Expressed differences in recruit 
heights between plots can be explained as a 
result of different levels of overstory tree den-
sity, gap disturbances and prevailing habitat 
conditions. Reduced levels of variation in re-
cruit heights within sample plots are in line 
with other similar research that report close 
to normal distribution for initial natural re-
generation, whereas on PRP 1 and 5 advanced 
regeneration displayed a shift to right-skewed 
height-classes distribution as the strongest 
individuals start to differentiate within the 
regeneration cohort (Va c e k  et al. 2014).

Silver fir and sycamore numbers and rela-
tive dominance in our study were compara-
ble to numbers reported by Kor p e ľ  (1978, 
1989), who found 2,400–6,750 ind. ha–1 of fir 
recruits in similar conditions. In the oversto-
ry the share of this species was 14%. Na g e l 
et al. (2006) found similar numbers of silver 

fir regeneration, slightly lower than those in 
O h e i m b  et al. (2005).

Our study found the regeneration was 
strongly aggregated horizontally, similar to 
other studies (R o z a s  2003, Na g e l  et al. 2006, 
Pa lu c h  2007, S z e w c z y k  and S z w a g r z y k 
2010, Va c e k  et al. 2010). The clustered na-
ture of the recruit distribution was evident in 
our study not only near the canopy gaps, but 
also relatively far from them. Abundance and 
size of recruits of natural origin is strongly 
affected by the canopy closure of the parent 
overstory. Significantly higher species as well 
as spatial variability including height distri-
bution form was documented in the break-up 
stage comparing to the optimum stage. 

The recruits were significantly taller in 
the terrain depressions (pits) and slopes com-
pared to those growing on mounds. This was 
even emphasized by the high soil skeleton 
content on mounds with numerous rock out-
puts, minimum amount of fine earth and low-
er water retention, both necessary for recruit 
growth (Vo d d e  et al. 2010). Limiting growth 
of recruits on mounds is also connected with 
sensitivity to frost and drought (Wa g n e r 
et al. 2010). This is in contrast to the situa-
tion in the Giant Mts., where taller regenera-
tion and more vigorous growth was found on 
the elevated sites (Va c e k  et al. 2009). This 
results was likely due to different climatic 
conditions of the Giant Mts. and by soil fac-

Fig. 6. Ordination diagram showing results of PCA analysis of relationships among canopy parameters 
(crown closure, crown projection) of recruits (marked as ‘R’) and stand (marked as ‘S’), density, height, 
stand age, vegetation cover and research plot attributes (plot slope, stoniness, soil depth); " indicate the 
research plots.
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tors with much lower soil skeleton content. 
The quantity of the natural regeneration was 
also strongly modified by the topography and 
soil herb and moss cover found in this part 
of Central Sudetes (Va c e k  and Mat ě j k a 
2003) as well as in the primeval and natural 
forests of the Slovakia in Vihorlatský prales 
Kyjov, Rožok and Havešová (Kor p e ľ  1989). 

Results of multivariate analysis showed 
that mature stand canopy (crown projection, 
crown closure), soil depth and stoniness was 
important for recruit density and recruit can-
opy characteristics. Similar result were con-
firmed by many authors (cf. Ma d s e n  and 
L a r s e n  1997, Ma d s e n  and Ha h n  2008), 
who demonstrated a significantly positive 
effect of increasing light levels on natural re-
generation (A m m e r  et al. 2008, S e f i d i  et 
al. 2011, B í l e k  2014 et al.). However, this re-
lationship between mature stand canopy and 
the density of natural regeneration recruits 
is not linear and may vary considerably de-
pending on local competition (C o l l e t  and 
L e  Mo g e u d e c  2007). Analysis also showed 
a negative effect from stony soil and positive 
effect of soil depth on the growth of recruits 
(Ma d s e n  and L a r s e n  1997, D i a c i  et al. 
2005).

It has been shown that unmanaged old-
growth forest stands support high variability 
of natural regeneration recruits concerning 
their height, tree species and spatial pattern. 
Natural regeneration is typically variable in 
time and space as result of ongoing gap dy-
namics with absent or very limited large-scale 
break-up of senescent parent stands. This is 
in accordance with other studies conducted 
in similar natural conditions in stands domi-
nated by European beech. Therefore it is ex-
pected that multi-aged management regimes 
are better suited for the retention of structural 
and spatial attributes characteristic for these 
forest ecosystems. 

CONCLUSION

High variability of natural regeneration was 
documented on all studied plots. Natural re-
generation of beech dominated stands was 
predominantly aggregated with rather uni-
form size structure within clusters of natural 
regeneration and more expressed differences 

in heights of recruits among plots. Changes 
of horizontal structure are influenced mainly 
by microrelief  types, competition of parent 
stand and soil parameters. The occurrence 
and growth of recruits was negatively influ-
enced by parent stand density and canopy 
closure. Regeneration was in general more 
prospering on pits and slopes with more fa-
vourable moisture characteristics. This is in 
contrast to the situation in other parts of the 
Sudetes, where taller regeneration and more 
vigorous growth was found on the elevated 
sites (Giant Mts.). This results was likely due 
to different climatic conditions of the Giant 
Mts. and by soil factors with much lower soil 
skeleton content.
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Abstract: The article describes horizontal structure of the tree layer, natural regeneration, snags and crown 
projections of natural beech stands on three permanent research plots in the wide altitudinal range in the 

the prediction of spontaneous development with an outlook for 30 years (to 2040) was done by growth 
simulator. Hopkins-Skellam index, Pielou-Mountford index, Clark-Evans index and Ripley’s K-function 
were calculated. Further, the vertical structure and total diversity index was evaluated. The horizontal struc-

pattern of the lowest altitude lying herb-rich beech forest was mostly regular to random, in acidophilous 
mountain beech forest predominantly random and in fragments of beech groups around the timberline 
aggregated. Juvenile growth on all investigated plots was distributed aggregated and snags randomly. The 
horizontal structure of crown projection centroids had always higher values toward the regularity than tree 

pattern was dependent on the altitude, but also on the number of trees.

Additional key words: European beech (Fagus sylvatica L.), spatial pattern, structural indices, forest dy-
namics, development prediction
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Introduction

forest attributes such as living mature trees and 
their crowns, deadwood and natural regeneration 
along altitudinal gradient may result from various 
environmental conditions such as climate, edaphic 
conditions, disturbance regime and human impact. 

Surprisingly these aspects have been studied along 
extensive altitudinal gradients worldwide (Barrera 
et al. 2000; Motta et al. 2006; Holeksa et. al. 2007; 

gathered from temperate zone with special focus on 
beech dominated forests. 

Due to its ecological plasticity and broad ecological 
amplitude European beech (Fagus sylvatica L.) occurs 



34

over a wide range of mesic soils, with pH ranging 
from 3.5 to over 7.0, and humus form mull to mor 
with the exception of pseudogleys, or soils with re-
ducing conditions within 20 cm from the soil surface 

dominates the major and central part of the mois-
ture and nutrient range of forests and is absent only 

Republic, beech occurred originally in the submon-
tane, montane and subalpine zones from 300 m a.s.l. 

Picea abies 
/L./ Karst) as economically more interesting species. 
In the present Czech Republic, the representation of 
beech has been reduced from more than 40% of the 

-
try of Agriculture of the Czech Republic 2013) and 

species composition and structure. 
In Central European conditions extensive rem-

nants of old-growth beech forests remain to a larg-
er extent in the Carpathians, but in the absence of 
strong human impact valuable examples of natural 
or near-natural beech stands are also known from 
the Central European middle-mountains including 

Man-made forest stands mostly have lower volumes 
of dead wood (standing and fallen) – (Christensen et 

-
ular distribution of trees, while natural forest stands 
that originate from natural regeneration (from seeds, 
vegetative sprouts or by layering) usually have an 
aggregated or randomly irregular initial distribution 
(Vacek et al. 2010a, 2010b) and generally higher 
structural heterogeneity (Rademacher et al. 2001; 
Rozas 2006). In the course of stand development 
this type of distribution changes toward moderate-
ly regular distribution in favourable environmental 
conditions (Korpe
favourable conditions more irregular or aggregated 
structures are expected (Vacek et al. 2010b). 

Commonly, structural indices and functions are 
used to study the structure of forest stands. In nu-
merous studies on horizontal structure of forest 
stands, distribution indices based on a distance of 

used for a long time. Probably the best-known ag-

the actual distance of a tree to its nearest neighbour 
-

dom stand structure given by the Poisson probability 

indices based on a distance between a randomly se-

index of this type was proposed by Hopkins and 

population has a random distribution in case that the 
distribution of distances from any point to its near-
est neighbour coincides with the distribution of dis-
tances from a randomly selected tree to its nearest 
neighbour. The same principle was applied e.g. by 

In the seventies of the 20th -

the objective to express the horizontal structure in a 
continuous way. Their advantage is that they docu-
ment the intensity of particular types of distribution 

used K
of the number of individuals situated at a distance 

r from a randomly chosen 
individual. 

Conversly, a relatively small number of authors 
have dealt with indices describing the vertical struc-

-
-

binations of the Shannon index of species diversity 

(2001) proposed the vertical evenness index based 
on tree distribution into four stand layers closely re-
lated to their crown projections.

To evaluate the overall diversity of forest stand by 
means of complexity indices is more suitable than 
the above-mentioned structural indices aimed at one 
component of the stand structure only. Complexity 

of dominant height, basal area, tree number and spe-
cies number, but data on tree distribution are miss-

The stand diversity index (Jaehne and Dohrenbusch 
-

position, vertical and horizontal structure and crown 
differentiation. An extensive overview of indices 
concerning stand structure diversity is shown for in-
stance in the work of McElhinny et al. (2005).

near-natural management increasingly makes use of 
natural processes in forest stands, especially of nat-
ural regeneration, either spontaneous or controlled 
(Kooijman et al. 2000). However, such approach re-

-
ment of near-natural forest stands in the particular 
forest stand types. Hence, structural characteristics 
of autochthonous beech stands at different altitudes 
may be an important source of knowledge for forest 
managers and conservationists.

The object of this paper was to evaluate forest 
structure with different habitat and stand character-
istics on three permanent research plots (PRP) repre-
senting fragments of autochthonous stands in herb-
rich beech forests, acidophilous beech forests and in 
beech groups around the timberline in the eastern 
Krkonoše Mts. including prediction of their develop-
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ment by 2040. The aim of our study was to demon-
strate the impact of altitude (climatic and edaphic 
habitat conditions) on the horizontal structure of 
beech stands in the optimum to the initial break up 
stage left to be regulated by natural processes.

Materials and Methods

Site descriptions

The study was conducted on three permanent 
research plots (PRP) situated in the 1st zone of the 

km2 and is located on the Czech-Polish border, in 
Krkonoše Mts. The parent rock is formed mainly by 

granite, mica schist and phyllite. At the lowest alti-
tudes Cambisols are dominant and above 1,000 m 
Podzols prevail. Average annual precipitation varies 

mean annual temperature decreases with altitude 
from 6.1°C to 2.6°C.

PRPs were established on given sites in order to 
cover wide altitude range of European beech (Fa-
gus sylvatica L.) in this locality from herb-rich beech 
forests (PRP 31) to acidophilous mountain beech 

-
nounced summit phenomenon (PRP 27). PRPs were 

i.e. 0.25 ha. Fig. 1 shows the localization of PRPs and 
Table 1 shows the basic characteristics of particular 
forest stands.

Plot name
Tree 

species
Age

Height
(m)

DBH 
(cm)

Volume 
(m3.ha–1)

Altitude 
(m)

Expo-
sure (°)

For-
est 

type

Air pollut. 
zone

31
cesty F

50º40'02" 
15º53'02" E

beech
maple
spruce

157/ 
15

30

32

44
40
42

407
 42
 21

740 23 D

pralesa B 15º52'14" E
beech
spruce

174/ 
24/10

26
47

212
 24

SE 16 6S1 C

27
pralesa A 15º51'46" E

beech
spruce
rowan

174/ 
15

15

31
34
22

45
 2

1 030 SW 3 6Z0 C

Explanatory notes: Age – age of trees in particular tree layers; 6Z0 – dwarf spruce-beech forest growing on the ridge, 6S1 – acid spruce-
beech forest with broad buckler fern, 6B9 – rich spruce-beech forest growing on the slope; air pollution threat zones C – 2–5% of trees 
die per year, D – 0–2% of trees die per year.
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-
tirely composed of beech. Mean height of the stand 

heights), mean breast-height diameter (DBH1.3) is 
41.2 cm ± 10.4 S.D. and stocking 7. The soil type 
is modal Cambisol. In 2014 the standing volume 

3.ha–1, total current increment 
was 6.5 m3.ha–1.year–1 and total mean increment was 
2.26 m3.ha–1.year–1

26.5 m), mean DBH1.3 -

standing volume amounted to 436 m3.ha–1, total cur-
3.ha–1.year–1 and total mean 

3.ha–1.year–1 -
titude lying PRP 27 the upper storey is dominated by 

Sorbus aucupar-
ia L. (3%) and spruce (1%). Mean height of the stand 
is 11.2 m (top height 14.6 m), mean DBH1.3 26.2 cm 
± 7.5 S.D. and stocking 6. The soil type is modal 
Cryptopodzol. In 2010 the standing wood volume 

3.ha–1, total current increment 
3.ha–1.year–1 and total mean increment was 

1.12 m3.ha–1.year–1.

Data collection

To determine the structure and especially posi-
tion of all trees, natural regeneration and snags on 
PRPs was recorded using the FieldMap technolo-

Solutions Ltd.). The measurement of tree layer com-
prised all individuals whose breast-height diame-
ter over bark was DBH1.3  4 cm. These secondary 
characteristics were also measured in trees: DBH1.3, 
height of the tree, height of the green crown setting 
with a hypsometer Laser Vertex and crown projec-
tion at least at 4 points along the crown perimeter. 
All measurements of tree layer were repeated every 

-
2) was established for 

the study of horizontal structure of natural regener-
ation (seedling from 10 cm height to saplings with 
DBH1.3 < 4 cm). The transect was outlined so that it 

of advance growth on the entire PRP. 

Data analysis

Horizontal structure was evaluated on the particu-
lar plots separately for natural regeneration and for 
the tree layer. Hopkins-Skellam index (Hopkins and 

and Ripley’s K- -
lated. The horizontal structure of the tree layer is 

natural regeneration to 2010, snags and crown pro-

indices are given in Table 2. For a completely ran-
dom distribution of points K(r) = r2 is applicable. 
In case that the value K(r) calculated from real data 
is higher than the expected value, it can be explained 
as a trend of forming point clusters at a distance r. 
Inversely, the lower K(r) value indicates a trend of 
repulsion, i.e. the formation of regular point struc-
tures.

To calculate these characteristics describing the 
horizontal structure across the plot the PointPro 2.1 
program (Copyright 2010 Daniel Zahradnik) was 

=0.05) of devia-
tions from the values expected for random distribu-
tion of points was performed by Monte Carlo simula-
tion. The mean values of K-function were estimated 
as arithmetic means from K-functions computed for 

The prediction of the horizontal structure of the 
tree layer with an outlook of 30 years, using the simu-
lation of spontaneous development and assuming the 
ecologically stable environment, was done by means 
of the SIBYLA growth simulator of forest biodynam-
ics (Fabrika 2005). Individual tree data including 
their age and coordinates were used as source data. 
Soil moisture and nutrients were derived from the ty-

was obtained from a nearby meteorological station at 
-

-
metic mean of variables from repeated simulations 
was calculated from the resultant value and then the 
simulation most approaching the mean was chosen. 
Stand diversity was evaluated by the following indi-

where 
the values range is between 0–1, when 0 represents 
minimum and 1 the maximum one and total diver-

values B 
value below 4 indicates a monotonous stand struc-

structure and their common interpretation

Index Mean value Aggregation Regularity
Hopkins-Skellam A = 0.5 A > 0.5 A < 0.5
Pielou-Mountford  = 1  > 1  < 1
Clark-Evans R = 1 R < 1 R > 1
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stand density index (SDI) was calculated as measure 
Situ-

ational maps -

(PCA) in Canoco for Windows 4.5 program (ter 
Braak and Šmilauer 2002) was used to analyze re-
lationships among basic mensurational characteris-
tic, slope of terrain, altitude, age of stand, time and 
all structural diversity with emphasis on horizontal 
structure in order to reveal similarity of all records. 
Data were log-transformed, centered and normed 
before the analysis. The results of the PCA analysis 

were visualized in the form of an ordination diagram 
constructed by CanoDraw program. 

Results

PRP 31 

Almost the entire plot of the autochthonous beech 
stand has a two-storey structure while single trees 
of the middle storey occur only locally and sparsely. 
The tree layer is composed only of beech with 236 
trees.ha–1 (SDI 0.50). Fig. 2 shows the horizontal 
structure of this stand in 2010. The total per-hec-
tare crown projection area is 2.06 ha at present and 



has almost changed over 30 years of study. The to-
tal per hectare number of natural regeneration re-

maple Acer pseudoplatanus L. for 22% and rowan for 

Fraxinus excelsior L./ 
and red elderberry /Sambucus racemosa L./) is below 
1%. As a result of the relatively slow and irregular 
opening-up of canopy height and diameter differenti-

ated natural regeneration is gradually formed there. 
Crown projection area and crown closure of natu-
ral regeneration are 0.12 and 0.10 ha, respectively. 
Beech, European ash and sycamore maple regenera-
tion is mostly concentrated into biogroups. The oth-
er tree species are mostly interspersed as single trees 
but are also in clumps.

Table 3 documents index values of the horizontal 
structure of individuals of the tree layer. According to 
all three calculated structural indices (Hopkins-Skel-

Table 3. Indices describing the horizontal structure of tree layer, natural regeneration, crown projection and snags on PRPs

Index PRP
Tree layer Tree layer 

2010
Tree layer 

2040
Regenera-
tion 2010

Crown p. Crown p. 
2010

Snags 2010

A
H&Si

31  0.367*  0.313* 0.463
0.450 0.533 0.640* 0.543 0.570

27  0.705*  0.724* 0.722* 0.462 0.654 0.451

P&Mi

31  0.737*  0.711* 2.102*  0.721* 1.214
1.014 1.670* 1.220 1.021 1.216

27  1.722*  1.654*  1.636* 2.676* 1.073

R
C&Ei

31  1.267*  1.276*  1.373*  1.352* 1.275 1.250
1.115 1.054  1.141* 1.113

27  0.746*  0.647*  0.724* 1.041  1.122* 1.154

K-function



lam, Pielou-Mountford and Clark-Evans) the distri-
bution of individuals of the tree layer on this PRP is 
moderately regular. The moderately regular distribu-
tion of the tree layer individuals according to their 
distance (spacing) is also shown by Ripley’s K-func-
tion while at a smaller spacing (less than 4 m) the 
tree distribution on the plot is regular (Fig. 3). The 
horizontal structure of this stand has been moderate-
ly regular since the beginning of the observation and 
with the progressive dynamics of the stand the trend 
of regularity has been slightly increasing. Stand-

randomly and centroids of crown projection were 
regular. Table 3 also documents index values of the 
horizontal structure of natural regeneration recruits. 
According to all three calculated structural indices 
natural regeneration on this PRP is aggregated. The 
clumped distribution of natural regeneration recruits 
according to their distance is also shown by Ripley’s 
K-function (Fig. 3).

Table 4 documents the values of structural indices 

d – diameter differenti-
ation index, TMh – height differentiation index and 
B – total diversity index) in the autochthonous Euro-
pean beech forest with interspersed sycamore maple 

vertical diversity that has hardly changed during the 
stand development. Medium diameter and very low 
height differentiation of the stand will be decreasing 
from now on. Total diverstity of this stand was in-
termediate at the beginning of the observation and 
it has slightly decreased with progressive dynamics, 
which is caused by the absence of growing-up natural 
regeneration.

PRP 29 

The number of individuals of the tree layer is 716 
trees.ha–1 (SDI 0.74) when the number of trees has 

crown projection area reaches the value of 3.32 ha 
-

ber of natural regeneration recruits is 13,320: beech 
accounts for almost 100% while the share of rowan 

area and crown closure of natural regeneration are 
0.51 and 0.25 ha, respectively. Rowan and spruce re-
cruits are individually admixed.

According to all three calculated structural indi-
ces all individuals of the tree layer are distributed 
randomly on this PRP (Table 3, Fig. 2). The random 
distribution of individuals of the tree layer according 
to their distance (spacing) is also shown by Ripley’s 
K-function at a tree spacing from 1 m; at a smaller 
spacing the tree distribution on the plot is aggregated 
(Fig. 4). A more detailed analysis of the upper and 
lower storey indicates that codominant and dominant 
trees have a random distribution showing an inclina-

of shaded and intermediate trees is aggregated at a 

K
distribution of the lower storey (random distribution 
to a distance of 3 m). In the last 15 years several tens 
of trees have passed from the growth stage of young-
growth stand to the small pole stage, which has ac-
centuated the random distribution of trees to a larger 
extent. Random distribution is expected in several 

disintegration of the upper storey several growing-up 
groups would create an aggregated structure. Both, 
the horizontal structure of crown projection centroids 
and snags is random. Spatial distribution of natural 
regeneration on this PRP is aggregated according to 
selected structural indices (Table 3), and also accord-
ing to the Ripley’s K-function (Fig. 4). 

-
versity that is slowly increasing with ongoing disin-
tegration of the stand and with the onset of a new 
forest generation. Diameter differentiation index 
documents a stand of medium and/or low differen-
tiation in 2010. Based on the TMh, this stand can be 
considered as intermediately differentiated. It is so, 

Table 4. The development of index values of tree layer on PRPs to 2010 and 2040 after prediction of spontaneous devel-
opment

PRP Year A (Pi) TMd (Fi) TMh (Fi) B (J&Di)

31
0.316 0.172 5.520

2010 0.342
2040 0.140

0.224 6.161
2010 0.452 0.404 0.311
2040 0.562 0.466

27
0.467 0.256 0.145 6.645

2010 0.224
2040 0.521 0.273 0.265 7.154

Explanatory notes: A (Pi) TM
d
 (Fi) – index of diameter differentiation, TM

h
 (Fi) index of height differentia-

tion, B (J&Di) – total diversity index
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because the height of the overwhelming majority of 
trees distinctly deviates from the mean height of the 

a height around this mean. Both values of structural 
differentiation show a steady increase (Table 4.). To-
tal diversity of this forest was intermediate at the be-
ginning of the observation while it is increasing with 
ongoing disintegration of the stand. With the gradu-
al growing up of further trees to the upper storey a 
change in the stand structure from uneven structure 
to relatively rich structure is to be expected.

PRP 27 

The total number of individuals of the tree layer 

of crown projection area is 2.26 ha and that of crown 
-
-

1%. Crown projection area of natural regeneration 
is 0.05 and crown closure of natural regeneration is 
0.06 ha. 

Spatial pattern of the tree layer is aggregated (Fig. 
2, Table 3), which is also truth for the natural regen-
eration on this PRP. The distribution of individuals of 
the tree layer and natural regeneration indicated by 
Ripley’s K-function is shown on Fig. 5; in the spacing 

is random, at lower and higher spacing aggregated. 
Distribution of natural regeneration is aggregated by 
K-function. The horizontal structure of crown projec-
tion centroids was random to regular and had much 
more higher values towards the regularity than tree 
layer. Standing dead wood on PRP 27 showed again 
random spatial pattern. Simulations of spontaneous 
development of the horizontal structure do not re-
veal any pronounced changes in the future.

Table 4 documents the values of structural indices 
in an autochthonous beech stand with rowan admix-
ture and interspersed spruce on PRP 27. It is a stand 
of medium vertical diversity that will increase only 
slightly within 60 years of development with oscil-
lations. Diameter and height differentiation of the 
stand is relatively low and it will gradually increase 
in the years to come. These both values of TM index 

K-function
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are the lowest determined values on all PRP. Total 
diversity of this stand reached mean values at the 
beginning of the observation (irregular structure) 
while it has slowly been increasing with ongoing dis-

of natural regeneration.
Results of the PCA analysis are presented in the 

-
-

and slope, together with live tree density, tree height 
and DBH1.3. Second axis y represented the course of 

with canopy (crown projection area and crown clo-

correlated (P < 0.05) to one another with aggrega-
tion indices (or negatively with Clark-Evans index). 
Average height of trees was positively correlated with 
DBH1.3 -
ters were negatively correlated with Total diversity 
index. Indicators of canopy and partially height with 
diameter differentiation are increasing in the course 
of time, while average age of living trees in the stand 

is decreasing in the time, namely due to new recruits. 
The dynamics of parameters in the course of 60 years 

each record are relatively distant from one anoth-
er (move from the break up to growing up stage), 
whereas marks for PRP 31 representing the optimum 
stage were relatively close together in the diagram.

Discussion

The horizontal distribution of spruce trees in a 
montane zone, particularly in the timberline area, 
was studied by many authors (e.g. Holeksa et al. 

structure of mountain beech forests has been paid 

investigated plots all used indices (Hopkins-Skel-
lam index, Pielou-Mountford index, Clark-Evans) 
were in the interval of values indicating aggregated 
through random to regular distribution of trees. Tree 
distribution on PRP 31 in biostatic developmental 
stage showed a tendency of regular spatial pattern 
(from 3 m). Regular spacing is often the result of 
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competition of neighbouring trees. Regularity in dis-
tribution of the upper storey trees was also observed 
in beech forests in Slovenia (Rugani et al. 2013). 
Random distribution of all individuals of the tree 

which is result of disintegration of the overstorey. 
Spatial analyses documented that the upper storey 
is distributed randomly showing an inclination to-
wards regularity but trees in the lower storeys have 
a clumped distribution. This spatial pattern was 
also observed in other natural beech forests (von 

inclination towards aggregation in the lower storey 
is a result of the successful aggradation of natural 
regeneration in canopy gaps (Zeibig et al. 2005). 

new recruits through random to regular in large 
sized trees (DBH1.3 

in near-natural beech forests in France (Wijdeven 
2004). The aggregated spatial pattern of tree layer 

is the effect of former intensive cattle grazing (Vera 
2000) and summit phenomenon with harsh climate 
conditions. Trees are distinctly aggregated to a dis-

extreme conditions trees grow in biogroups; natural 
regeneration of beech is also more successful in the 
shelter of larger trees. This trend of deviation from 
random distribution was observed also in the eco-
tone of the timberline that is accentuated there by 
vegetative propagation as an adaptation to extreme 

et al. 2010b).
Similarly like in other studies on Fagus sylvatica 

2010b), the horizontal structure of regeneration was 
found to be distinctly aggregated. Aggregated spatial 
pattern of natural regeneration recruits on all PRP 

K-function indicat-
ing clear preference of young beech individuals for 

crown projection centroids were from random to 
regular. As in our case Schröter (2012) shows that 
the crowns of beech were more regularly distribut-
ed than their trunks (most of the PRP 27), which 
is caused by phototropism and crown plasticity of 

had during the whole observation period strictly ran-
dom distribution regardless of altitude. This spatial 
pattern was founded also in Sarrahn natural beech 

-
calities in 2010 ranged from 0.45 to 0.64, which indi-
cates stands of medium to high vertical diversity. The 
highest value of the Füldner`s index of diameter and 

lowest height differentiation (0.16) was found on 

stands in Slovakia (Cigánka PRP and Zlatá Idka PRP) 
that were left to spontaneous development (Šte-

Fig. 6. -
rameters, structural indexes and time 
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was also observed on all PRPs according to the Füld-
ner`s index of diameter and height differentiation 

of extreme climatic conditions shows rather limited 
growth of trees (smallest tree dimensions among 
the studied plots) and relatively low differentiation 
of diameter structure. The complexity stand diver-
sity index of natural beech fragments in the eastern 
Krkonoše Mts. indicated that these are stands with 
mostly irregular structure. Rather regular structure 
was found out on PRP 31, representing late biostatic 
developmental phase.

The resultant value of reliability of future devel-
opment simulation depends on the growth simula-

modelled stand from its actual condition (Pretzsch 
2001). The author of the growth simulator of for-
est biodynamics SIBYLA (Fabrika 2005) stated that 

-
tion interval of 50 years the mean error of per-hec-
tare standing volume was ± 5% for an unmixed 
even-aged stand generated from tree data including 
the coordinates while it was ± 15% (error of mean 

-
even-aged stand generated from stand data. In our 
case, considering the complexity of input data, pre-
diction interval of 30 years and age structure of the 
forest stand composed mostly of one tree species, the 
maximum magnitude of mean error is estimated to 

the forest on PRP measured after 10 years and de-

not reveal any larger differences. These differences 
-

diction by adding new trees reaching the registration 

observed on PRP 27 because the stand growth on 
-

tions of the summit phenomenon.
-

SIBYLA simulator till 2040. Similar results were con-
-

sive disturbances in natural beech stands are very 
scarce. The values of indices of height variability, 
structure differentiation and total stand variability 

the period of observation. These changes in struc-
tural characteristics can be expected from now on as 
a result of gap dynamics and gradual growing-up of 
natural regeneration recruits above the registration 
limit. A pronounced increase in the values of these 

value of total stand variability in 2040 amounting to 

regular stand structure to relatively complex forest 

structure. In PRP 31, where the simulator predicts 
the lowest mortality, all indices show a downward 
tendency. Vertical diversity is the only exception with 
rather constant values during the observation period.

-
ity of prediction of the used growth model. Research 

-
erate differences in evaluated stand indices between 
reality and models. However, in fact it is to take into 
account that the dynamics of beech forests may be 

of high intensity (Mountford 2002; Closset-Kopp et 

montane zone are less exposed to these events com-

generally windier climate (Christensen et al. 2005).
With very pronounced microsite differences that 

are typical of forest stands in the area of the distinct 
summit phenomenon or near the timberline (cf. Va-
cek and Hejcman 2012) also mature stands tend to 
maintain here the aggregated structure that is typical 
only for juvenile stages of beech forests in more fa-
vourable sites (herb-rich beech forests). The results 
show, thus spatial pattern of tree layer dependent on 
the altitude, but also on the number of trees that is 
closely associated with the development stage.
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Abstract: The paper deals with the structural diversity and production of a less frequently studied type 
of alder stands originated on former agricultural lands in the 1950s, established partly by plantation and 
partly by natural succession in the area of the Krkonoše Mts. and the Orlické hory Mts. (Czech Republic). 
Four permanent research plots (PRP) were established at sites where Black alder (Alnus glutinosa L. Gaertn.) 
and Grey alder (Alnus incana L. Moench.) naturally occurs, each plot of 0.25 ha in size. The aim of the study 
was to evaluate the structure and development of the alder stands with respect to biodiversity, horizontal, 
vertical and species structure, diameter increment with emphasis on climate factors, and the quantity and 

table. The number of living trees with DBH  4 cm ranges between 556 to 828 trees ha-1 with the relative 
stand density index (SDI) 0.67–0.77. The stand volume ranges from 247 to 393 m3 ha–1, and decreases 
with higher altitudes. Low temperatures is limiting factor for radial growth in the high mountain areas, 

spring area, the stands exhibit only average production, but the production quality is generally high. The 
quality timber is suitable for industrial use; the rot-affected trunk base parts usable for fuel represent only 
approximately 16%. 
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Introduction 

Afforestation of marginal agricultural and degrad-
ed lands is a crucial topic in both the European and 
world context (European Communities, 2003; FAO, 
2008). The environmental aspects also accompany 
these efforts in more advanced economies (Aosaar et 
al., 2012). With respect to these facts, countries of 
the European Union are estimated to exclude 12–16 
million hectares (ha) from agricultural production. 
On a global scale, 385–472 million ha of abandoned 
agricultural land are suitable to establish plantations 
of fast-growing trees (FAO, 2008; Campbell et al., 
2008). Large areas of abandoned former agricultural 
land suitable for this purpose are situated in Eastern 
Europe (Henebry, 2009) as well as in some parts of 
Western Europe (Anthelem et al., 2001). The Czech 
Republic also adopted a subsidy plan for replacing 

al., 1995; Holubík et al., 2014), which has been sup-
ported until now (Vacek et al., 2009). Increased wood 
production is aimed to be used as bioenergy source, 
becoming an important issue in fast-growing species 
cultivation (Directive 2009/28/EC). The share of en-
ergy from renewable sources is presumed to increase 
to 20% by 2020. However, for transformation of agri-
cultural land to forest-type areas, the natural succes-
sion with spontaneous pioneer species promotion is 
convenient on abandoned agricultural lands (Vacek 
et al., 2009). The nature of spontaneously formed 

the method and intensity of previous management, 
-

tial seed sources, occurrence of mast years, weather 
trends, wild game, etc. (McVean, 1956). Such stands 
differ not only in their production potential but also 
in other functions expected from a forest stand.

The alder species belong among fast-growing tree 
species of an increasing importance in Europe in the 
last decades (Hytönen & Saarsalmi, 2009), especially 
in northern Europe and Baltic countries (Johansson, 
1999; Uri et al., 2014; Hytönen & Saarsalmi, 2015). 
They are characterised by a considerable tolerance to 
adverse climatic and edaphic environmental condi-
tions, yet they constitute stands producing good-qual-
ity timber on sites where other commercially impor-
tant tree species are limited by unsuitable conditions 
for successful growth and development due to their 
ecological valence (Bugala & Pittner, 2010; Tobita et 
al., 2010). At the same time, the alder can be involved 
in the rehabilitation of disturbed soils (Roy et al., 
2007; Krzaklewski et al., 2012) and perform one of the 
fundamental forestry functions, which is the achieve-
ment of adequate quantity and quality of production 
within the shortest possible time (Claessens et al., 
2010). The great importance of alder is accentuated 
by the European attention paid to the species under 

the working groups Noble Hardwoods and Scattered 
Broadleaves within the EUFORGEN programme (e.g. 

(Kacálek et al., 2013; Remeš & Zeidler, 2014).
In two-phase afforestation, due to their coloniza-

tion abilities pioneer trees create more favourable 
microclimatic conditions for introduction of target 
species, whose properties limit their applicability in 
open areas (Vares et al., 2003). Spontaneously, alder 
stands create variable environments for these pur-

Alder species show fundamental cultivation advan-
tages, important for establishing fast-growing forests 
(Claessens et al., 2002). Their seedlings resist direct 
solar radiation and frost fairly well, and in the past 
they also suffered minimal disease attacks (Hubbes, 
1983). More recently, after 1993, Phytophthora decline 
of riparian alder populations has become an impor-

After felling, new alder vegetation rises from both 
-

tion of clearings redundant (Saarsalmi et al., 1991). 

alder tree can cover a substantial part of its annual 
nitrogen requirement by means of this process (Uri 
et al., 2011). Compared to other fast-growing ener-
gy tree species, the requirement for costly nitrogen 
fertilisation is minimal or zero. In addition, studies 
conducted both abroad and in this country indicate 
a major ability of biomass accumulation by pioneer 
tree stands (e.g. Uri et al., 2002; Johansson, 2005; 

the bioenergy use is minor compared to intensive 
fast-growing tree plantations.

Edaphic factors are among the main drivers of 
both the black alder (Alnus glutinosa L. Gaertn.) and 
the grey alder (Alnus incana L. Moench.) (Bialobok et 
al., 1980). Riparian alder stands are the most com-
mon type of alluvial forest in the Czech Republic. 
They are associations of the sub-alliance Alnenion 
glutinoso-incanae, with the black alder predominant in 
the tree layer at lower altitudes and the grey alder at 
higher ones. Alder stands in spring areas are a spe-

-
er types of alluvial forests, rather little attention has 
been paid to the structure and development of alder 
stands so far, although they are highly endangered in 

-
es (Pokorný et al., 2000) and various external factors, 

the effect of wind disturbances (Wolf et al., 2004) 
and pathogens (Cech, 1998), have been described 
as important for the dynamics of alder stands. For 
example, the negative impact of ivy (Hedera helix L.) 
on the radial growth and on some anatomical char-
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acteristics of black alder wood was shown by Yaman 
(2009). Various disturbances increase the structural 
diversity of the wetland forest vegetation types (An-
derson & Leopold, 2002) and the variability in stand 
conditions, especially light and humidity conditions, 
for their regeneration (Battaglia & Sharitz, 2006). 

In the Slovakian context, the structure of natural 

documented low differentiation to relatively homoge-
nous stand structure within the 140–170-year devel-
opmental cycle. Bugala & Pittner (2010) demonstrat-
ed that the black alder stands in Slovakia show very 
low height and diameter structural diversity and a 
pronounced tendency to clustering due to vegetative 
propagation. The variability in the qualitative indica-
tors of trunks and tops of the natural grey alder pop-

-
tions as well as individuals’ properties and coenotic 
status within the stand (Bugala & Migas, 2011).

The structure and development of these stands 
-

ample, Brock et al. (1989) and Douda et al. (2009) 
mentioned the negative effect of increased waterta-
ble in black alder stands on their dynamics as a con-
sequence of drainage ditches clogging. The health 
status of black alder stands is considerably affected 
by decreasing watertable and periods of low total 
precipitation (Rodríguez-González et al., 2014) as 
well as by fungal pathogens (Worrall et al., 2010). 
The 20th century meant a return to quasi-natural 
alder plant associations in various parts of Europe 

-
ondary succession of these wetland forests has not 
been studied adequately so far (Warren et al., 2004).

The objective of the paper was to assess the struc-
tural diversity and production of alder stands estab-
lished on former agricultural land by planting and, 
partially, by secondary succession. Above all, it pre-
sents an analysis of structural diversity and the quan-
tity and quality of timber production. In our study we 
aimed to prove that: (1) these stands in mountainous 
locations in the Sudetes mountains can achieve rele-
vant production parameters allowing their industrial 
processing or energy use, (2) their radial growth is 
affected by climatic characteristics (precipitation and 

temperature) and that (3) structural diversity and 
production of these stands in Natura 2000 are com-
parable with other forest stands if minimum man-
agement is applied.

Material and methods

Description of the study area

The study was conducted in stands with dominant 
black alder in protected areas in the Sudetes moun-
tains in the Czech Republic, along the Polish border, 
established on former agricultural land in the 1950s 
with a long-term action of high water table. Three 
permanent research plots (PRP – K41, K42, K43) are 
located in the Krkonoše National park in the eleva-

(ZO2) is in the Orlické hory Protected Landscape 
Area. The average annual precipitation in the PRPs 
rises from 680 mm to 890 mm and the average an-
nual temperature drops from 11.6°C to 10.3°C with 
the altitude. The bedrock consists of phyllites and 
schists. From the pedological point of view, the pre-
dominant soil type is modal gley, with local transi-
tion to organosol gley and gleyed cambisoly. The PRP 
localization is shown in Fig. 1, and an overview of the 
basic information on the PRPs is in Table 1.

Fig. 1. Localization of permanent research plots with the 
black and grey alder in the Krkonoše Mts. and in the 
Orlické hory Mts

Table 1. Overview of basic site characteristics of permanent research plots

Name of PRP
Altitude 

(m)
Grow. season 

(days)
Temperature 

(ºC)1

Rainfall 
(mm)1 Soil Aspect Slope (º) Forest site type2

K41 U Lys. potoka 1 890 110 10.3 650 Gleysols SW 9 7V

K43 U Lys. potoka 2 835 115 10.8 640 Gleysols SE 13 6V

K44 U Lys. potoka 3 785 120 11.2 630 Gleysols S 5 6V

ZO2 Neratov 2 680 130 11.6 560 Gleysols (Cambisols) SE 4 6V (6O)

Notes: 1in the growing season; 2forest site type: 7V – moist beech-spruce stand, 6V – moist spruce-beech stand, 6O – medium-moist 
Alnenion glutinoso-incanae.

GPS: PRP K41 – 50º42'34" N, 15º 50' 12" E; PRP K43 – 50º42'26" N, 15º49'56" E; PRP K44 – 50º42'10" N, 15º49'47" E; PRP ZO2 – 50º13' 
07" N, 16º32'50" E.
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Data collection

The FieldMap technology (IFER-Monitoring and 
Mapping Solutions Ltd.) was used to determine the 
structure of the tree layer and natural regeneration 
when establishing two PRPs sized 50×50 m and two 
PRPs sized 30×83.3 m (0.25 ha). This setup was used 
to identify the positions of each individual of the tree 
layer and their crown projections, at least in 4 direc-
tions perpendicular to one another. The diameters at 
breast height (DBH) and heights and heights of the 
live crown bases were measured in all individuals of 
the tree layer. The tree layer DBH was measured us-
ing a metal calliper to the nearest 1 mm; the heights 
were measured with a Vertex laser hypsometer to the 
nearest 0.1 m. Tree forks up to 1.3 m in height were 

at 1.3 m, both trunks or several trunks (multi-trunks) 
with DBH  4 cm were measured as separate trees (at 
the height of more than 1.3 m it was evaluated as a 
single tree) according to the methodology of Forest 
Management Institute (FMI, 2003).

In each PRP, random selection (uniform distribu-
tion of random numbers by RNG/Excel) was used to 

alder in which the qualitative production character-

The timber production quality assessment was based 
on the trunk growth and course (straight, skew, sa-
bre-shaped, crooked), trunk surface (smooth, bud 
clusters), health status and trunk condition (healthy, 
damaged by hard rot, damaged by soft rot), and 
self-pruning (very good – without adventitious shoots, 
good – 1–4 shoots per m, poor –  5 shoots per m). 
A Pressler auger was also used to collect cores from 
these trees at breast height (130 cm), perpendicularly 
to the trunk axis both downhill and uphill. The cores 
were used for determination of stem rot damage, dis-
tinguishing the types of rot (hard and soft rot).

The long-term climate data in terms of monthly 
temperature and precipitation were assessed using 
data from the Deštné meteorological station in the 
Orlické hory Mts. (656 m a.s.l.) and from the Pec pod 

(820 m a.s.l.) in the period 1960–2013. 

Data analysis

Tree volume was calculated using the volume 
equations published in Petráš & Pajtík (1991). Height 
curves were constructed using Näslund height–di-
ameter function (Näslund, 1936). As for the den-
sity characteristics, the relative stand density index 
SDI (Reineke, 1933), biological canopy (the sum of 
crown projection areas per hectare) and taxation can-
opy (crown closure; proportion of a stand covered by 
the crowns) were determined for each plot. The lay-

out maps were made in the ArcGIS software (copy-
right: 1995–2010 Esri).

The annual ring increment series (186 trees) were 
cross-dated individually (elimination of the error as-
sociated with missing annual rings) using Student’s 
t-test for determination of the degree of correlation 
between the tree-ring curves in the PAST application 
(Knibbe, 2007), and then subjected to visual inspec-
tion using the list method according to Yamaguchi 
(1991). Where a missing annual ring was found, a 
ring 0.01 mm wide was inserted. The curves from the 
PRPs were then detrended in a standard manner and 
used to create an average annual ring series in the 
ARSTAN software. The 100-year spline was applied 
(Grissino-Mayer et al., 1992). The average annual 
ring series from the Krkonoše and Orlické hory Mts. 
PRPs were correlated with climate data (precipita-
tion, temperatures) for each year. The diameter in-
crement modelling based on climate characteristics 
was done using the DendroClim software (Biondi & 
Waikul, 2004). The average radial increment and di-
ameter of black alder trees at 20 and 50 years of age 
were determined according to the year of planting 
(grown to 1.3 m) and dendrochronological analysis. 
Standard deviation (± SD) was used for differences 
between average annual ring width and canopy.

The method of single pointer year analysis (Schwe-
ingruber et al., 1990; Desplanque et al., 1999) was 

events on diameter growth. For each tree, the neg-

ring widths that were 40% or less compared with 
the average value of ring widths in the previous four 
years (Schweingruber et al., 1990). A negative point-

least for 20% of the trees within the plot. 
Spatial distribution was determined by the index of 

non-randomness  (Pielou, 1959; Mountford, 1961), 
based on the distance between a randomly selected 
point and actual positions of trees; by the aggregation 
index R (Clark & Evans, 1954) comparing the actual 
distance of a tree to its nearest neighbour and by the 
L-function L(r) (Ripley, 1981). The index of cluster 
size ICS (David & Moore, 1954) was used to deter-
mine the spatial distribution based on tree frequency 
in quadrats. Each PRP contains 25 quadrats of 10 × 

expected values for random point layout was tested 
using Monte Carlo simulations. The medians of the 
L-function were estimated as the arithmetic means of 
L-functions calculated for 1999 randomly generated 
point structures. The respective expected values of 
these indices were calculated using numeric simula-

-
istics describing the horizontal layout of individuals 
in the area were calculated by PointPro 2.2 software 
(copyright: 2010 Zahradník, CULS Prague). The sta-
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The structural diversity assessment included the 
calculations of diameter differentiation index TM

d
, 

height differentiation index TM
h
 (Füldner, 1995) 

A (Pretzsch, 2006) as an in-
dicator of the vertical structure. These three indices 
can reach the values from 0 (minimum) to 1 (maxi-
mum). In addition, the stand diversity index B (Jaeh-
ne & Dohrenbusch, 1997) was calculated as an indi-
cator of the complex diversity, i.e. an aggregation of 
tree species diversity, diversity of vertical structure, 
diversity of tree spatial distribution and diversity of 
crown differentiation. Table 2 shows the criteria of 
the structural indices of the tree layer.

Analyses were processed in the Statistica 12 soft-
ware (StatSoft, Tulsa). Data were log transformed 
to acquire normal distribution (tested by Kolmogo-
rov-Smirnov test). The differences between height, 

DBH and diameter increment of trees on plots were 
tested by one-way analysis of variance (ANOVA). 

post-hoc comparison Tukey’s HSD tests. In addition, 
climate data (temperature and precipitation), data on 
diameter increment and stand volume with altitude 

0.05, p < 0.05, p < 0.01 and p < 0.001.

Results

Tree layer growth parameters

The results of basic stand characteristics from PRP 
K41, K43, K44 and ZO2 are shown in Table 3. The 
number of living trees with DBH  4 cm ranges be-
tween 556 and 828 trees ha–1, with SDI 0.67–0.77. 

Table 2. Overview of indices describing the stand structure and their common interpretation

Criterion Label Reference Evaluation

Vertical 
diversity

A (Pri) Pretzsch 2006 range 0–1; balanced vertical structure A < 0.3; selection 

Structure 
differentiation

Diameter differ-
entiation

TMd (Fi) Füldner 1995 range 0–1; low TM < 0.3; medium TM = 0.3–0.5; high 

Height differen-
tiation

TMh (Fi) Füldner 1995

Horizontal 
structure

Index of non-ran-
domness

 (P&Mi) Pielou 1959; Mountford 
1961

mean value  = 1; aggregation  < 1

Index of aggre-
gation

R (C&Ei) Clark & Evans 1954

Index of cluster 
size

ICS (D&Mi) David & Moore 1954
< 0

Complex 
diversity

Stand diversity B (J&Di) Jaehne & Dohrenbusch 
1997

monotonous structure B < 4; even structure B = 4–6; 

Stocking Relative stand 
density index

SDI (Ri) Reineke 1933 range 0–1; low stocking SD < 0.25; full stocking SD = 1 

Table 3. Overview of basic stand characteristics of permanent research plots (2014)

PRP
A dbh±SD h h95 f v N G V h:d PAI MAI

(y) (cm) (m) (m)
(m3 

trees-1)
(trees 
ha-1)

(m2 
ha–1)

(m3 ha-1)
(m3 ha–1 

y–1)
(m3 ha–1 

y–1)

Black alder

K41 65 21.9±6.3 16.14 20.0 0.45 0.270 772 29.1 209 73.7 5.90 3.21

K43 63 26.1±6.5 17.94 21.5 0.44 0.417 524 28.1 219 68.7 6.20 3.53

K44 62 29.1±7.9 20.05 23.7 0.43 0.576 432 28.7 249 68.9 6.10 3.82

ZO2 66 27.1±5.4 23.37 25.8 0.41 0.555 692 39.8 384 86.2 9.00 5.81

Grey alder

K43 63 29.3±6.8 17.17 20.5 0.43 0.499 92 6.2 46 58.6 1.10 0.75

K44 62 31.5±6.6 20.72 23.4 0.42 0.669 52 4.0 35 65.8 0.70 0.52

Total stand 

K41 70 22.7±7.0 16.38 20.3 0.45 0.299 828 33.6 247 72.2 6.70 3.53

K43 64 26.7±7.5 17.66 21.5 0.44 0.437 688 38.5 301 66.1 7.40 4.88

K44 65 29.8±9.6 19.68 23.9 0.44 0.611 556 38.7 340 65.9 7.75 5.18

ZO2 66 27.2±5.5 23.31 25.8 0.41 0.558 704 41.0 393 85.7 9.30 5.95

Notes: A – stand age, dbh±SD – mean dbh ± standard deviation, h – mean stand height, h95% – top height – 95% quantile, f – form factor, 
v – mean tree volume, N – number of trees, G – basal area, V – stand volume, h:d – slenderness ratio, PAI – periodic annual increment, 
MAI – mean annual increment
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The average taxation canopy is 0.85 (± 0.1 SD) and 
the biological canopy is 1.43 (± 0.3 SD). The stand 
volume ranges from 247 to 393 m3 ha–1, out of which 
209–384 m3 ha–1 is black alder, 35–46 m3 ha–1 is grey 
alder (only on PRP K43 and K44), and the remaining 
2.1–12.1% of the total volume are interspersed trees 
(Picea abies (L.) Karst., Acer pseudoplatanus L., Fraxinus 
excelsior L., Salix caprea L., Betula pendula Popu-
lus tremula L., Prunus avium L.). The highest stand vol-
ume is on PRP ZO2 (393 m3 ha–1); the lowest on PRP 
K41 (247 m3 ha–1). On the whole, the stand volume 

with increasing altitude (r = –0.95). The periodic an-

9.3 m3 ha–1 y–1; the mean annual increment is 3.5–5.9 
m3 ha–1 y–1. The basal area ranges from 33.6 to 41.0 
m2 ha–1.

-
ble 4. The analysis of growth and trunk continuity 
indicates that the PRPs are dominated by trees with 
straight trunks (68%). Individuals with skew trunks 
represent 18% of the total number of trees. As for 

(87%). Healthy trees account for 84%, hard rot in 
-

als and soft rot in 6%. On average, 52% of the trees 
show very good self-pruning and 42% have good 
self-pruning. The highest share of multi-trunk trees 
was observed on PRP K41 in 2.6 % of the individuals 
with the tree fork at a height up to 1.3 m, on the oth-
er PRPs (K43, K44 and ZO2) their proportion was to 
1.5% (K43, K44 and ZO2).

The frequency of diameter classes of the tree layer 
is shown in Fig. 2 and the height structure depending 
on DBH in Fig 3. Spatial and age differentiation of the 
stands is low with dominating black alder. The stands 
are mostly composed of one or two layers and they 
all form a continuous horizontal canopy. The taxation 
canopy is 0.70–0.91; the biological canopy is 1.03–
1.63. The trunk stock in the upper layer is at the op-
timum stage passing to the stage of incipient decline.

In the entire study area, the trees show an aver-
age DBH of 22.7–29.8 cm; it is 21.9–29.1 cm for the 
black alder and 29.3–31.5 cm for the grey alder. The 

Table 4. Quality parameters of the evaluated 50 stems on permanent research plots in alder stands 

Trunk parameter
PRP K41
(trees)

PRP K43
(trees)

PRP K44
(trees)

PRP ZO2
(trees)

Average
(trees)

Shape Straight 33 31 34 40 35

Skew 9 8 11 7 9

Sabre-shaped 2 6 4 3 4

Crooked 6 5 1 0 3

Surface Smooth 45 43 39 47 44

Bud clusters 5 7 11 3 7

Damage Healthy 48 46 28 47 42

Hard rot 2 3 12 2 5

Soft rot 0 1 10 1 3

Self-pruning Very good 27 24 21 32 26

Good 21 23 24 17 21

Bad 2 3 5 1 3

Fig. 2. Frequency of diameter classes of tree layer 
Fig. 3. Relationship between the height and diameter of 

tree layer 
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differences in DBH between the two alder species are 

(1,172)=3.8, p 

(1,128) -
age DBH is larger in grey alder (+2.8 to 3.9 cm). The 
most frequent diameter classes are 16–40 cm, with 
only a negligible number of diameters over 40 cm. 

The height structure of trees on the Krkonoše 
-

ent from that on PRP ZO2 in the Orlické hory Mts. 
(F(3,691)=66.6, p  0.001), where the height differen-
tiation of trees is approximately 3 times lower. The 
tallest black alder individuals reach the height of 
30.5 m. The differences in tree height between the 

PRP 43 (F(1,162) (1,122)=1.4, 

both alder species, ranging from 2 to 12 m. The slen-
derness ratio for all the studied trees decreases with 
DBH; a very distinct decrease is apparent in the thin-
nest alder trees, but there is a great variability. 

Diameter increment dynamics 

Dynamics of the average diameter increment with 
DBH of trees on PRPs in relation to age (20, 50 years 
and total) is shown in Table 5. Individual trees on 
the same plot do not differ in their radial growth rate 
very much; similarity of average annual diameter in-
crements on PRPs was also observed (F(3,232) = 1.6, p 

found on PRP K43 (2.7 mm y–1 ± 1.6 SD). The low-
est annual diameter increment is, similarly, on PRP 
K41 (2.2 mm y–1 ± 1.5 SD) and on PRP ZO2 (2.2 mm 
y–1 ± 1.6 SD). 

Comparing all plots at the age of 20 years, there 

of black alder (F(3,182)

increment is markedly higher on PRP ZO2 as opposed 
to PRP K43 (p < 0.05). Consequently, the highest 
diameter increment (6.4 mm y–1 ± 1.5 SD), as well 
as the highest average DBH (14.5 cm) at this age, is 
on PRP ZO2 at the lowest altitude, but 30 years later 
this RPR is characterized by the lowest diameter in-
crement of all plots (2.8 mm y–1 ±1.3 SD). In contrast, 
at the stand age of 20 years, the lowest average DBH 
is observed on PRP K41 at the highest altitude (11.3 
cm, increment 4.6 mm y–1 ± 2.5 SD). At 50 years of 
age, the lowest DBH (21.5 cm) is also found on PRP 
K41 together with the lowest diameter increment (3.3 
mm y–1 ± 2.5 SD). Comparing all plots at the age of 

-
ameter increments (F(3,146) = 7.9, p < 0.001); the sig-

as opposed to other plots (p < 0.001). The trees on 
PRP ZO2 in the Orlické hory Mts. grew fastest when 
young; the growth rate in the Krkonoše Mts. was the 
lowest on PRP K41 and the highest on PRP K44. 

A comparison of the average annual ring curves of 
black alder for different PRPs shows their high good-

-

Table 5. Dynamics of average annual radial increment and diameter of trees on permanent research plots 

PRP
Age 20 Age 50 Total

DBH (cm) Increment (mm y-1) SD DBH (cm) Increment (mm y-1) SD Increment (mm y-1) SD

K41 11.3 4.6 2.5 21.5 3.3 1.0 2.2 1.5

K43 12.2 5.2 2.4 23.3 3.5 2.5 2.3 1.8

K44 12.2 4.3 2.0 26.9 4.7 1.6 2.7 1.6

ZO2 14.5 6.4 2.1 24.5 2.8 1.3 2.2 1.6

Fig. 4. Mean annual ring width of black alder in the Krkonoše and Orlické hory Mts. (Krkonoše: in 1960 used 54% of trees, 
in 1970 93%, in 1973 100 %; Orlické hory: in 1960 100%)
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cal standard chronologies for the alder stands in the 
Krkonoše and the Orlické hory Mts.

The regional standard annual ring chronolo-
gies show noticeably different development for 
the Krkonoše and Orlické hory Mts. alder stands 
in 1960–2013 (Fig. 4). A substantial synchronized 
decrease in radial increment in both chronologies 
occurred only in 1987, with a rather smaller coinci-
dence in 1998 and 2010 (Fig. 5). The years with low 
radial increments of black alder in the Krkonoše Mts. 

years 1987, 1996, 2010 and 2011. The years were 
1972 and 2005–2008 in the Orlické hory Mts.

The diameter increment for 1976–2011 in the 
-

cant correlations (p < 0.05) with average tempera-
tures in January, March, May and August of the cur-
rent year (r = 0.41, 0.36, 0.43 and 0.51). Besides, 

previous year (r = –0.36). In the Orlické hory Mts., 

of the current year (r = 0.36). The dependence of 
radial growth on average monthly temperatures was 

Tree layer biodiversity

Indices describing the tree layer biodiversity are 
shown in Table 6. The vertical structure according 
to A index shows little variation (0.230–0.329). 
Both the height and diameter structural differenti-
ation indicates low structural differentiation (TM

h
 

= 0.056–0.162, TM
d
 = 0.181–0.256). The com-

plex stand diversity according to B index shows 
an uneven composition on PRP K41, K43 and K44 
(6.712–7.403) and an even composition on PRP 
ZO2 (4.731).

The horizontal structure of the tree layer (cover-
ing all tree species) is shown in an outline in Fig. 6; 
Fig. 7 displays its Ripley’s L- function. According to 
all the three structural indices determined, the tree 
layer individuals on PRP K41 are distributed in clus-
ters, while PRP K43, K44 and ZO2 show random to 
clumped distributions. A random distribution of the 
tree layer individuals based on their distances (spac-
ing) is also indicated by L-function for PRP K43 and 
K44. In addition, PRP ZO2 has a random distribu-
tion of trees according to their distance over 3.6 m 
(regular distribution within 3.6 m). PRP K41 has a 
random distribution with distances within 2.2 m and 
the clumped one with distances over 2.2 m.

Table 6. Indices describing the biodiversity on permanent research plots

PRP A (Pri) TMd (Fi) TMh (Fi) R (C&Ei)  (P&Mi) ICS (D&Mi) B (J&Di)

K41 0.329 0.239 0.162  0.896*A  2.873*A  0.416*A 6.712 

K43 0.275 0.253 0.153 1.052  1.372*A  0.021 7.274 

K44 0.317 0.256 0.159 0.954  1.348*A  0.151 7.403 

ZO2 0.230 0.181 0.056  1.237*R 1.076  –0.234*R 4.731 

d – diameter differentiation index, TMh – height differentiation index (Füldner 1995), 
R – aggregation index (Clark & Evans 1954),  – index of non-randomness (Pielou 1959; Mountford 1961), ICS – index of cluster size 

A – 
aggregation, R – regularity); arrows:  – low ,  – low-medium,  – medium,  – high,  – very high value.

 Fig. 5. Mean annual ring increment for all monitored plots of alder stands in the Krkonoše and Orlické hory Mts. after 
age detrending in the Arstan program
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Fig. 6. Horizontal structures of alder stands (PRP K41, K43, K44, ZO2)

Fig. 7. Horizontal structures of alder stands on permanent research plots expressed by the L-function; the black line 
represents the L-function for real distances of trees on PRP; the bold grey line represents the mean course for random 
spatial distribution of trees and the two thinner central curves represent 95% interval of reliability; when the black line 
of tree distribution on PRP is below this interval, it indicates a tendency of trees toward regular distribution, and if it 
is above this interval, it shows a tendency toward aggregation
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Discussion

In the examined area of the Sudetes, the number 
of living trees with DBH  4 cm ranges from 556 to 
828 trees ha–1 (432–772 trees ha–1 of black alder, 0–92 
trees ha–1 of grey alder and  44 trees ha–1 of other 
tree species) with the stocking 0.72 (± 0.04 SD). 
In contrast to that, Bugala & Pittner (2010) quoted 
a little over half that number in a black alder stand 
of similar age in Slovakia (296–464 trees ha–1). The 
average DBH at the age of approximately 63 years 
is 21.9–29.1 cm, somewhat less than in black alder 
stands aged 60 years in Belgium, where DBH = 25–
34 cm (Claessens et al., 2010). The lowest stand vol-
ume is on PRP K41: 247 m3 ha–1 and the highest on 
PRP OZ2: 393 m3 ha–1, while the black alder accounts 
for 73–98 % and the grey alder for up to 15 % of the 
stand volume. Overall, the stand volume decreases 
with increasing altitude at a gradient of 680–890 m 
a.s.l. Similarly, in the East Carpathian area, diame-
ter increment in the grey alder decreases with alti-
tude to its optimum of around 370 m a.s.l. (Bugala 
& Balanda, 2014). The production capacity of the 
studied stands is good with respect to the site and 
stand conditions. The mean annual increment ranges 
about 4.9 m3 ha–1 y–1 (± 1.0 SD) and, currently, the 
periodic annual increment is 7.8 m3 ha–1 y–1 (± 1.1 
SD). The average diameter increment at 63 years of 
age is 0.3–0.5 cm; likewise, Claessens et al. (2010) 
registered an increment of 0.4–0.6 cm under similar 
conditions. The maximum basal area reaches 41.0 
m2 ha–1 

production rates in black alder stands in Poland sim-
ilar to those of the Krkonoše and Orlické hory Mts. 
in our study. For example, the numbers of trees in 
stands aged 66–76 were 367–700 trees ha–1, the ba-
sal area was 22.7–44.1 m2 ha–1 and the stand volume 
218.0–447.6 m3 ha–1.

Yield tables for the black alder in Europe have 
been compiled, e.g. by Sopp (1974) for Hungary, 
Schwappach (1919) and Schober (1995) for Germa-
ny, Petráš & Pajtík (1991) for the Czech Republic and 
Slovakia. All these yield tables indicate that the peri-
odic annual stand increment of black alder peaks at 
the age of about 20 years, with up to 13–18 m3 ha–1 
y–1, while the mean annual increment peaks between 
30 and 50 years, with 14.6–4.5 m3 ha–1 y–1. Likewise, 

growth of black alder between 5 and 20 years of age. 
At the age of 20, the height growth decelerates and 
the diameter growth remains still fairly fast (until 
the age of 60–70). The number of trees per hectare 

Based on growth tables for the black alder from Swe-

(2002) stated that the stand density is 568–1352 at 
the age of 40, and 363–595 at the age of 60 years. The 

periodic annual increment is the lowest in Northern 
Europe, increasing towards the south. Its peaks are 
around 3.9 m3 ha–1 y–1 in Sweden, 6.4 m3 ha–1 y–1 in 
Germany, and 7.7–9.7 m3 ha–1 y–1 in Slovenia and Cro-

Sudetes generally match the rates for Germany.
The vertical structure of the stands examined by A 

index shows little variation, and both the height and 
diameter differentiations by Füldner are low. Like-
wise, Bugala & Pittner (2010) pointed out noticeable 
uniformity of the black alder stands in Slovakia. Kor-

-
ing the structure of black alder stands in the Jurský 

that, in particular, the black alder’s considerable de-

initiated by diminishing growing space of individuals 
causes the fast dying of undersized trees. This pro-
cess results in a single-layer composition with low 
height variation in the whole studied stand. In our 
case, the complex diversity by B index also points to 
an uneven composition in the Krkonoše Mts. and an 
even composition in the Orlické hory Mts.

The tree layer individuals in the PRPs are dis-
tributed in clusters or randomly. The clumped dis-
tribution of individuals is bound to microhabitats 
with a high water table, characterised by vegetative 
propagation. The clumped layout of the tree layer in 
black alder stands was also documented by Bugala 
& Pittner (2010), according to whom the intensive 
stump sprouting and vegetative regeneration signif-
icantly contribute to the aggregation of individuals. 

of vegetative origin on plots with a high degree of 
aggregation.

When assessing the trunks, the greatest attention 
was paid to the whole stem quality and features that 
are important indicators of possible economic utilisa-
tion. The PRPs were greatly dominated by trees with 
straight and smooth trunks, healthy ones and with 
good self-pruning. However, rot frequently develops 
after 60–70 years due to the short lifespan of this 
species (Claessens, 2005). Rot in the trunk base was 

-
gium, Immler (2004) in Germany, and in quasi-natu-

2005). Besides environmental conditions (water ta-
ble in particular), the growth properties and quality 

and coenotic status of the individuals, which was also 

-

properties, which he supported with the results of his 
assessment of the natural regeneration dynamics in 
quasi-natural black alder stands in Slovakia.



 Structural diversity and production of alder stands on former agricultural land at high altitudes 41

The descriptive statistics in some studies indicate 
that the growth chronology with reaction of radi-
al increment to climatic factors in the black alder is 
comparable with other deciduous trees in the tem-
perate forests of Central Europe (Lebourgeois et al., 
2005). In our case as well, the annual ring chronology 
shows how sensitive the black alder is to changing 
environmental factors, as indicated by the growth 
dependence on the temperatures of the current year 
compared to the previous year in the Krkonoše Mts., 
where the alder exists near the upper forest line in the 

radial growth increment of the black alder being af-
fected predominately by local environmental factors. 
Nevertheless, several dendroclimatic studies have 
shown a relatively weak relationship between the an-
nual radial growth of trees and climate in wetlands 
(Linderholm, 1999; Linderholm & Leine, 2004). The 

affected by local environmental factors (Rodríguez-
González et al., 2010), which may react variously to 
key climate variables in time. In our case, this is par-
ticularly evident in the Orlické hory Mts., where no 
dependence of radial increment on the mean monthly 

-
form to the statement of Laganis et al. (2008) that the 
radial growth of the black alder is relatively independ-

instance, human interventions in the catchment ar-
eas of the stands studied (extensive afforestation of 
former agricultural land and drainage of certain plots 
to increase their resistance) may explain some of the 
deviations observed in the annual ring chronology.

Changes in the growth of trees and their reaction 
to climate as a consequence of raising water table in 
the wetland were registered by Linderholm & Leine 
(2004) and Douda et al. (2009). The aquatic re-
gime of wetlands is a main factor for the diminished 
growth of alder. An increase in the water table causes 
stress due to a shortage of oxygen in soil (Dittert et 

-
tion and nutrient intake (Iremonger & Kelly, 1988), 
increase in the concentration of toxic minerals in soil, 
deceleration of photosynthesis (Eschenbach & Kap-
pen, 1999), and damage to the root system (Glenz et 
al., 2006; Lucassen et al., 2006). All these processes 
are associated with lower annual ring increment. The 
growth of black alder is less dependent on tempera-
ture as the water table rises. This is documented for 
PRP K41 in our case.

Conclusion

Even though the black alder is not among the 
most important tree species, its potential diverse use 
in forestry and other sectors calls for further research 

of the species. Its importance is noticeable also for 
nature conservation purposes (Special Area of Con-
servation, Natura 2000, Habitats Directive). Our 
study documented that the stand volume increas-
es together with a decrease of altitude at the study 
gradient with maximum volume 393 m3.ha–1. After 
20 years of age, the radial increment of black alder 
stands decreases with an increase of their age and 
in the course of time the greatest decrease occurs at 
the lowest altitudes. In stands, affected by high soil 
moisture, diameter increment is positively correlated 
with the temperature dynamics in particular years, 
the stands in drier sites show the average radial in-
crement correlated with moisture. The positive ef-
fect of the temperature on the radial growth increas-
es with increasing altitude, respectively the negative 
effect of the precipitation. Alder stands produce low 
homogeneous vertical and diameter structure dif-
ferentiation and the spatial pattern of trees is more 
aggregated at higher altitudes. The tree layer tends 
towards clumped spatial distribution with increasing 
altitude and on localities affected by soil water. The 
quality production from the studied alder stands can 
be utilised for industrial purposes; trees with rot in 
the trunk base (16%) are primarily suitable for ener-
gy purposes.
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Both spatially explicit and spatially non-explicit individual tree crown width models were developed for

Norway spruce (Picea abies (L.) Karst.) and European beech (Fagus sylvatica L.) using a large dataset from

fully stem-mapped permanent research plots (PRPs) located in various parts of the Czech Republic. A

number of tree and stand characteristics were evaluated for their potential contributions to the descrip-

tion of the crown width variations. In addition to diameter at breast height (DBH), other significant pre-

dictor variables identified for crown width models are dominant height (HDOM), height-diameter ratio

(tree slenderness coefficient), height to crown base, DBH sum of all tree species per PRP and proportion

of DBH sum for a species of the interest (spatially non-explicit competition measures), and Hegyi’s index

(spatially explicit competition measure). Among various base functions evaluated, a simple power func-

tion was chosen to expand through the integration of tree and stand variables. The PRP-level random

effects were also included using mixed effect modeling approach. Both spatially explicit and spatially

non-explicit models and their mixed effect versions described large parts of the crown width variations

[R2
adj = 0.76–0.78 (Norway spruce), 0.70–0.73 (European beech)] without significant residual trends. For

both species, spatially explicit mixed effect model described larger part of the crown width variations

than its spatially non-explicit mixed effect counterpart. The models showed that after DBH, height-

diameter ratio for Norway spruce and HDOM for European beech showed the largest contribution to

the models. The crown width increased with increasing dominant height, but decreased with increasing

height-diameter ratio, height to crown base, and competition among the trees within a stand. For both

species, spatially explicit competition exhibited significantly larger effect on crown width than spatially

non-explicit ones. This suggests that spatially explicit models can be more appropriate for description of

the individual tree growth dynamics than spatially non-explicit ones. However, because of a little differ-

ence between the fit statistics of spatially explicit and spatially non-explicit models, the later models can

be applied for precise predictions of crown width as they do not require spatially explicit competition

measures, which are computationally complex and difficult.

� 2016 Elsevier B.V. All rights reserved.

1. Introduction

The crown is an aboveground part needed for a tree to survive,

grow, and reproduce, and it is largely influenced by genetics and

physical environment (Kozlowski et al., 1991). The crown displays

the leaves to allow capture of radiant energy for photosynthesis, a

key physiological process in tree growth. Measurement of the

crown dimensions is often done for understanding and quantifica-

tion of the tree growth (Korhonen et al., 2006). Since crown size is

strongly correlated with a tree height and diameter growth, crown

measurements are frequently used to develop growth and yield

models, which serve as decision-making tools in forest manage-

ment (Canavan and Ramm, 2000; Leites et al., 2009; Pretzsch,

2009). The crown dimensions are also used as predictor variables

in the individual tree growth models (Vacek and Lepš, 1987;

Biging and Dobbertin, 1995; Hasenauer and Monserud, 1997;

Hynynen et al., 2002; Pretzsch et al., 2002), mortality models

(Monserud and Sterba, 1999), and aboveground biomass models

(Kuuluvainen, 1991; Carvalho and Parresol, 2003; Tahvanainen

and Forss, 2008). Measures of the crown dimensions are used to

assess tree vigor and health (Assman, 1970; Short III and

Burkhart, 1992; Hasenauer and Monserud, 1996; Zarnoch et al.,

2004), wood quality (Kershaw Jr et al., 1990; Kuprevicius et al.,

2014), wind firmness (Navratil, 1997), and stand density (Clutter

et al., 1983). Measures of the crown dimensions are also useful

http://dx.doi.org/10.1016/j.foreco.2016.01.040

0378-1127/� 2016 Elsevier B.V. All rights reserved.
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for assessing recreation and wildlife habitats (McGaughey, 1997;

Tews et al., 2004), modeling forest fires (Keane et al., 1999), and

modeling light interceptions in the canopy (Oker-Blom et al.,

1989; Pukkala et al., 1991).

Changing tree and stand variables over the course of a growth

projection necessitates models to update the estimates of the

crown dimensions. The updating can be possible either with direct

measurement of the crown dimensions for all trees on each sample

plot or indirect estimation made using previously established

crown models. However, as compared to other tree dimensions,

measuring crown dimensions including crown width (CW) of all

trees on each sample plot is costly and time consuming, and also

difficult to measure in dense stands for tall trees, where the base

of live crown is obscured. When CW measurements for adequate

number of trees and other tree and stand variables are available,

the CW model can be established using CW as a function of these

variables (Bragg, 2001; Condes and Sterba, 2005; Temesgen et al.,

2005; Sönmez, 2009; Fu et al., 2013).
The application of the CW models may involve estimation of

crown surface area and crown volume, which are also used for
quantification of crown production efficiency (Larocque and
Marshall, 1994), tree-crown profiles and canopy architecture
(Hann, 1999; Marshall et al., 2003), forest canopy cover (Gill
et al., 2000), and the arrangement of trees in forest visualization
programs (Hanus and Hann, 1997). The crown projection area
and crown volume can be used as proxy measures of leaf area
and leaf biomass (Binkley et al., 2013; Forrester, 2013). The CW
models can be used to estimate potential growing space required
by a given species (Gill et al., 2000; Foli et al., 2003; Pretzsch and
Schutze, 2005; Sharma, 2006; Pretzsch et al., 2015). The stand
canopy density, which is important to assess wildlife habitat suit-
ability, fire risk, and understory light conditions for regeneration,
can also be estimated using CW models (Crookston and Stage,
1999). The CW models are simple allometric models and com-
monly developed using diameter at breast height as a single pre-
dictor variable (Foli et al., 2003; Rautiainen and Stenberg, 2005;
Sönmez, 2009; Pretzsch et al., 2015). However, these models may
be biased as CW-diameter allometry is largely influenced by tree
characteristics (height, tree slenderness, crown length, height to
crown base) and stand characteristics (site quality, stand densities
or competition). Thus, the potential biases can be substantially
reduced through the integration of these variables into the CW
models (Gill et al., 2000; Bragg, 2001; Fu et al., 2013; Hao et al.,
2015).

The influence of stand density or competition on the crown
dimensions is significantly high, and therefore its inclusion into
the crown models is necessary (Davies and Pommerening, 2008;
Thorpe et al., 2010; Hao et al., 2015). The competition measures
can be computed using either spatial arrangements of the trees
(spatially explicit competition measures) or without spatial
arrangements (spatially non-explicit competition measures). The
forest stand can be understood as a collection of individual trees
interacting in a spatial manner over the restricted distances
(Canham and Uriarte, 2006; Purves et al., 2007; Thorpe et al.,
2010). The qualification of the influences of competitive interac-
tions among individual trees can be useful for decision-making in
forest ecosystem management. To the authors’ knowledge, only a
few crown models have been developed so far using spatially
explicit competition measures (Rouvinen and Kuuluvainen, 1997;
Rüdiger, 2003; Purves et al., 2007; Davies and Pommerening,
2008; Thorpe et al., 2010), but they all have used only diameter
and competition measures as predictor variables. Also, sample
plot-level variations have not been included as random effects in
those spatially explicit crown width models.

The random effect parameters, which account for heterogeneity
and randomness in the data caused by various factors, can be

included using mixed effect modeling approach (Vonesh and
Chinchilli, 1997; Pinheiro and Bates, 2000). In recent years, this
approach has been increasingly used to develop various forest
models including CW models (Calama and Montero, 2005;
Adame et al., 2008; Meng et al., 2009; Crecente-Campo et al.,
2010; Fu et al., 2013, 2015; Hao et al., 2015; Sharma and
Breidenbach, 2015). The mixed effect modeling approach is more
useful than ordinary least square fitting (Fox et al., 2001), and
increases the prediction accuracy of the CW models. This study
thus aims to develop mixed effect CW models by including sample
plot-level random effects, spatially explicit and non-explicit com-
petition measures along with other tree and stand characteristics
that have substantial influences on the CW of two major tree spe-
cies (Norway spruce and European beech) in the Czech republic.
This study uses a large dataset from fully stem-mapped permanent
research plots located in various parts of the country. These sample
plots cover both pure and mixed species stands of Norway spruce
and European beech.

2. Materials and methods

2.1. Study area

This study was conducted in the forest stands where permanent
research plots (PRPs) with Norway spruce and European beech
covering 18 Natural Forest Areas (NFA) in the Hercynian geo-
morphological system (out of total 33 NFAs in the Czech Republic)
(Fig. 1). Based on the canopy structures, natural regenerations and
stocks of dead woods, squared-shaped PRP (50 m � 50 m) were
established following the Field-Map technology of the IFER-
Monitoring and Mapping Solutions Ltd (Šmelko and Merganič,
2008). The low and middle lands are the Kokořínsko, Český kras,
Křivoklátsko and Třebechovice. The higher and mountain regions
in the Sudeten mountain system are Broumovsko, Krkonoše,
Orlické hory, Šumava, and Jeseníky mountains. The altitude ranges
from hornbeam-oak coppice forest with admixture of beech
(240 m above sea level) through the spruce-pine stands, mixed
beech-fir-spruce high forest to mountain pure spruce stands in
ecotone of upper limit of the forest (1370 m). All forests fall within
the Protected Area System (National Park, Protected Landscape
Area, Nature Reserve, Natural Monument). The mean annual tem-
perature ranges from 4 to 9.5 �C, the mean annual precipitation
ranges from 500 to 1550 mm. Length of the growing season ranges
from 35 to 180 days. Detailed descriptions of the study area can be
found in the literature (Vacek and Lepš, 1996; Vacek et al., 2009,
2014, 2015). Our field studies were in accordance with the notifi-
cation provisions of the protection of nature and not detrimental
to wildlife and soil. Research was conducted with permissions for
access to the territory of PRPs. In total, 100 PRPs (42 for Norway
spruce and 58 for European beech), which were fully embedded
within a stand, were identified for the purpose.

2.2. Data

The positions of all trees on each PRP including regenerations
were recorded. Total height and over-bark diameter at 1.3 m above
ground (DBH) were measured for all trees (individuals with DBH
P4 cm). Diameters were measured by caliper with a precision of
1 mm and heights using laser Vertex with a precision of 0.1 m.
Height to live crown base (HCB) and crown radii were also mea-
sured. Height to live crown base was measured at the point where
branches formed a continuous whorl of a crown. The crown radii
were measured at right angle to each other through the centroid
of the crown. The CW was then computed as the arithmetic mean
of crown widths obtained from measurements of crown radii
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representing at least two azimuths. The first azimuth was defined
as the direction from the subject tree to the center of the measure-
ment plot and the second azimuth was perpendicular to the first
(Bragg, 2001; Marshall et al., 2003; Fu et al., 2013). In each quad-
rant, the crown radii were measured as the horizontal distances
from the center of the tree bole to the greatest extent of the crown
from the bole. Other tree and stand characteristics on each PRP
were also measured following the inventory protocols developed
by Forest Management Institute (FMI, 2003). The measurements
were made between April 2007 and August 2015. Our data origi-
nated only from the first measurement of PRP and therefore lacked
temporal variations in the measurements. In total, the CW mea-
surements from 3888 trees of Norway spruce and 4854 trees of
European beech were used for modeling.

2.3. Tree and stand variables

We evaluated a number of tree and stand variables that
describe size, site quality, and stand density or competition
(Hasenauer and Monserud, 1996). The size variables include
DBH, total tree height, and height-DBH ratio (HDR, tree slenderness
coefficient), and height to crown base. One of the stand variables
that describe site quality is a mean height of dominant trees (i.e.
dominant height). The growth of dominant trees and site quality
is strongly correlated, and therefore site quality is commonly
assessed with a measure, site index (Monserud, 1984; Raulier
et al., 2003). Since our data lacked site indices, we used mean
heights of the biggest trees on the PRP as proxy to site index.
Depending on the number of height sample trees available, 10–
25 biggest trees (in terms of height and DBH) per PRP were chosen
to calculate dominant height and dominant diameter. For this, we
first ranked height sample trees by height and secondly by DBH,
and their mean rank was then used to identify biggest trees on
each PRP. We then calculated mean height and DBH of those trees
and termed as dominant height (HDOM) and dominant diameter
(DDOM), respectively. One tallest tree per PRP was also identified

and its total height (HTALL) used as proxy of HDOM (Sharma and
Parton, 2007; Sharma and Breidenbach, 2015). Mean height of all
height sample trees per PRP (MEANHT) was also used as proxy of
HDOM. In addition to HDOM, HTALL, and MEANHT, we also evalu-
ated height difference between tallest and shortest trees per PRP
(HTRANGE) and coefficient of variations of heights per PRP (CVHT).
The PRP-centered competition measures were computed, and they
are commonly known as spatially non-explicit competition mea-
sures. They are stem numbers (N ha�1), basal area (BA ha�1), arith-
metic mean DBH (AMD) and quadratic mean DBH (QMD) per PRP,
and DBH difference between thickest and thinnest trees per PRP
(DBHRANGE) and coefficient of variations of DBH per PRP (CVDBH),
and total DBH of all trees per PRP (DBHSUM). For mixed species
stands, all PRP-centered competition measures were computed
regardless of the tree species. The effect of species mixture on tree
and stand growth dynamics could be substantial, and therefore
correction for all sample plot-centered competition measures is
necessary (Condés et al., 2013; Sterba et al., 2014). For this, we cal-
culated the proportion of each PRP-centered competition measure
for a species of the interest and examined its potential contribu-
tions to the CW models.

2.4. Spatially explicit competition measure

Since the position of each tree was available, it was possible
for us to calculate inter-tree distance and identify potential com-
petitors for the subject trees. We computed tree-centered compe-
tition measure or spatially explicit competition index (CI) using
the Hegyi’s index (Hegyi, 1974), which weighs diameter-ratio
by inter-tree distance. The Hegyi’s index is based on the principle
that larger and closer competitor would have higher competition
impact on a subject tree. This index, defined by Eq. (1), has fre-
quently been used to develop various spatially explicit forest
models including crown models (Biging and Dobbertin, 1992;
Ledermann and Stage, 2001; Rivas et al., 2005; Davies and
Pommerening, 2008; Thorpe et al., 2010). To avoid illogical

Fig. 1. Location of permanent research plots (black dots) with Norway spruce and European beech stands falling within Natural Forest Areas highlighted by gray lines.
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mathematical computation for 22 trees due to their forks below
1.3 m, we added 1.0 to the distance in an index formula.

CIs ¼
X

n

c¼1

cs
yc
ys

! "

1
DISTsc þ 1

ð1Þ

where CI is total competition, y is a tree size variable (DBH or HT),
DIST is a distance between subject tree and competitor, n is the
number of competitors per PRP, y is an edge expansion factor, and
s and c are the indices for subject trees and competitors,
respectively.

The crown dimensions such as crown width and crown length
(e.g. inter-tree distance weighed by ratios of crown cross-
sectional areas or crown volumes of subject trees and competitors)
(Biging and Dobbertin, 1992; Pretzsch et al., 2002; Pretzsch, 2009)
might better describe competitive interactions among the trees
than diameter or height. But measurements of the crown dimen-
sions for a number of trees including species of the interest in
our data were missing, while measurements of DBHs and heights
for all tree species were available. We therefore used DBH and
height to describe competitive interactions among the trees, i.e.
we evaluated only diameter- and height-based CI. All measured
trees around a given subject tree were considered as potential
competitors. It requires an appropriate restriction by setting max-
imum distance within which all individuals must be included as
potential competitors. We applied fourteen search radii (SR) that

are based on horizontal angle (basal area factor) and vertical angle
(vertical search cone) to include potential competitors. Definitions
along with their mathematical formulations are presented in
Table 1.

Among fourteen search radii evaluated, the diameter-based CI
calculated using SR4 for Norway spruce and SR3 for European
beech contributed significantly highly to the CW models. The
stem-mapped PRP showed that there were number of trees lying
closer to plot boundary, and therefore they must have off-plot
competitors. To reduce errors in the estimated CIs, we computed
edge expansion factor for squared-shaped PRP following the meth-
ods suggested by (Martin et al., 1977; Goreaud and Pélissier, 1999)
and adjusted to the subject trees. This method is assumed to work
adequately well when there is homogenous stand condition (in
terms of tree size, species composition, and stem distribution pat-
tern) both inside and outside PRP (Martin et al., 1977; Radtke and
Burkhart, 1998). Since the entire part of each PRP is located within
the stands (i.e. no data from divided PRPs included), these assump-
tions more likely hold. Summary statistics of the measurements for
all tree and stand variables evaluated including spatially explicit CI
are presented in Table 2. Few CW observations were extremely
small or large and illogical relative to other tree dimensions such
as height, DBH, and HCB. We assumed those observations were
due to recording or measurement errors, and therefore excluded
after all competition measures were computed.

Table 1

Competition index search radii evaluated [HCB = height to crown base and all other letters and abbreviations are the same as defined in Eq. (1).].

Search radii A tree included as competitor when Definitions (Biging and Dobbertin, 1992)

SR1 DISTsc 6 ðDBHs þ DBHcÞ=8 Influence zone of competitor and subject tree overlap approx. 9.2 m2 ha#1 angle gauge
SR2 DISTsc 6 ðDBHs þ DBHcÞ=6 Influence zone of competitor and subject tree overlap approx. 5.7 m2 ha#1 angle gauge
SR3 DISTsc 6 0:25DBHs Influence zone of competitor and subject tree overlap approx. 4 m2 ha#1 angle gauge
SR4 DISTsc 6 0:33DBHs Influence zone of competitor and subject tree overlap approx. 2 m2 ha#1 angle gauge
SR5,. . .,RS9 DISTsc 6 HEIGHTC=tan h h height angle to horizontal, starting from base of a subject tree s (where h = 30�, 40�, 50�, 60�, 70�)
SR10,. . .,RS14 DISTsc 6 ðHEIGHTC # HCBSÞ=tan h h height angle to horizontal, starting from crown base of a subject tree s (where h = 30�, 40�, 50�, 60�, 70�)

Table 2

Data summary [BA = basal area, QMD = quadratic mean diameter, MEANDBH = mean diameter at breast height, DBHSUM = total DBH of all trees per sample plot,
DBHSUMPOR = DBHSUM proportion for a species of the interest, DBHRANGE = DBH difference of thickest and thinnest tree per sample plot, DDOM = mean DBH of dominant trees,
HDOM = mean height of dominant trees, HTALL = height of tallest tree per sample plot, MEANHT = mean height of trees per sample plot, HTRANGE = height difference of tallest
and shortest trees per sample plot, HDR = height to DBH ratio, HCB = height to crown base, CW = crown width, CI = spatially explicit competition index (Eq. (1)) computed using
search radii SR4 and SR3 for Norway spruce and European beech, respectively (Table 1)].

Variables Statistics [mean ± std. (range)]

Norway spruce European beech

Number of sample plots 42 (13 pure + 29 mixed) 58 (17 pure + 41 mixed)
No. of crown width sample trees 3888 4854
No. of crown width sample trees per plot 164 ± 112 (1–438) 125 ± 83 (3–312)
No of stems per plot 204 ± 115 (23–642) 159 ± 122 (8–664)
No. of stems per hectare (N ha#1) 815 ± 461 (92–2568) 636 ± 486 (32–2656)
BA per hectare (m2 ha#1) 46 ± 22.3 (9.9–138.2) 43.6 ± 17.6 (12.9–138.2)
QMD (cm) 29.4 ± 10.5 (11.9–60.5) 34.7 ± 11.5 (15.1–87.4)
MEANDBH (cm) 26.7 ± 10.7 (9.5–54.2) 30.6 ± 12.4 (9.5–84.4)
DBHSUM (cm) 4502 ± 1354 (1241–9184) 3721 ± 1590 (675–9185)
DBHSUMPOR 0.7 ± 0.3 (0.001–1.0) 0.8 ± 0.2 (0.001–1.0)
DBHRANGE (cm) 50.9 ± 18.7 (23.9–108) 66.9 ± 20.8 (29–117.8)
DDOM (cm) 44.8 ± 12.6 (20.3–67.5) 52.8 ± 10.5 (29–84.4)
DBH (cm) 28.2 ± 17.3 (3.1–98.8) 30.4 ± 19.8 (3.4–103.2)
HDOM (m) 24.9 ± 8.9 (7.6–40.5) 28.4 ± 6.6 (13.3–42.8)
HTALL (m) 28.1 ± 9.6 (10.5–50.6) 33.1 ± 7.7 (18–50.6)
MEANHT (m) 17.2 ± 7.5 (4.6–32.7) 19.4 ± 7.4 (8.6–42.8)
HTRANGE (m) 23.3 ± 9.8 (8.5–48.7) 26.5 ± 10.7 (5.6–48.7)
HEIGHT (m) 17.6 ± 10.1 (2–48.7) 19.6 ± 9.9 (0.5–50.6)
HDR (m cm#1) 0.7 ± 0.2 (0.1–1.8) 0.8 ± 0.3 (0.1–2.5)
HCB (m) 6.6 ± 5.7 (0–32.1) 8.3 ± 6.5 (0–29.6)
CW (m) 3.8 ± 1.6 (0.7–11) 6.2 ± 3 (0.9–19.8)
CI 1.7 ± 1.1 (0–11.1) 2.4 ± 3.6 (0–48.3)
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The stem map showed that 40% PRPs were located in less dense
stands, which we categorized them as sparse stand PRPs, and PRPs
in denser stand were categorized as dense stand PRPs. Even though
distinct clustering of the observations by category cannot be seen
in the scattered plots (Fig. 2), the means of crown widths calcu-
lated by DBH classes for each category appeared significantly dif-
ferent. Therefore, we developed CW models using dummy
variable approach that differentiates the models by stand category.

2.5. Base function

The base functions were chosen on the basis of the scattered
plots of the CW against DBH (Fig. 2). We evaluated number of base
functions reported in the literature (Bragg, 2001; Sánchez-
González et al., 2007; Sönmez, 2009; Fu et al., 2013) and chosen
the best suited one (Eq. (2)) to our data. This function (Huxley
and Teissier, 1936) was then further expanded and analyzed.

CWij ¼ b1DBH
b2
ij þ eij ð2Þ

where CWij and DBHij are crown width and diameter at breast
height measured for tree j (j = 1,. . ., m) on PRP i (i = 1,. . ., n), respec-
tively, b1 and b2 are parameters, eij is a residual, and m and n are
number of trees and PRPs, respectively.

2.6. Selection of variables

We selected appropriate tree and stand variables following the
procedures involving graphical explorations and examining corre-
lations between response and predictor variables. The DBH is

known to have large influence on the crown dimensions (Gill
et al., 2000; Pretzsch et al., 2015), but other tree and stand charac-
teristics also influence significantly highly (Hasenauer and
Monserud, 1996; Thorpe et al., 2010; Fu et al., 2013). As CW signif-
icantly varied with tree and stand variables in our data, we
included them as predictor variables into the model. The variables
can be included into the models using any one of the two
approaches (Huang and Titus, 1994; Staudhammer and LeMay,
2000). The first is the parameter prediction approach (Clutter
et al., 1983) also knows as two-stage approach (Ferguson and
Leech, 1978), and second approach directly adds variables into
the model (Sharma and Parton, 2007; Fu et al., 2013; Hao et al.,
2015). Because of biological relevance leading to easy interpreta-
tion (Staudhammer and LeMay, 2000), we applied two-stage
approach. This is commonly used to select appropriate predictor
variables to develop various forest models (Mehtatalo, 2004;
Castedo-Dorado et al., 2005; Adame et al., 2008; Sharma and
Breidenbach, 2015). In the first stage, we fitted base function (Eq.
(2)) to the data for each PRP separately and matrix-plots of PRP-
specific parameter estimates (b1, b2) against each variable and its
transformations (square, logarithm, and root) and interactions to
other stand variables were examined. In the second stage, the vari-
ables, which showed strong relationships with parameters were
used to expand base function. For both species, HDOM, HDR,
HCB, DBHSUM, and DBHSUMPOR showed strong relationship only
with b1. Then, we redefined b1 as function of HDOM, HDR, HCB,
DBHSUM or CI, and DBHSUMPOR and expanded as shown in Eq.
(3). Also, dummy variable, a stand openness was modelled as a lin-
ear function b2 as shown here in Eq. (3).

CWij ¼ b1DBH
b2
ij þ eij ð3Þ

with b1¼a1z
a2
1 þa3z2þa4z3þa5z4þa6z5; b2¼/1þ/2openness

where z1 = HDOMi; z2 = HDRij; z3 = HCBij; z4 = DBHSUMi or CIij;
z5 = DBHSUMPORi; a1 # a6, b1, b2 = parameters; openness = 1 for
trees from a sparse stand, otherwise 0; all other symbols, abbrevia-
tions, and measurement units are the same as defined in Eqs. (1)
and (2) and Table 2.

2.7. Mixed effect models

We incorporated sample plot-level random variations into Eq.
(3) using nonlinear mixed effect modeling approach. This approach
makes the models sample plot-specific (or localized) and therefore
improves the prediction accuracy of the CWmodels (Fu et al., 2013,
2015; Hao et al., 2015). In general, a sample plot-level nonlinear
mixed effect model (i.e. one-level nonlinear mixed effect model)
in the matrix forms (Pinheiro and Bates, 2000) is represented by

yi ¼ f ðhi; xiÞ þ ei; ei $ Nð0;RiÞ with hi ¼ Aibþ Biui; ui $ Nð0;DÞ

ð4Þ

where yi is a response vector for CW measurements, xj is a vector
for measurements of predictor variables on PRP i, b is a vector of
fixed parameters with design matrix Ai, ui is a vector for PRP-
level random effect parameters and is assumed to have multivariate
normal distribution with zero mean and a variance-covariance
matrix D. A vector ui is assumed to be independent of residual vec-
tor ei, and Bi is a random effects design matrix for PRP i. The residual
vector is defined by ei $ N(0, Ri), where Ri is within PRP variance-
covariance matrix, and is given by

Ri ¼ r2G1=2
i CiG

1=2
i ð5Þ

where r2 is a residual variance common to all PRPs, i.e. r2 is a scal-
ing factor for error dispersion (Gregoire et al., 1995), given by
the value of the residual variance of the estimated model, Gi is a

Fig. 2. Scattered plots of crown width against dbh [dense stand sample plots: black
dots; sparse stand sample plots: gray dots].
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diagonal matrix accounting for variance of within-PRP heteroscedas-
ticity and reduced to be an identity matrix because of absence of
such heteroscedasticity, and Ui is a matrix accounting for within-
PRP autocorrelations of the residuals, and was reduced to be an
identity matrix because of absence of such autocorrelations. Then,
form of the mixed effect model with PRP-level random effect
parameters (ui1, ui2) included in Eq. (3) would be,

CWij ¼ ðb1 þ ui1ÞDBH
ðb2þui2Þ
ij þ eij; ei " Nð0;RiÞ; ui " Nð0;DÞ ð6Þ

with b1¼a1z
a2
1 þa3z2þa4z3þa5z4þa6z5; b2¼/1þ/2openness

All symbols and abbreviations are the same as defined in Eq.
(1)–(5). Hereafter, the estimated model without random effects
parameters (Eq. (3)) is termed as an ordinary least square model
(OLS model). When a random parameter vector ui of the estimated
mixed effect model (Eq. (6)) is assumed zero, it turns out to be a
population average model (PA model).

2.8. Model estimation and evaluation

The mixed effect models and their ordinary least square ver-
sions were estimated with maximum likelihood in SAS macro
NLINMIX (SAS Institute Inc., 2008) using expansion-around-zero
method (Littell et al., 2006). The base candidate models including
Eq. (2) were estimated using PROC MODEL (SAS Institute Inc.,
2008) with Marquardt’s method. The fitted models were evaluated
for their residual variations using statistical criteria such as root
mean squared error (RMSE) and adjusted coefficient of determina-
tion (R2adj) (Montgomery et al., 2001). Additionally, we examined
graphs of the residuals for each predictor variable evaluated and
the simulated CW curves overlapped on the observed data. The
effects of significant predictor variables on the CW were also
examined graphically. Unless otherwise specified, we used 1% level
of significance (a = 1%) in our analyses. Even though the model val-
idation is one of the important components of modeling as this
provides credibility and confidence about the estimated models
(Soares et al., 1995; Vanclay and Skovsgaard, 1997), we did not
to do this because of lack of independent data.

2.9. Estimating random effect parameters and localizing model

A prior information of a response variable of the mixed effect
model (i.e. CW in Eq. (6)) is required for making subject-specific
predictions through the localization of the models (Pinheiro and
Bates, 2000; Calama and Montero, 2005). As per individual sample
plot situation, the CW measurements from any number of the
selected trees of a species of the interest per sample plot can be
used to estimate random effect parameters (ui1, ui2) and added
them to the PA model. The localized model can then be used for
accurate prediction of the crown width of rest of the trees on the
sample plot, this is also known as subject-specific prediction. Even
though there have been several alternatives reported in the litera-
tures, generally randomly selected four to five trees per sample
plot could be used for a reasonable accuracy of the prediction by
the mixed effect models (Calama and Montero, 2005; Crecente-
Campo et al., 2010; Fu et al., 2013). The random effect parameters
(ui1, ui2) can be estimated using empirical best linear unbiased pre-
diction (EBLUP) theory (Eq. (7)) (Vonesh and Chinchilli, 1997;
Pinheiro and Bates, 2000).

ui ¼ DZT
i ZiDZ

T
i þ Ri

 !#1
ei ð7Þ

where ui is a vector of sample plot-level random effect parameters
(ui1, ui2) for PRP i, D is a variance-covariance matrix and its

dimension is given by the number of random effect parameters to
be estimated, and Zi is a design matrix for the random effect param-
eters. The elements of Zi are partial derivatives of the model (Eq.
(6)) with respect to its fixed parameters b1 and b2 (Pinheiro and
Bates, 2000; Calama and Montero, 2005; Sharma and Breidenbach,
2015). Matrix Ri is the same as defined in Eq. (5), and an error vector
ei is obtained from the fixed parts (PA model) of the mixed effect
model (Eq. (6)). A number of literatures have presented the proce-
dures of estimating random effect parameters using EBLUP theory
with examples (e.g. Mehtatalo, 2004; Calama and Montero, 2005;
Sharma and Parton, 2007; Crecente-Campo et al., 2010; Fu et al.,
2013; Sharma and Breidenbach, 2015).

3. Results

To avoid the effects due to over-parameterization and collinear-
ity in the estimated models, we selected only those tree and stand
variables, which displayed significantly large contributions to the
CW models. Among several predictor variables evaluated, most
contributing ones identified are HDOM, HDR, HCB, DBHSUM, and
DBHSUMPOR. Both spatially explicit and non-explicit ordinary
least square models and their mixed effect versions described the
CW variations adequately well [R2adj = 0.76–0.78 (Norway spruce),
0.70–0.73 (European beech)]. All models for Norway spruce
described substantially larger part of the CW variations than for
European beech. All parameter estimates of the models are signif-
icant (p < 0.001) and biologically plausible (Table 3). For both spe-
cies, the mixed effect models described the largest part of the CW
variations. Also, the values of the fixed parameter estimates of the
ordinary least square (OLS) models are slightly different from that
of their mixed effect counterparts. The reduction of unexplained
variance (i.e. mean squared residuals, r2) in the mixed effect model
relative to its OLS version varied from 5% to 16% with slightly
higher reduction for Norway spruce. There was larger estimated
value of a variance of the random effect parameter uj1 than that
of uj2. This indicated that parameter b1 was more strongly corre-
lated to the PRP-level variation than parameter b2. For each spe-
cies, spatially explicit OLS models and their mixed effect versions
described slightly larger part of the CW variations than their spa-
tially non-explicit counterparts. After DBH, HDR for Norway spruce
and HDOM for European beech in all models showed the largest
contributions to the CW models. The third-most contributing vari-
ables in spatially non-explicit models for Norway spruce and Euro-
pean beech are DBHSUMPOR and HDR, respectively. However, CI
showed the third-most contribution to the spatially explicit CW
models. As compared to other significantly important predictor
variables, HCB and DBHSUM exhibited least contributions to the
CW models for Norway spruce and European beech, respectively.

We examined the standardized residuals of spatially explicit
OLS models that were plotted against each of the predictor vari-
ables evaluated (Table 2). But for a brevity, we have presented only
a few herein (Fig. 3). No serious heteroskedasticity problem in the
residuals was observed. No substantial difference between the
residuals produced by spatially explicit and spatially non-explicit
models was also observed. Except for few cases, such as DBH class
>70 cm for European beech where relatively fewer observations
are available, the graphs displayed no serious residual trends
across the observed data ranges. This indicated that the selected
predictor variables are adequate enough to describe CW variations.

Effects of the variables that describe tree size (HDR, HCB), site
quality (HDOM), and competition (DBHSUM, DBHSUMPOR, CI) on
the CW were simulated and are presented in Figs. 4 and 5. Except
last ones in the right columns of these figures, all others were pro-
duced using parameter estimates of spatially non-explicit OLS
models. Also, almost similar figures resulted from the spatially
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explicit OLS models and their mixed effect versions. When the val-
ues of other predictor variables rather than a variable allowed for
varying were assumed to be constants (i.e. mean values of

observed data used here), effect of tree slenderness (HDR) for Nor-
way spruce and effect of site quality (HDOM) for European beech
emerged as the largest ones. The CW increased with increasing

Table 3

Parameter estimates, variance components, and fit statistics of CW models (Eq. (6)) [OLS = ordinary least square, all parameter estimates are significant (p < 0.001), and all
symbols and abbreviations are the same as defined elsewhere in the text].

Components Norway spruce European beech

OLS model Mixed model OLS model Mixed model

Spatially
explicit

Spatially non-
explicit

Spatially
explicit

Spatially non-
explicit

Spatially
explicit

Spatially non-
explicit

Spatially
explicit

Spatially non-
explicit

Fixed parameters

u1 0.564693 0.562855 0.552678 0.55693 0.539382 0.544437 0.535008 0.53945
u2 �0.02093 �0.02171 �0.02408 �0.02036 0.006762 �0.00486 0.005261 �0.00692
a1 0.673463 0.690483 0.684437 0.685899 0.561918 0.685558 0.561781 0.681669
a2 0.051226 0.052529 0.053836 0.056279 0.30174 0.269483 0.305888 0.273579
a3 �0.06468 �0.07277 �0.0635 �0.07446 �0.1752 �0.15985 �0.18077 �0.16346
a4 �0.00196 �0.00218 �0.00201 �0.00225 �0.01123 �0.01317 �0.01117 �0.01319
a5 �0.02454 �0.00001 �0.02527 �0.00001 �0.01158 �0.00003 �0.01162 �0.00003
a6 �0.11357 �0.12303 �0.10942 �0.12293 �0.2857 �0.36047 �0.28703 �0.35825

Variance components

r2uj1 0.1035 0.1330 0.7125 0.4972
ruj1uj2 �0.04356 �0.05264 �0.1801 �0.1148
r2uj2 0.01973 0.02218 0.04697 0.0279
r2 0.6358 0.6483 0.5355 0.5771 2.5850 2.6853 2.2979 2.5360

Fit statistics

R2adj 0.7658 0.7612 0.7804 0.7716 0.7138 0.7002 0.7325 0.7209
RMSE 0.7974 0.8052 0.7318 0.7597 1.6078 1.6387 1.5159 1.5925

Fig. 3. Standardized residuals of OLS models, plotted against dbh class and height class. The length of the box represents the interquartile range (IQR), length of the whisker
represents class minimum and maximum values in IQR, and small boxes represent observations lying beyond 1.5 times IQR.
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HDOM and the rate of increase for European beech was
significantly higher than for Norway spruce. The CW decreased
with increasing tree slenderness coefficient, HCB, and competition
(DBHSUM, DBHSUMPOR, CI). The HCB showed much smaller effect
for Norway spruce, but significantly larger effect for European
beech. The effects of competition as shown by spatially non-
explicit models changed significantly when DBHSUM was replaced
with CI, and the magnitudes of such changes for European beech
emerged slightly larger than that for Norway spruce. This indicated
that competition measures computed using spatial arrangement of
trees appeared more effective than those computed without use of
spatial arrangement of trees. The PRP-centered competition mea-
sure computed considering species proportion (DBHSUMPOR)
showed substantially larger effect on the CW than DBHSUM. The
models also showed that CW significantly decreased with deceas-
ing species proportion or species mixing effects.

4. Discussion

Data used in this study have a large variation (Table 2, Fig. 2),
covering both pure and mixed species stands in various parts of
the Czech Republic (Fig. 1). Data also covers all possible stand den-
sities, growth conditions, and management regimes (from clear cut
to leaving the spontaneous development). Since CW and DBH are
strongly correlated, DBH can be used as single predictor variable
in allometric CW models (Foli et al., 2003; Rautiainen and
Stenberg, 2005; Sönmez, 2009; Pretzsch et al., 2015). However,
these models tend to over-estimate crown dimensions for dense
stands and tend to under-estimate for sparse stands (Thorpe
et al., 2010). Stand conditions such as site quality, climate, and
competitive situations among the individual trees within a stand
have significant influences on the crown dimensions (Thorpe
et al., 2010; Urban et al., 2010). Therefore, variables that can

Fig. 4. Effects of HDOM, HDR, HCB, DBHSUM, DBHSUMPOR, and CI on the crown width, respectively for Norway spruce. The curves were produced using parameter estimates
in Table 3 (OLS models for dense stands). The mean values of the observed data were used for other variables rather than the variable shown varying (lowest to highest range
in the observed data).
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adequately describe such conditions must be included into the
crown models in order to reduce potential biases (Hasenauer and
Monserud, 1996; Gill et al., 2000; Sánchez-González et al., 2007;
Fu et al., 2013). Our models also behave significantly differently
for the trees in sparse and dense stands as parameter estimates
of a dummy variable (openness, Eq. (6)) are highly significant
(Table 3). This is due to the effect of stand openness that was suc-
cessfully modeled. A larger value of the estimated variance uj1 of
the mixed effect model suggests that asymptotic parameter b1 of
the model (Eq. (6)) has higher variation across PRPs than b2. This
justifies applying the mixed effect modeling approach.

We examined the contributions shared by each of the predictor
variables (Table 2) and selected the most contributing ones using
the two-stage approach (Ferguson and Leech, 1978; Castedo-
Dorado et al., 2005; Sharma and Breidenbach, 2015), which is also

considered as the most appropriate one (Staudhammer and LeMay,
2000). The models presented herein describe a large part of the CW
variations (R2adj = 0.73–0.78) without serious residual trends
(Fig. 3). Also, no residuals trends were observed for the data
grouped by mixed species stands or pure stands. Similarly, the
models displayed no residuals trends on the data grouped by
sparse and dense stands. Therefore, our models do not bias for
the stands that are grouped by species composition and stand
openness. Because of much wider variations of the CW observa-
tions in European beech (Fig. 2), the CW models for this species
appear poorer than that for Norway spruce. Incorporating addi-
tional predictor variables into the models certainly improves the
fit statistics, but we did not do this, realizing the fact that many
predictor variables cause over-parameterization, resulting in
biased parameter estimates (Montgomery et al., 2001).

Fig. 5. Effects of HDOM, HDR, HCB, DBHSUM, DBHSUMPOR, and CI on the crown width, respectively for European beech. The curves were produced using parameter
estimates in Table 3 (OLS models for dense stands). The mean values of the observed data were used for other variables rather than the variable shown varying (lowest to
highest range in the observed data).
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Furthermore, application of the models with many predictor vari-
ables are often costly and therefore forest managers always want
more precise and parsimonious models (Vanclay, 1994;
Hasenauer, 2006).

After DBH, HDOM emerged as the second-most contributing
predictor variable in all models for European beech and third-
most contributing predictor variable for Norway spruce (Figs. 4
and 5). The CW increases with increasing HDOM. It is expected that
crown size would get larger when adequate resources required for
tree growth are available. The height of the largest tree, for exam-
ple, HDOM significantly reflects site quality and stand dynamics
(Monserud, 1984; Hynynen, 1995; Eerikainen, 2003). The site
index (dominant height at index age), which is estimated using
either dominant height growth models (Monserud, 1984; Sharma
et al., 2011) or site index prediction models (Seynave et al.,
2005; Sharma et al., 2012) can be used to assess site quality. How-
ever, when these models are not available, HDOM can be consid-
ered as proxy of site index to describe site quality and integrated
into various forest models including crown models (Short III and
Burkhart, 1992; Soares and Tomé, 2001; Castedo-Dorado et al.,
2005; Temesgen et al., 2005; Sánchez-González et al., 2007;

Sharma and Parton, 2007; Crecente-Campo et al., 2010; Fu et al.,

2013, 2015).

The models show that CW significantly decreases with increas-

ing tree slenderness coefficient (HDR) (Figs. 4 and 5). Since HDR is

an important measure of tree and stand stability (Wonn and

O’Hara, 2001; Vospernik et al., 2010), trees with higher HDR are

more prone to the external damages (e.g. snow and wind) than

trees with lower HDR. Therefore, trees with lower HDR or trees

with higher stability is expected to have larger crown sizes. The

influence of HDR on tree stability is expected to be less for

broad-leaved species as compared to conifers (Vospernik et al.,

2010). The tree slenderness is also a reflection of the competitive

situation among the individual trees within a stand. The trees in

a higher competitive situation, i.e. trees with larger slenderness

coefficients are expected to have narrower CW as lower branches

of the trees would die as a consequence of the physical interactions

and shading effects of the competitors (Putz et al., 1984). A high

competitive situation increases a chance of crown recession,

resulting in a narrower crown width.

A variable HCB also shows significant effect on the crown mod-

els (Figs. 4 and 5) as it is significantly correlated to the crown

dimensions. The crown recession and height growth are two

important HCB dynamics, and any changes popping up in HCB

would result in significant influence on the crown dimensions

(Power et al., 2012). The crown recession occurs when the

branches of trees located at the base of the living crown die, result-

ing in larger HCB and narrower CW. The rate of the crown recession

is influenced by various factors such as light availability at the base

of tree crown (Sorrensen-Cothern et al., 1993), stand density,

height growth (Valentine et al., 1994; Kantola et al., 2007), and

physical interactions among the branches of neighboring trees

(Putz et al., 1984). Trees growing in a dense stand or trees with lar-

ger crowns may experience more physical interactions with the

crowns of neighboring trees, which may result in increased crown

recession (Power et al., 2012). Unlike European beech, Norway

spruce is shade tolerant species and have a low rate of crown

recession, and therefore HCB may have less influence on the CW.

Because of its much appealing characteristics, HCB has frequently

been used as one of the predictor variables in various forest models

including crown models (Gill et al., 2000; Ritson and Sochacki,

2003; Crecente-Campo et al., 2013; Fu et al., 2013, 2015; Hao

et al., 2015).

The crown dimensions are largely affected by competitive situ-

ations of the individual trees in a stand. The CW increases with

decreasing competition among the individual trees in a stand

(Figs. 4 and 5). The crowding in a stand results in trees to grow tal-

ler with smaller crowns. For trees in the homogenous canopy-

layered stands, the influence of competition on the crown dimen-

sions is much more substantial than in the heterogeneous canopy-

layered stands (Rouvinen and Kuuluvainen, 1997; Purves et al.,

2007; Davies and Pommerening, 2008; Thorpe et al., 2010). The

species mixing effect (effect of intra- or inter-specific interactions)

on the CW is substantial (Figs. 4 and 5) and similar effects on

growth of other tree and stand characteristics have also frequently

been reported (Río and Sterba, 2009; Condés et al., 2013; Sterba
et al., 2014). It is expected that for a given site quality and stand,
fewer the tree species, competitive situations among the trees
would be higher, and consequently CW would be narrower. A tree
crown is formed as a function of the influence of local environmen-
tal factors and supply of resources, which are mainly determined
by inter- or intra-specific neighborhoods within a stand (Bayer
et al., 2013). The crown structural difference between pure and
mixed species stands can be caused either by filling-up of more
canopy space or by the variations in resource use efficiency of a
given space or a combination of both (Binkley et al., 2004; Bayer
et al., 2013). Space-filling principles within a crown such as branch
angle, branch length, branch number, and ramification in mixed
species stand may differ from pure species stands, and indicate
the changed resource supply, resource capture and resource use
efficiency (Binkley et al., 2004; Pretzsch, 2009; Bayer et al., 2013;
Pretzsch, 2014). A higher structural crown plasticity and more
complex canopy structure create a higher variability of environ-
mental conditions, and trigger the plasticity at organ, crown or tree
structure levels for the optimal capture of resources or acclimation
to the environment altered by competing neighbors (Bayer et al.,
2013; Pretzsch, 2014). A better understanding on the effects of spe-
cies interactions on tree and stand growth dynamics is therefore
essential for forest management (Sterba et al., 2014; Bayer et al.,
2013).

The competition measures computed using spatial arrangement
of trees (tree-centered CI) more adequately describe competitive
situations among the trees in a stand than the competition mea-
sures computed without use of spatial arrangement of trees
(PRP-centered CI). This is a reason that spatially explicit models
better fitted to the data (Table 3) and exhibited more pronounced
effects on the CW than spatially non-explicit model. The competi-
tion may vary with stand density, tree size, site quality, climate
condition, and stand structure (Pretzsch and Biber, 2010). There
may also be a species-specific effect on the competition (Pretzsch
et al., 2002; Canham et al., 2004; Richards et al., 2008; Thorpe
et al., 2010; von Oheimb et al., 2011). However, we did not con-
sider this as our complex model (Eq. (6)) made it difficult to
include additional species-specific CI for several species (number
of species per PRP varies from 2 to 20). The competition effects
can also be modified by slope of the stand (Bachmann, 1997). How-
ever, we did not consider the effects of slope on the competition
either in order to keep CI of our models as simple as possible.

Either deterministic or stochastic modeling approach can be
used to develop CW models. The presented models (Table 3) are
both deterministic and stochastic ones. The CW models can be
developed separately for open-grown trees and stand-grown trees
when there are substantial differences between crown dimensions
because of differing growing conditions (Condes and Sterba, 2005;
Russell and Weiskittel, 2011). The models, which predict CW in
open stand assume maximum biological potential, and are known
as maximum CW models. The stand-grown trees, on the other
hand, must compete for growth resources, and are modeled by
so-called largest CW models (Hann, 1997; Sánchez-González

et al., 2007). Our models are also the largest CW models as we

did not separate data from sparse stands and dense stands and

used candidate models to fit the data in different ways. However,
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we successfully modeled the effects of stand openness using
dummy variable approach (Eq. (6), Table 3). This allows application
of the same CW models for both sparse and dense stands without
substantial bias. We defined stand openness by making subjective
judgements on the PRP stem maps, because no information about
stand openness was recorded on the field. The model users there-
fore need to make similar judgements as we did, while applying
the models. However, judgments may differ with model users.
We expect that the prediction bias will be very minor and insignif-
icant even if similar judgement is not applied when subject-
specific predictions are made using mixed effect models. Because,
selected sample trees to be used for estimation of the random
effect parameters will be good representative to rest of the trees
on the sample plot. When model users are not able to localize
the mixed effect models through adjustment of the sample plot-
level random effect parameters (ui1, ui2), using ordinary least
square models will be better alternative than population average
models. Because the later models may be largely biased as the vari-
ance components (Table 3), which are essential parts of the mixed
effect models, are disregarded (Meng et al., 2009; De-Miguel et al.,
2012; Sharma and Breidenbach, 2015).

The arithmetic mean (CW) calculated from four radii represent-
ing two azimuths my bias predictions of crown area, and hence
CW, of individual trees (Gregoire and Valentine, 1995). Replacing
arithmetic mean with the geometric mean (CWg) can reduce such
potential bias. The two crown widths can be related by

CW2
g ¼ CW2 þ r2

cw, where r2
cwis the variance of the crown widths

of two azimuths for each tree. We found in our study that the azi-
muthal differences in the crown width diameters of the trees
within each PRP were too small, and therefore the potential bias
introduced by the arithmetic mean would likely to be small to be
insignificant. When the azimuthal differences between crown
width diameter measurements are significant, the geometric mean
(CWg) needs to be used.

The proposed models will be applied for precise prediction of
the CW of Norway spruce and European beech using measure-
ments from only a few predictor variables. These models will have
several potential implications. The crown surface area, crown vol-
ume and crown biomass, and sequestrated carbon amounts can be
estimated using CWmodels together with other forest models. The
CW models can be used to examine the tree crown profiles, esti-
mate the canopy density, which are essentially required to assess
biodiversity and wildlife habitat, fire risk, and understory light con-
ditions (gap dynamics). Estimating stand density measures such as
crown competition factors and other crown dimensions-based
competition measures can be estimated using CW models. The
optimum requirement of species-specific spacing and its efficiency
can also be estimated using CW models. The CW models can be
used as sub-models to the tree growth simulators, which are the
fundamental tools for decision-making in forestry.

5. Conclusions

Among various tree and stand predictor variables, significantly
highly contributing variables explored are DBH, HDOM, HDR, HCB,
DBHSUM, DBHSUMPOR, and CI. For both species, spatially explicit
ordinary least square models and their mixed effect versions
described slightly larger parts of the CW variations than their cor-
responding spatially non-explicit counterparts. All models showed
that the CW increased with increasing site quality (HDOM), but
decreased with increasing tree slenderness (HDR), HCB, and com-
petition (DBHSUM, DBHSUMPOR, CI). The largest contributing vari-
ables to the CWmodels for Norway spruce and European beech are
HDR and HDOM and least contributing ones are HCB and DBHSUM,
respectively. After HDR for Norway spruce and HDOM for European

beech, spatially explicit competition measure showed the largest
effects on the CW, suggesting that the interactions of the trees in
a spatial manner over the restricted distances is essential for
growth dynamics of the tree crowns. Because of large variations
in terms of size, age, site quality, stand density, and geographical
coverage of the data, the proposed models can be applied with rea-
sonable precisions across the forests of Norway spruce and Euro-
pean beech in the Czech Republic.
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Urban, J., Rebrošová, K., Dobrovolný, L., Schneider, J., 2010. Allometry of four
European beech stands growing at the contrasting localities in small-scale area.
Folia Oecol. 37, 103–112.

Vacek, S., Hejcman, M., Semelová, V., Remeš, J., Podrázský, V., 2009. Effect of soil
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Abstract

Key message The purposed spatially explicit and spa-

tially non-explicit height to diameter ratio models can

be useful to evaluate the stability of trees and stands for

Norway spruce and European beech forests.

Abstract Height to diameter ratio (HDR) is an individual

tree index, also known as slenderness coefficient, and

commonly used to evaluate stability of trees and stands.

We developed both spatially explicit and spatially non-

explicit HDR models for Norway spruce (Picea abies (L.)

Karst.) and European beech (Fagus sylvatica L.) using a

large dataset collected from fully stem-mapped permanent

research plots in various parts of the Czech Republic.

Various tree and stand characteristics were evaluated for

their potential contributions to the the HDR models. In

addition to diameter at breast height (DBH), other highly

significant predictor variables identified are dominant

height (HDOM) (site quality measure), dominant diameter

(DDOM) and quadratic mean diameter (QMD) (spatially

non-explicit competition measures), and Hegyi’s index

(spatially explicit competition index, CI). A simple expo-

nential decay function was chosen as a base function to

include these predictor variables. Both spatially explicit

and spatially non-explicit models described large parts of

the HDR variations [Radj
2

= 0.66 (Norway spruce), 0.72

(European beech)] without any systematic deviation of the

residuals across the observed data range. Unlike for

European beech, spatially explicit model for Norway

spruce better described HDR variations than its spatially

non-explicit counterpart. After DBH, HDOM provided the

largest contribution to each model type, followed by

DDOM and QMD or CI for both species. The HDR

increased with increasing HDOM and CI, but it decreased

with increasing DDOM and QMD, suggesting there were

significantly large effects of site quality and stand density

on HDR. Because of a little difference between the fit

statistics and graphical displays of the two model types,

spatially non-explicit model is recommended for prediction

of HDR for both species as this model does not require

spatially explicit CI, which is computationally much more

complex than spatially non-explicit competition measures.

The proposed HDR models may be applicable to assess

stability of trees and stands, and to regulate stand densities.

Keywords Dominant height � Permanent research plot �

Spatially explicit competition index � Site quality �

Stand density

Introduction

The height to diameter ratio (HDR) is an individual tree

index, known as slenderness coefficient and calculated with

total height divided either by diameter at the breast height

or diameter at the root collar of the tree (Opio et al. 2000).

The HDR is a measure of stability of a tree or stand. In

general, smaller value of HDR indicates lower position of

center of gravity of tree with longer crown length, but have

higher stability than the tree with larger HDR value. The

HDR can be used as a reliable measure to evaluate tree’s

stability against snow, icing, and wind (Nykänen et al.
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1997; Jiao-jun et al. 2003). Many studies (Cremer et al.

1982; Valinger and Fridman 1997; Castedo-Dorado et al.

2009; Wallentin and Nilsson 2014) used HDR to charac-

terize stability at tree or stand level. A high HDR has been

associated with enhanced risk of uprooting by wind and

breaking by snow and wind (Schütz et al. 2006; Urata et al.

2011; Valinger and Fridman 2011). The HDR is also used

to assess mechanical properties of wood such as trees with

smaller HDR usually have a higher maximum bending

moment than trees with larger HDR, of similar heights

(Moore 2000; Peltola et al. 2000; Peltola 2006). A large

HDR indicates that a tree has grown in a dense stand under

the influence of mutual support of its neighboring trees.

Therefore, trees with a large HDR can be vulnerable

because their stems have not been acclimatized to the

conditions of high mechanical perturbation (Valinger and

Fridman 1997; Bošel’a et al. 2014). In general, mechanical

models assume tree as a unilaterally fixed beam to stand as

such a system unilaterally cantilevered beam and evaluate

the resilience of the system against wind, ice, and snow

loads by physical methods (Peltola et al. 1999; Gardiner

et al. 2000; Hlásný et al. 2011). Several studies (Valinger

and Fridman 1997; O’Hara and Oliver 1999; Päätalo et al.

1999; Wonn and O’Hara 2001; Konôpka and Konôpka

2003; Mickovski et al. 2005; Kamimura and Shiraishi

2007; Schelhaas et al. 2007; Kamimura et al. 2008;

Schindler et al. 2012; Mitchell 2013) have shown strong

correlation between HDR and vulnerability of the trees and

stands to snow and wind damages. The HDR can therefore

be used to identify more vulnerable trees to snow, ice, and

wind (Smith 1986; Mustard and Harper 1998). In addition

to stability assessment, HDR can be also used as a com-

petition measure to growth models (MacDonald et al. 1990;

Morris and MacDonald 1991; Opio et al. 2000).

Changing tree and stand characteristics over the course

of growth projection necessitates models to update esti-

mates of the tree dimensions including HDR. Updating can

be possible through either doing direct measurement for all

trees on each sample plot or making indirect prediction

with previously established models. Generally, separate

HDR models are not applied to update HDR, but instead,

individual tree height and diameter growth models or

individual tree height-diameter models are applied. Since

these models are often developed with different datasets,

and model parameters are not estimated simultaneously,

and therefore HDR derived from these models may be

biased significantly (Hasenauer et al. 1998). Usefulness of

these models is in fact determined by the credibility of the

data used (Kamimura and Shiraishi 2007). Furthermore, a

small bias associated with in those models may result in a

substantially large bias in the derived HDR. Therefore,

separate HDR models are needed for reliable prediction of

HDR at the tree level, which is only possible with

accurately measured dataset representing all characteristics

such as site qualities, stand densities, size and age classes is

used to develop HDR models.

Variation of HDR even for a single species within the

same stand may be large due to inter-tree spacing. The

most extreme HDR would reach for open-grown trees and

for trees at a maximum stand density (Nykänen et al. 1997;

Vospernik et al. 2010). The HDR also varies on the trees

with top or lower canopy position of the stands. The HDR

also varies with stand characteristics (stand age and stand

density) and individual tree characteristics (height, tree

root system, crown width, and crown depth) (Nykänen

et al. 1997). Various site factors such as slope, altitude,

exposition, soil type, soil moisture, and nutrients (Tilman

1988; Wiklund et al. 1995; Homeier et al. 2010; Martı́n-

Alcón et al. 2010; Bošel’a et al. 2014) influence HDR. Site

preparation, stocking, and provenance of tree species also

influence HDR (Zimmerman and Brown 1971; Burton

1993; Mustard and Harper 1998). Location of stands such

as stand on forest edge, stand in large gaps or unsta-

ble stand fragments also influence HDR (Lohmander and

Helles 1987; Schelhaas et al. 2007; Mitchell 2013). The

influence of stand density and competition on HDR is

substantially high (Lohmander and Helles 1987; Slodičák

1995; Nykänen et al. 1997; Mäkinen et al. 2002; Slodicak

and Novak 2006; Harrington et al. 2009; Vospernik et al.

2010; Mitchell 2013; Bošel’a et al. 2014). Inclusion of

appropriate measures describing aforementioned charac-

teristics, particularly stand density, competition, and site

quality into the HDR models is thus necessary to increase

the prediction accuracy of the models.

The stand density measures or competition measures are

computed either considering tree position (spatially explicit

competition measures) or without tree position (spatially

non-explicit competition measures). The forest stand can

be understood as a collection of individual trees interacting

in a spatial manner over the restricted distance (Mailly

et al. 2003; Canham et al. 2004, 2006; Canham and Uriarte

2006; Purves et al. 2007; Pretzsch 2009; Thorpe et al.

2010). Quantification of the influences of competitive

interaction among the individual trees of varying size,

species, and spatial patterns within a stand can be useful in

decision-making for effective forest management. Even

though several studies were carried out to show relation-

ship between HDR and vulnerability of the trees or stands,

only a few (Vospernik et al. 2010; Bošel’a et al. 2014) have

developed statistical models through integration of the

measures that describe stand density, competition, and site

quality, into them. However, none of the studies have

considered the spatial position of the trees while computing

measures that describe competitive interaction among the

individual trees. This study, thus, aims to develop statistical

HDR models through integration of spatially explicit
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competition measures into them. This study utilizes a large

dataset acquired from fully stem-mapped permanent

research plots located in the stands of Norway spruce

(Picea abies (L.) Karst.) and European beech (Fagus syl-

vatica L.) in various parts of the Czech Republic. The

proposed models may serve as empirically-based useful

tools in assessing stability of the trees and stands. Since

Norway spruce is generally considered to be much more

susceptible to damage by winds than other conifer and

broad-leaved species (Peltola et al. 2000; Albrecht et al.

2012), the HDR models of Norway spruce may be more

useful than that of European beech.

Materials and methods

Study area

We used data from several Norway spruce and European

beech stands where permanent research plots (PRPs) prop-

erly represent 18 Natural Forest Areas (NFA) in the Hercy-

nian geo-morphological system (out of total 33 NFAs)

(Fig. 1). The square-shaped PRPs (2500 m2) were estab-

lished on the basis of canopy structure, natural regeneration,

and stock of dead woods by following the Field-Map tech-

nology of the IFER-Monitoring and Mapping Solutions Ltd

(Šmelko and Merganič 2008). The PRPs were established to

include mainly ‘‘close-to-nature’’ or ‘‘natural’’ forests

(because of unique structure and dynamics) in various stands

and site conditions with varying degree of the effects of air

pollution and soil acidification. The PRPs cover various

regions of the country such as low and middle regions

(Kokořı́nsko, Český kras, Křivoklátsko, and Třebechovice),

high andmountain regions (Broumovsko, Krkonoše, Orlické

hory, Jizerské hory, Šumava, and Jesenı́ky). The PRP net-

work falls within the Protected Area System (National Park,

Protected Landscape Area, Nature Reserve, Natural Monu-

ment) and covers a wide range of altitudes (240–1370 m),

mean annual temperatures (4–9.5 �C), and mean annual

precipitations (500–1550 mm). There is a large variation of

mean growing season length (35–180 days). The mean

growing season length is defined by the number of days in a

year when the average daily temperature is C10 �C (Pok-

ladnı́ková et al. 2008). The most of the stands, especially

European beech stands originated from natural regeneration,

about 20 % Norway spruce and 2 % European beech stands

originated from plantation. About 77 % of the stands were

20–50 years olds, and managed by spontaneous develop-

ment with minimal harvests. This management system

mainly involved sanitation interventions, e.g. extraction of

trees affected by bark beetle (Ips typographus).Management

of remaining parts of the forests focused mainly on the

shelter wood systems with preferred natural regeneration.

About 5 % Norway spruce dominated stands were planned

for clear-cut management (after rotation period) on the edge

of the protective zones (low degree of nature protection),

Fig. 1 Location of permanent
research plots, PRPs [pure or
Norway spruce dominated PRPs
(black dots), pure or European
beech dominated PRPs (dark
gray triangles), light gray dots

showing forest cover, and gray

lines separating Natural Forest
Areas, (NFAs)]
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where economic functions of the forests (private forests)

prevailed. In-depth descriptions of these forests are also

available in the literature (Vacek and Lepš 1996; Vacek et al.

2009, 2014, 2015). Data were collected as per the permission

obtained from the authorities of the corresponding protected

area offices.

Measurements

Various tree and strand characteristics on the PRPs were

measured between April 2007 and August 2015. Total

heights and over-bark diameters at 1.3 m above ground

(DBH) were precisely measured for all trees (individuals

with DBH C4 cm) using Laser Vertex and caliper,

respectively. The Laser Vertex (Haglöf Sweden 2011) is an

instrument system-combo designed for efficient measure-

ment of height, distance, and angle of inclination with

combination of the ultrasound and laser light. The positions

of all trees including smaller individuals (i.e., individuals

with DBH\4 cm, but height C2) were recorded. All tree

and stand characteristics were measured following the

inventory protocols prepared by Forest Management

Institute (FMI 2003). All data available to this study

originated from the first measurement cycle of the PRPs.

Tree and stand characteristics

Total height to DBH ratio (HDR) is influenced by various

tree and stand characteristics, and therefore we evaluated

them depending on the availability in the data. These

characteristics can be related to tree size, site quality, and

stand density or competition (Hasenauer and Monserud

1996; Uzoh and Oliver 2008). The characteristics that

describe tree size are DBH and total height, and height-

DBH ratio, height to crown base, crown length, crown

height, and crown ratio. However, to make the HDR

models simpler, we included more easily accessible tree

characteristics such as DBH and canopy classes. Site

quality is described by mean height of the biggest trees on

the stand (dominant height) or site index (dominant height

at any reference age). The growth of dominant trees and

site quality is strongly correlated, and therefore site quality

is commonly assessed with site index (Monserud 1984;

Raulier et al. 2003). When site index is not measured,

dominant height can be used as its proxy variable to

describe site quality (Temesgen et al. 2005; Crecente-

Campo et al. 2010; Fu et al. 2013; Sharma et al. 2016). We

also used dominant height in our HDR models as we lacked

site index data. Depending on the numbers of height

sample trees available, 10–20 biggest trees per PRP were

chosen to calculate dominant height (HDOM) and domi-

nant diameter (DDOM) following the methods suggested

by Sharma et al. (2011, 2016). The mean height of all

height sample trees per PRP (MEANHT), which also

describes site quality, was also calculated. In addition to

DDOM, other plot-centered competition measures (spa-

tially non-explicit competition measures) such as number

of stems per hectare (N), basal area per hectare (BA),

arithmetic mean DBH (AMD) and quadratic mean DBH

(QMD) per PRP were also calculated.

Tree-centered competition indices

Using coordinates of the trees (DBH C4 cm) and other

smaller individuals (height C2 m and DBH \4 cm), we

computed tree-centered competition measures. We con-

sidered all recorded species (1–20 species per PRP) as a

single species to compute tree-centered competition index,

disregarding species-specific competition effect. To reduce

model’s complexity and avoid non-convergence problem

potentially caused due to many species-specific parameters,

we did not compute species-specific competition index

(CI). We used two formulae to compute CI, also known as

spatially explicit CI (or distance dependent CI). These

indices [Eq. 1 (Hegyi 1974) and Eq. 2 (Martin and Ek

1984)] are based on the principle that larger and closer

competitors contribute higher competitive stress to the

subject trees.

CI1 ¼
X

n

c¼1

ksc
DBHc

DBHs

� �

1

DISTsc
ð1Þ

CI2 ¼
X

n

c¼1

ksc
DBHc

DBHs

� �

exp �
16:DISTsc

DBHs þ DBHc

� �

1

DISTsc

ð2Þ

where CI = competition index, DBH = diameter of tree,

DIST = distance between subject tree and competitor,

n = number of competitors for a given subject tree s,

k = edge expansion factor, s = index for subject trees, and

c = index for competitors.

The crown dimensions-based CI (e.g., distance weighed

by ratios of crown cross-sectional areas or crown volumes of

subject trees and competitors) may better describe compet-

itive interaction among the individual trees (Biging and

Dobbertin 1992, 1995; Pretzsch 2009). However, measure-

ments of the crown dimensions for a number of trees

including species of the interest in our data were missing,

while measurements of DBH and height for all individuals

were available. Therefore, we chose only DBH-based CI to

describe competitive interaction among the trees. We set a

maximum distance around a given subject tree (search

radius, SR) within which all potential competitors must be

included. We applied twelve SR (4 horizontal angle-based

and 8 vertical angle-based or vertical cone-based SR), which
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have also been evaluated by Biging and Dobbertin (1992)

and Sharma et al. (2016), to include potential competitors

around the subject trees. The definitions of SR along with

their formulations are presented in Table 1.

The computation of CIs using two formulae (Eqs. 1, 2)

with application of 12 search radii resulted in 24 CI

alternatives. Our preliminary analyses involved the exam-

ination and comparison of the contributions of all 24 CIs to

the description of HDR variations in the HDR models

using fit statistics. The CI providing the largest contribution

to the HDR models was then selected for further analyses.

For each species, Hegyi’s index (CI1) computed with SR1

showed the best fitting of the models to the data. To reduce

errors in the CI due to off-plot competitors, we applied

edge expansion factor (Eqs. 1, 2) computed using the

method suggested by Martin et al. (1977) and Goreaud and

Pélissier (1999). The edge expansion factor may only work

precisely well when stand conditions (in terms of tree size,

species composition, and stem distribution pattern) are

similar on both inside and outside the sample plot (Martin

et al. 1977; Radtke and Burkhart 1998). Since the entire

part of each PRP falls within a stand, these assumptions are

more likely to hold. Summary statistics of all tree and stand

characteristics including two best performing CI alterna-

tives, one each from two CI formulae are presented in

Table 2. The definition of pure species stands considered

the inclusion of all individuals other than species of the

interest (Norway spruce or European beech) if they had

DBH\4 cm. Only 11 trees with extremely small HDR (i.e.,

\0.1) and 21 trees with extremely large HDR (i.e.,[1.9

and up to 14), which seemed illogical relative to other tree

characteristics (i.e., crown width and height to live crown

base), were excluded by assuming that they were only

caused by faulty recording or measurement. However, such

exclusion was applied only after all stand density measures

or competition measures were computed. A complete

dataset used in modeling HDR is shown in Fig. 2.

Model development

Based on the patterns of the scattered plots of HDR against

DBH (Fig. 2), an exponential decay function, hereafter

termed as a base function (Eq. 3), was used to fit the data.

HDRij ¼ b1 exp �b2DBH
b3
ij

� �

þ eij ð3Þ

where HDRij and DBHij are height-diameter ratio and

diameter at breast height of tree j (j = 1,…, m) on PRP

i (i = 1,…, n), respectively, b3 = 0.5, b1 and b2 are

parameters to be estimated, eij is an error term, and m and

n are numbers of trees and PRPs, respectively.

Since DBH is most strongly correlated with HDR, it was

used as a main predictor variable in the HDR models. Since

other tree and stand characteristics largely influence HDR,

they were also included as additional predictor variables

into the HDR models by applying two-stage approach

(Ferguson and Leech 1978; Staudhammer and LeMay

2000). Because of biological logics, this approach has

frequently been used to include appropriate predictor

variables to develop forest models (Mehtatalo 2005;

Adame et al. 2008; Sharma and Breidenbach 2015; Sharma

et al. 2016). In the first stage, we fitted a base function

(Eq. 3) to the data for each PRP separately and matrix-

scattered plots of PRP-specific parameter estimates against

each variable and its transformations (inverse, square, root)

and interaction with other variables were examined. In the

second stage, variables showing strong correlation with b1
or b2, were identified. For both species, HDOM, DDOM,

and QMD showed strong relationship only with b1. Thus,

we redefined b1 as a function of HDOM, DDOM, and

QMD to expand the base function. Variations of the HDR

within and across three canopies (Fig. 2) were also mod-

eled using dummy variable approach, in which parameter

b2 was redefined as a function of dummy variable repre-

senting canopy classes (CCs). Since inventory crew did not

Table 1 Competition index search radii evaluated, and letters and abbreviations are the same as defined in Eq. 1

Search radius A tree included
as competitor when

Definition (Biging and Dobbertin 1992)

SR1 DISTsc B 0.25DBHs Influence zone of competitor and subject tree overlap approx.
4 m2 ha-1 angle gauge (DBH in meter times 100)

SR2 DISTsc B 0.33DBHs Influence zone of competitor and subject tree overlap approx.
2 m2 ha-1 angle gauge (DBH in meter times 100)

SR3 DISTsc B (DBHs ? DBHc)/6 Influence zone of competitor and subject tree overlap approx.
5.7 m2 ha-1 angle gauge (DBH in meter times 100)

SR4 DISTsc B (DBHs ? DBHc)/8 Influence zone of competitor and subject tree overlap approx.
9.2 m2 ha-1 angle gauge (DBH in meter times 100)

SRi (i = 5, 6, 7,…, 12) DISTsc B HEIGHTc/tan h h is height angle to horizontal, starting from base of a subject
tree, s; h = 30�, 35�, 40�, 45�, 50�, 60�, 65�, 70�, and SR are
defined as SR5, SR6, SR7,…, SR12, respectively
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differentiate trees by canopy class (i.e., suppressed, inter-

mediate, dominant), we formed CCs on each PRP by

assuming CC1: height[66 % height of tallest tree; CC2:

33 % height of tallest tree\ height\ 66 % height of tal-

lest tree; and CC3: height\33 % height of tallest tree. The

measurement of heights of all living trees on each PRP

allowed us to make this classification.

HDRij ¼ b1 exp �b2DBH
b3
ij

� �

þ eij with b1

¼ a1x
a2
1 þ a3x2 þ a4x3 and b2

¼ /1z1 þ /2z2 þ /3z3 ð4Þ

where x1 = HDOMi; x2 = DDOMi; x3 = QMDi or CIij;

zi = CCk (when CC belongs to k then zk = 1, 0 otherwise);

HDOMi, DDOMi and QMDi are dominant height (m),

dominant diameter (cm), and quadratic mean diameter

(cm), respectively, for PRP i; CIij is spatially explicit

competition index for tree j on PRP i; b3 = 0.5; k = 1, 2,

3; a1–a4, u1–u3 = parameters to be estimated; all other

symbols and abbreviations are the same as defined in

Eqs. 1–3 or elsewhere in the text.

The model did not converge when b3 was tried to be

estimated along with all other parameters through opti-

mization procedure. We compared sum of squared errors

(SSE) resulted from several alternative formulations and

values of b3 (0.1–3 by 0.1 increment) and found that only

formulation presented in Eq. 4 (with b3 = 0.5) provided

the smallest SSE. The models developed with CI is termed

as spatially explicit models, and spatially non-explicit

models, otherwise. We also fitted mixed effects version of

Eq. 4 through inclusion of PRP-level variations as random

effects. But mixed effects models did not converge because

of complexity caused by several predictor variables

involved.

Model estimation and evaluation

We estimated parameters of the models (Eqs. 3, 4) with

nonlinear least square regression using PROC MODEL in

SAS (SAS Institute Inc. 2008), applying Marquardt’s

method. The fitted models were evaluated using root mean

square error (RMSE) and adjusted coefficient of determi-

nation (Radj
2 ) (Montgomery et al. 2001). Further evaluations

were made with examination on the graphs of residuals

plotted against each predictor variable (Table 2) and

behaviors of the simulated HDR curves overlaid on the

observed data. The effects of each predictor variable on

HDR were also examined graphically. Unless otherwise

specified, we used 1 % level of significance (a = 1 %) in

all analyses.

The model validation provides the credibility and con-

fidence about the estimated models (Soares et al. 1995;

Vanclay and Skovsgaard 1997) and it is often carried out

by splitting data: one dataset for fitting model and another

for validation. This process is commonly known as cross

validation (Vanclay 1994; Montgomery et al. 2001), but we

did not perform this. Validation by splitting data does not

provide more information in addition to the respective fit

statistics obtained directly from the model fitted to the

entire dataset (Kozak and Kozak 2003; Yang et al. 2004).

Validating model with independent data collected from

Table 2 Data summary [BA
stand basal area, QMD quadratic
mean diameter, MEANDBH

mean DBH, DBHSUM total
DBH of all individuals per
sample plot, DDOM dominant
diameter, HDOM dominant
height, MEANHT mean height
of all individuals per sample
plot, CI1 Hegyi’s index (Eq. 1),
CI2 Martin and Ek’s index
(Eq. 2)]

Characteristics Statistics [mean ± standard deviation (range)]

Norway spruce European beech

Number of sample plots 42 (13 pure ? 29 mixed) 58 (17 pure ? 41 mixed)

Number of heights 4483 7000

Number of heights per sample plot 166.0 ± 117.3 (10–609) 239.2 ± 199.4 (10–609)

Number of stems per sample plot 207.9 ± 134.3 (23–664) 262.4 ± 218.8 (18–664)

Number of stems per hectare (N ha-1) 832 ± 537 (102–2656) 1049.7 ± 875.4 (32–2656)

BA per hectare (m2 ha-1) 49.8 ± 18.7 (9.9–138.2) 43.8 ± 15.4 (12.9–138.2)

QMD (cm) 30.6 ± 9.5 (11.9–60.5) 30 ± 12.6(15.1–87.4)

MEANDBH (cm) 27.4 ± 10.3 (9.5–54.2) 25.7 ± 13.3 (9.5–84.4)

DBHSUM (cm) 4678 ± 1380 (1135–9185) 4392 ± 1959 (675–9185)

DDOM (cm) 48.8 ± 11.2 (20.3–71.7) 52.3 ± 11.8 (29–84.4)

DBH (cm) 28.4 ± 17.6 (2.4–107) 24.8 ± 19.5 (2.5–106.2)

HDOM (m) 27.5 ± 6.3 (7.6–40.5) 28.3 ± 5.8 (13.3–42.8)

MEANHT (m) 18.1 ± 6.5 (4.6–32.7) 17.4 ± 7.4 (8.6–42.8)

HEIGHT (m) 18 ± 9.9 (2–48.7) 17.3 ± 9.8 (2–47.7)

HDR (m cm-1) 0.7 ± 0.2 (0.1–1.4) 0.9 ± 0.3 (0.2–1.9)

CI1 1.7 ± 1.3 (0.01–22.4) 3 ± 6.2 (0.01–57.3)

CI2 1.9 ± 1.6 (0.01–30.7) 2.1 ± 2.6 (0.01–49.7)
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differing sampling methods or measurement occasions can

be the best alternative (Vanclay 1994; Sharma et al. 2011;

Sharma and Breidenbach 2015). The re-measurement data

from the same PRPs in the future can be used for validation

and recalibration of the presented HDR models.

Results

We developed HDRmodels using both spatially explicit and

spatially non-explicit competition measures. We selected

only those tree and stand characteristics, which displayed

significantly large contributions to the HDRmodels. Among

various potential predictor variables evaluated (Table 2), we

identified most contributing ones: PRP-level dominant

height (HDOM), dominant diameter (DDOM), quadratic

mean diameter (QMD), and Hegyi’s competition index

(CI1). Both spatially explicit and non-explicit models

described large parts of the HDR variations

(Radj
2

= 0.65–0.72) (Table 3). Except parameter estimate of

QMD (p = 0.0401) for Norway spruce, other parameter

estimates of both model types were highly significant

(p\ 0.0001). The signs of parameter estimates were bio-

logically plausible. Spatially explicit model for Norway

spruce described relatively larger part of the HDR variations

than its spatially non-explicit counterpart. However, spa-

tially non-explicit model for European beech described lar-

ger part of the HDR variations. Except for those of x3 (Eq. 4,

where x3 = QMD or CI1), difference of corresponding

parameter estimates of other predictor variables of each

model was too small. This indicated that HDOM, DDOM,

and canopy height classes had similar effects onHDRof each

model type. Themodels for Norway spruce appeared slightly

poorer than the models for European beech.

We examined residual graphs of each model plotted

against each of the predictor variables (Table 2). But for

brevity, we have presented only important residual graphs

here (Fig. 3). There was no serious deviation of the

residuals across the observed ranged of each predictor

variable and estimated HDR. There was no heteroskedas-

ticity problem in the residuals either. No substantial dif-

ference was also observed on the graphs of the residuals

produced with both model types for each species. Except

for DBH classes of 10 and 20 cm for European beech and

DBH class of 10 cm for Norway spruce, graphs displayed

no serious residual trends across the observed DBH range.

This indicated that the chosen base model (Eq. 3) and its

extended form (Eq. 4) with selected predictor variables,

and assumed canopy height classes were adequate enough

to describe HDR variations for each species.

We simulated the effects of the chosen predictor variables

related to tree size (tree canopy class), site quality (HDOM),

and stand density or competition (DDOM, QMD, CI) on

HDR (Figs. 4, 5, 6).When themean values of other predictor

variables on the observed data by canopy height class were

held constant, the effect of site quality (HDOM) on each

model emerged as the largest one, followed by the effect of

stand density or competition (DDOM, QMD or CI). The

HDR significantly increased with increasing site quality

(increased HDOM) and competitive interaction among the

individual trees (decreased QMD and DDOM, or increased

CI). However, the magnitudes of the effects of those char-

acteristics on HDR for each canopy classes largely differed.

Spatially non-explicit models displayed very small effects of

QMD on HDR for each canopy class of Norway spruce, but

large effect for European beech. However, unlike onNorway

spruce, the effect of QMD of European beech emerged as

significantly larger than that of CI. After DBH, three pre-

dictor variables: HDOM, DDOM and CI for Norway spruce

and four: HDOM,DDOM,QMD, andCI for European beech

Fig. 2 Scattered plots of HDR against DBH for three different
canopy classes [cc canopy class, 1: height [66 % height of tallest
tree, 2: 33 % height of tallest tree\ height\ 66 % height of tallest
tree, and 3: height\33 % height of tallest tree per sample plot]
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displayed substantially large contributions to the HDR

models.

Discussion

Data used in this study have large variations (Table 2;

Fig. 2), covering both pure and mixed species stands

located on the low to high mountain regions of the Czech

Republic (Fig. 1). Modeling data also covers wide stand

densities, growth conditions, and management regimes

(from clear cut to leaving spontaneous development).

Since HDR is strongly correlated with DBH, this can be

used as a single predictor variable in the allometric HDR

model. However, DBH alone may not be adequate enough

to develop more accurate HDR models, because allo-

metric relationship between HDR and DBH largely varies

with other tree and stand characteristics such as canopy

Table 3 Parameter estimates
and fit statistics of HDR model
(Eq. 4)

Parameters Estimates and fit statistics

Norway spruce European beech

Spatially explicit Spatially non-explicit Spatially explicit Spatially non-explicit

a1 0.407845 (0.0106) 0.421236 (0.0109) 0.434145 (0.016) 0.528532 (0.0148)

a2 0.518961 (0.00735) 0.513768 (0.0074) 0.667542 (0.0098) 0.628491 (0.0084)

a3 -0.01583 (0.00043) -0.0156 (0.00047) -0.02268 (0.00098) -0.02288 (0.00088)

a4 0.015545 (0.0025) -0.00108 (0.00054) 0.009874 (0.00091) -0.01262 (0.0008)

u1 0.13312 (0.00233) 0.131195 (0.0025) 0.23039 (0.00228) 0.217528 (0.0026)

u2 0.163178 (0.00312) 0.160931 (0.0032) 0.263032 (0.00326) 0.252171 (0.00343)

u3 0.26849 (0.00515) 0.267305 (0.0052) 0.384113 (0.00516) 0.376719 (0.00522)

Radj
2 0.6599 0.6569 0.7253 0.7291

RMSE 0.1070 0.1074 0.1784 0.1770

Standard errors are presented in parenthesis, and abbreviations and symbols are the same as defined in Eq. 4
and text

Fig. 3 Residuals produced with
spatially non-explicit HDR
models (Eq. 4). The length of
the box represents the
interquartile range (IQR), length
of the whisker represents class
minimum and maximum values
in IQR, small boxes represent
observations lying beyond 1.5
times IQR (outlier observations
lying far away from the
median), and horizontal line and
plus signs in the box represent
median and mean values,
respectively
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classes, site qualities, and stand densities or competitive

situations of the trees within a stand (Fig. 4, 5, 6).

Therefore, this study involved the inclusion of appropriate

measures describing those characteristics into the HDR

models. Those characteristics, which significantly

improved the model fits and consequently increased

model’s scope of application to a greater extent, are

dominant height (HDOM), dominant diameter (DDOM),

quadratic mean diameter (QMD), and Hegyi’s competi-

tion index (CI1).

The models describe large parts of the HDR variations

(Table 3) without any serious residual trend across the

observed data range (Fig. 3). A slight under-estimation for

DBH class of 10 cm for both species and over-estimation

for DBH class of 20 cm for European beech was caused by

the presence of highly influential outlier observations in

such DBH classes. A considerable part of the HDR

variations still remains to be described, and this might be

due to a wider variation of the HDR in some DBH classes.

A wider variation and unevenness distribution patterns of

the HDR of Norway spruce (Fig. 2) might have resulted in

poorer models than that for European beech. Accuracy of

the HDR models may be increased through inclusion of

additional predictor variables, but this leads to the over-

parameterization, which results in biased parameter esti-

mates (Montgomery et al. 2001). To make HDR models

less costly and more applicable, some characteristics such

as stand age, crown width and crown depth, which may be

significantly correlated to HDR, but relatively costlier to

measure, were not included to our models. Also, forest

managers want more accurate and parsimonious models for

effective management (Vanclay 1994).

For both species, HDOM emerged as the most con-

tributing variable to each model (Figs. 4, 5). As expected,

Fig. 4 HDR variations due to the effects of various stand character-
istics as displayed by spatially non-explicit HDR model (Eq. 4) for
different canopy height classes of Norway spruce [canopy class 1 (left

column), canopy class 2 (middle column), and canopy class 3 (right
column). Canopy classes are defined in Fig. 2 and Eq. 4]
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HDOM included as a proxy of site index into the HDR

model worked adequately well. The site index, which is

estimated using either dominant height growth models

(Monserud 1984; Sharma et al. 2011) or site index pre-

diction models (Seynave et al. 2005; Sharma et al. 2012)

are commonly used to assess site quality. However, in a

condition when these models are not available, HDOM can

be included into the forest models (Soares and Tomé 2001;

Temesgen et al. 2005; Crecente-Campo et al. 2010; Fu

et al. 2013; Sharma et al. 2016). Only a few studies (e.g.

Bošel’a et al. 2014) have included site index as a predictor

variable into the HDR models. However, to the authors’

knowledge, none of the HDR models have been developed

so far by including HDOM. As displayed by our models,

HDR increases with increasing site index, because there

can be much more growth resources (light, soil moisture

and nutrients) availability on the better sites than on poorer

sites (Bošel’a et al. 2014). For a given stand density or

competitive interaction, the effect of site quality on HDR

emerged the highest for each canopy class, but largely

varies with canopy classes (Figs. 4, 5).

The HDR is significantly affected by competitive

interaction among the trees within a stand. For a given site

quality, HDR increases with increasing competition as

depicted by decreased DDOM and QMD (Figs. 4, 5) or

increased CI (Fig. 6). With increasing competition, DDOM

or QMD decreases because of crowding of the trees that

results in taller heights and smaller crowns, but thinner

boles. In attempt to get higher canopy position for light,

sub-ordinate trees have less diameter growth for a given

unit of height growth as compared to the trees already

grown to the top canopy position (Cremer et al. 1982;

Nykänen et al. 1997; Mäkinen et al. 2002). However, the

trees with dominant or co-dominant canopy positions are

Fig. 5 HDR variations due to the effects of various stand character-
istics as displayed by spatially non-explicit HDR model (Eq. 4) for
different canopy height classes of European beech [canopy class 1

(left column), canopy class 2 (middle column), and canopy class 3
(right column). Canopy classes are defined in Fig. 2 and Eq. 4]
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able to allocate more resources to diameter growth relative

to height growth, and therefore have smaller HDR and are

more stable as compared to sub-ordinate trees (Wonn and

O’Hara 2001). The trees with extremely large HDR can

only grow in a dense stand under the influence of mutual

support of its neighboring trees (Nykänen et al. 1997;

Valinger and Fridman 1997; Vospernik et al. 2010;

Valinger and Fridman 2011; Bošel’a et al. 2014).

The competition measures (e.g. CI) for Norway spruce

computed by using the information of spatial arrangement

of the trees is expected to better describe competitive

interaction than the competition measures (e.g., QMD)

computed without spatial information. This is the reason

that spatially explicit model relatively better fitted to the

data of Norway spruce (Table 3) and exhibited more pro-

nounced effects on HDR than spatially non-explicit model

(Figs. 4, 6). However, this was not a case for European

beech, in which spatially non-explicit competition measure

(e.g., QMD) exhibited more pronounced effect on HDR

than spatially explicit competition measure (Table 3;

Figs. 5, 6). This may be due to less heterogeneous stand

conditions of European beech as compared to that of

Norway spruce. The competition of more complex and

heterogeneous stands may be better described by spatially

explicit measures than its spatially non-explicit counter-

parts (Lorimer 1983; Martin and Ek 1984; Biging and

Dobbertin 1992, 1995; Corral-Rivas et al. 2005; Pretzsch

2009). The competition indices perform differently

according to species, forest types, and forest conditions as

competition varies with stand density, tree size, site qual-

ity, climate condition, and stand structure (Pretzsch and

Biber 2010; Contreras et al. 2011). There may also be a

species-specific effect on the competition (Pretzsch et al.

2002; Canham et al. 2004; Richards et al. 2008; Thorpe

et al. 2010; von Oheimb et al. 2011). However, we did not

consider this effect while computing CI to make our HDR

model (Eq. 4) simpler.

This study utilized a large dataset with a number of tree

and stand characteristics and therefore allowed us to

evaluate the interactive influence of the many factors

affecting HDR. The measurements of additional factors

(e.g. slope, exposition, soil property, altitude, and species

provenance), which may also significantly affect HDR

(Zimmerman and Brown 1971; Tilman 1988; Burton 1993;

Wiklund et al. 1995; Nykänen et al. 1997; Mustard and

Harper 1998; Homeier et al. 2010; Martı́n-Alcón et al.

2010; Bošel’a et al. 2014), were not available to this study.

The HDR models developed with time series data would be

more reliable tools than those developed with one-time

measurement data, which do not include history of stand

management. Therefore, further works involving validation

and recalibration of our models with re-measurement data

will be useful to increase the reliability and confidence of

the models.

Fig. 6 HDR variations due to the effects of competition as displayed by spatially explicit HDR model (Eq. 4) for different canopy height classes
[canopy class 1 (left column), canopy class 2 (middle column), and canopy class 3 (right column). Canopy classes are defined in Fig. 2 and Eq. 4]
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For the stand conditions more or less similar to the basis

of this study, our HDR models may be applied to the stands

of Norway spruce and European beech in other European

countries. The HDR is largely influenced by the numbers of

factors (Figs. 4–6), which may also vary with forest stands

across the European countries. It would be worthwhile that

the major influential factors such as site quality, stand

density, and competitive situations among the individual

trees must be examined thoroughly and compared against

those of the forests in the Czech Republic, before applying

the HDR models in other countries. Some important stand

characteristics such as site indices and stand density indices

of species of the interest may be used for comparison of the

forests across various European countries.

Conclusions and management implications

Using data from fully stem-mapped permanent research

plot, we developed both spatially explicit and spatially

non-explicit individual tree HDR models for two important

tree species (Norway spruce and European beech) in the

Czech Republic. Each model described a large part of the

HDR variations without any serious residual deviation

across the observed data range. For each species, there is a

very small and insignificant difference between the fit

statistics and residual graphs produced by both model

types, suggesting that they have similar prediction behav-

iors. Because of simplicity, the spatially non-explicit

model, which requires only sample plot-centered compe-

tition measures (quadratic mean diameter and mean

diameter of dominant trees), is recommended to apply for

both species.

By understanding the degree to which tree or stand of

the trees is more susceptible to snow-, icing-, and wind-

related damages, forest managers may better design treat-

ments based on the range of HDR for silvicultural practices

that help improve static stability of the trees and stands.

Since HDR is used as reliable measure of tree or stand

stability, the proposed HDR models may serve as useful

tools to evaluate stand stability of Norway spruce and

European beech. From this perspective, these models may

also serve for assessing quality and efficiency of thinning,

because thinning significantly affects HDR, both of mean

stem, and even upper tree layer. The models will be useful

to identify potentially more susceptible trees to damages

due to snow and wind, and thus help remove those trees

prior to damage. The HDR models can be used as sub-

models in forest simulators, which are fundamental tools in

management decision-making. The HDR models can be

used in risk modeling, which includes all potential risk

factors, e.g., climatic factors, and such models can be

applied for assessment of overall risk of stability of the

stands and forests. The HDR can be used as a measure of

competitive interaction among individual trees within a

stand, and therefore included into various forest models

including individual tree growth models. The HDR models

may also be used as benchmark models to compare HDR

derived from other models such as height and diameter

growth models, and height-diameter models.
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of soil chemical properties on growth, foliation and nutrition of
Norway spruce stand affected by yellowing in the Bohemian Forest
Mts., Czech Republic. Eur J For Res 128:367–375

Vacek Z, Vacek S, Bı́lek L, Král J, Remeš J, Bulušek D, Králı́ček I
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6. Syntéza výsledkù 

V rámci p�edlo�eného souboru prezentovaných 6 publikovaných prací byly zji�t�ny 

cenné poznatky o: vztazích p�ír�stu a struktury porost�, vlivu spárkaté zv��e na 

p�irozenou obnovu smrkojedlobukových porost�, zm�n� prostorového rozmíst�ní 

p�irozených bukových porost� na vý�kovém gradientu, vysoké plasticit� korun buku 

lesního, vlivu horní etá�e a mikroreliéfu na p�irozenou obnovu autochtonních bukových 

porost�, vlivu m�sí!ních teplot a srá�ek na radiální r�st, modelování �tíhlostního 

kvocientu a �í�ky korun smrku ztepilého a buku lesního i o dal�ích poznatcích o 

struktu�e, vývoji a modelování lesních ekosystému.  

Z konkrétních výsledk� vyplývá, �e prostorové rozmíst�ní bukových porost� ve 

stadiu optima se s nadmo�skou vý�kou m�ní od pravidelného rozmíst�ní u kv�tnatých 

bu!in p�es náhodné u acidofilních bu!in a� po agregované rozmíst�ní bukových 

fragment�, nacházejících se v ekotonu horní hranicí lesa. Prostorové rozmíst�ní siln� 

ovliv"uje nejen nadmo�ská vý�ka, ale také extrémní stanovi�t�, kde porosty ve stadiu 

optima mají shlukovitou prostorovou strukturu. P�irozená obnova buku je siln� 

agregovaná, podobn� jako dolní etá� porostu. Rozmíst�ní stojícího a le�ící odum�elého 

d�eva je náhodné. Horizontální struktura st�ed� korun je v�dy pravideln�ji uspo�ádána 

ne� paty kmen� strom� a má ve v�t�in� p�ípad� pravidelnou distribuci. Na vysokou 

plasticitu korun buku také ukazuje signifikantn� p�evládající sm�r vychýlení koruny po 

svahu. Z hlediska vlivu zv��e na p�irozenou obnovu lze konstatovat �e, �kody okusem 

terminálního vrcholu jsou významným omezujícím faktorem pro vý�kový r�st nálet� a 

nárost�. Ve studované oblasti je na neoplocených TVP zna!n� po!etn� a druhov� 

ochuzena fáze obnovy a po!áte!ní stadium dor�stání. K nejv�t�ím �kodám pak dochází 

u jedle b�lokoré, je�ábu pta!ího a javoru klenu. Ze studie vlivu mikroreliéfu na 

p�irozenou obnovu buku vyplývá, �e nejvy��í pr�m�rná vý�ka byla zji�t�na na �ikmých 

!ástech svahu a sní�eninách, naopak obnova nejh��e prosperuje na vyvý�eninách kv�li 

m�lkému p�dnímu profilu a zvý�ené kamenitosti. Po!etnost p�irozené obnovy je 

diferencována mnoha faktory: zápojem mate�ského porostu, p�dní kamenitostí, 

vegeta!ním pokryvem, hloubkou p�dy a dal�ími parametry. Ze zhodnocení vlivu 

klimatických faktor� na radiální r�st stromu vyplývá, �e se stoupající nadmo�skou 

vý�kou klesá pozitivní vliv srá�ek a naopak stoupá vliv teploty, zejména pak ve 

vegeta!ním období sou!asného roku. Z pohledu modelování lesa, prostorov� explicitní 

modely oproti neexplicitním popisují v�t�í variabilitu �í�ku koruny u smrku ztepilého a 
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buku lesního a �tíhlostního kvocientu u smrku ztepilého. Nejv�t�í vysv�tlující prom�nou 

pro jednotlivé modely byla po DBH horní porostní vý�ka. Mnoho dal�ích výsledk� 

�e�ených v rámci diserta!ní práce je prezentováno v p�edlo�ených 6 publikacích. 

Syntéza výsledk� dle tematických okruh� je uvedena v následujících t�ech kapitolách. 

 

6.1. Obnova lesních porost� 

"e�ení problematiky obnovy ve smí�ených jedlosmrkobukových porostech 

v CHKO Orlické hory na sv��ích stanovi�tích bylo zam��eno p�edev�ím na vliv zv��e 

na parametry p�irozené obnovy zastoupených d�evin (viz publikace 1). 

Vliv zv��e na p�irozenou obnovu a strukturu jedlosmrkobukových porost� byl 

zkoumán na oplocené (od r. 1985) TVP 1 a v t�sné blízkosti situované neoplocené TVP 

2 v CHKO Orlické hory v p�írodní rezervaci #erný d�l. Na oplocené TVP 1 po!et 

jedinc� v p�epo!tu na hektar byl následující: 28 680 buku, 9 412 smrku, 2 236 jedle, 92 

je�ábu, tj. celkem 40 420 jedinc�. Po!et obnovy na neoplocené TVP 2 byl následující: 

30 872 buku, 2 988 smrku, 104 jedle, 52 je�ábu a 24 klenu, tedy 34 040 ks.ha
-1

 celkem. 

Normované stavy zv��e v #erném dole byly následující: 32 jelen�, 77 srnc� a 16 prasat, 

av�ak skute!né po!ty zv��e jsou vy��í: 51 jelen�, 45 srnc� a 43 prasat na 1000 ha. 

P�i porovnání v�ech druh� d�evin byl nalezen statisticky významný rozdíl v 

pr�m�rné vý�ce mezi d�evinami (F (1, 18 606) = 1 609,0 P < 0,001). Nejvíce patrný rozdíl 

byl u buku (F (1, 14 884) = 2 437,0 P < 0,001), u je�ábu (F (1, 32) = 50,1, P < 0,001) a u jedle 

(F (1, 581) = 33,2, P < 0,001) � (Obr. 9). Pr�m�rná vý�ka jedle dosahovala 42,4 cm ± 1,2 

SE na TVP 1 a 15,8 cm ± 5,4 SE na TVP 2, kde po�kození terminálu vrcholu okusem 

bylo pozorováno u 82 % v�ech stromk�, zatímco u obnovy vy��í ne� 15 cm podíl okusu 

�inil 100 %. U je#ábu byla pr�m�rná vý�ka v neoplocené �ásti 12,6 cm ± 7,7 SE, v 

oplocence byla pr�m�rná vý�ka 60,4 cm ± 5,7 SE. Nejmen�í rozdíl ve vý�kách obnovy 

byl zaznamenán u smrku s rozdílem 7,9 cm (53,3 cm ± 1,1 SE na TVP 1; 45,8 cm ± 1,4 

SE na TVP 2). P#i porovnání druhové diverzity, mezi t�mito TVP nebyl nalezen rozdíl 

v druhové bohatosti, ale byl zji�t�n signifikantní rozdíl v druhové heterogenit� a 

vyrovnanosti (F(1, 6) = 12,6, P < 0,05). 
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Obr. 9: Pr�m�rná vý�ka jedinc� obnovy jednotlivých d�evin na oplocené TVP 1 a 

neoplocené TVP 2 v PR �erný d�l (vlevo) a vývoj b��ného pr�m�rného vý�kového 

r�stu (normal growth) jednotlivých d�evin se sní�eným r�stem zp�sobeným okusem 

(damage by browsing) v NPR Tr!kov (vpravo); chybové úse!ky p�edstavují st�ední 

chybu pr�m�ru (SE). 

 

Z porovnání vzork� pro vý�kový r�st je patrné, �e pr�m�rná vý�ka b��ného r�stu 

bez po�kození byla významn� vy��í ne� vý�ka sní�eného r�stu zp�sobeného okusem jak 

u buku (F (1, 220) = 68,4, P < 0,001), tak i u smrku (F (1, 236) = 77,8, P < 0,001). V 

po!áte!ní fázi obnovy (do 6 let, F (1, 14) = 8,5, P < 0,05, nebo do 8 let F (1, 14) = 37,7, P < 

0,001) studované d�eviny zde nebyly v podstat� po�kozovány vysokou zv��í. Kdy� v�ak 

p�esáhnou vý�ku bylinného patra, tak jsou pravideln� po�kozovány okusem po mnoho 

let a jen výjime!n� odrostly vlivu zv��e. Buk ve v�ku 26 let dosahoval v pr�m�ru vý�ky 

328 cm ± 15,4 SE, pokud byl mimo dosah zv��e, ale p�i po�kození okusem to bylo 

pouze 88 cm ± 8,2 SE vý�ky. Mnohem hor�í situace byla pozorována u jedle, je�ábu a 

javoru klenu (VACEK et al. 2014a). 

Podobná situace byla pozorována i v NPR Tr!kov (CHKO Orlické hory), 

vyplývající z porovnání pr�m�rných hodnot vývoje b��ného vý�kového p�ír�stu 

vzorník� v oplocence a sní�eného okusem mimo oplocenku (Obr. 9). Nejvíce patrný 

rozdíl je zde u jedle a buku se statisticky významným rozdílem od 10 let (P < 0,001). V 

juvenilním stadiu (cca do 9 let) nejsou sledované d�eviny zv��í v podstat� po�kozovány. 

Naproti tomu jedle ve 20 letech na oplocené plo�e m�la pr�m�rnou vý�ku 220 ± 14,1 

SE cm, ale p�i silném okusu zv��í jen 63 ± 6,4 SE cm, tj. cca 28 % b��né vý�ky (VACEK 

et al. 2014b). 

Tab. 5 dokumentuje �kody zp�sobené zv��í u p�irozené obnovy diferencovan� dle 

d�evin na neoplocené TVP 2 v PR �erný d�l. Nejv�t�í �kody byly zp�sobeny na je�ábu 
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a jedli, buk byl po�kozen v men�í mí�e, nejmen�í po�kození bylo pozorováno u smrku. 

P�irozená obnova javoru klenu byla kompletn! zni"ena okusem (VACEK et al. 2014a).  

Tabulka 5: �kody okusem u p�irozené obnovy na TVP 2 #erný d�l diferencovan! dle 

d�evin. 

Druh okusu 
Fagus sylvatica Picea abies Abies alba Sorbus aucuparia 

ks.ha
-1 % ks.ha

-1 % ks.ha
-1 % ks.ha

-1 % 

O
ku

s 
te

rm
in

ál
ní

ho
 

v
rc

h
o

lu
 

 

1×   8 372 27,12 356 11,91 22 21,15  8 15,38 

2-4×   6 737 21,82 217   7,26 26 25,00 17 32,69 

5+×    4 832 15,65  96   3,21 37 35,58 19 36,54 

celkov! 19 941 64,59 669 22,39 85 81,73 44 84,62 

Bo"ní okus 13 945 45,17 416 13,92 81 77,88 31 59,62 

 

P�i celkovém porovnání 6 TVP v jedlosmrkobukových porostech v CHKO Orlické 

hory pomocí PCA analýzy je patrný rozdíl mezi 3 oplocenými (F � fenced; vlevo) a 3 

neoplocenými (C � control; vpravo) plochami (Obr. 10). První "ty�i ordina"ní osy 

ordina"ního diagramu dohromady vysv!tlují 97 % variability dat. První osa x prezentuje 

�kody zv!�í a parametry obnovy jedle, druhá osa y vertikální diverzitu a celkový po"et 

obnovy. Krom! strukturálních a produk"ních interakcí z diagramu vyplývá, �e �kody 

zp�sobené okusem byly pozitivn! korelovány se stavem zv!�e. Pr�m!rná vý�ka a po"et 

p�irozené obnovy jedle negativn! korelovaly se stavem  zv��e. Zv�� v�ak nebyla 

hlavním limitujícím faktorem pro celkový po%et jedinc$ p�irozené obnovy zahrnující 

v�echny d�eviny, ale negativn� ovliv&ovala její pr$m�rnou vý�ku.  

 

 

Obr. 10: Ordina%ní diagram ukazující výsledky PCA analýzy vztahu mezi stromovým 

patrem (N TREES � po%et strom$, DBH, HEIGHT � vý�ka, AGE � v�k porostu, 
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VOLUME � zásoba, CANOPY � stupe! zápoje), stanovi�t"m (ALTITUDE � nadmo#ská 

vý�ka), strukturálními indexy (viz. Metodika), p#irozenou obnovou (Height � pr$m"rná 

vý�ka obnovy, N Recruits � po�et jedinc$ p#irozené obnovy, Damage % � po�kození 

obnovy zv"#í, fir � hodnoty u jedle) a zv"#í (N GAME � po�et kus$ zv"#e). Vysv"tlivky: 

F � oplocené TVP, C � kontrolní neoplocené TVP; � &erný d$l, ' Tr�kov 1,¾ Tr�kov 

2. 

 

*e�ení problematiky obnovy v porostech s dominantním bukem lesním v CHKO 

Broumovsko bylo zam"#eno p#edev�ím na vztah mikroreliéfu a horní etá�e na 

parametry p#irozené obnovy zastoupených d#evin (viz publikace 2). 

V porostech s p#eva�ujícím bukem lesním na TVP 1�5 v CHKO Broumovsko se 

pr$m"rný po�et p#irozené obnovy do DBH < 4 cm pohyboval v pr$m"ru kolem hodnoty 

15 000 ks.ha
-1. Nejni��í po�et byl zaznamenán na TVP 1 � 1 472 ks.ha

-1, nejvy��í na 

TVP 5 � 44 888 ks.ha
-1. Výrazn" vy��í po�et kus$ obnovy a její diferenciace byly 

zaznamenány na plochách v po�áte�ním stadiu rozpadu (TVP 3, 5), kde dochází 

k vytvá#ení mezer v zápoji po odumírajících stromech, v porovnání s TVP ve stadiu 

optima (Obr. 11). Buk lesní byl v obnov" p#eva�ující d#evinou (78,5�98,0 +). Pom"rn" 

hojn" se také vyskytoval javor klen s podílem cca 20 + na TVP 2 a 4 (1 908 a 2 556 

ks.ha
-1). Velký podíl zaujímal i smrk ztepilý (0,2�8,2 %) a mén" ne� 1 + jedle b"lokorá, 

lípa srd�itá, je#áb pta�í a jilm horský (VACEK et al. 2014c, 2015b). 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 11: Distribuce vý�kových t#íd 

p#irozené obnovy na konkrétních TVP v 

NPR Broumovské st"ny. 

 

Obr. 12: dokumentuje pr$m"rnou vý�ku p#irozené obnovy diferencovan" dle TVP (A) a 

mikroreliéfu (B). Statisticky významný rozdíl ve vý�ce byl zaznamenán na TVP 2 a 
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zejména na TVP 5 v po�áte�ním stadiu rozpadu (P < 0,001) ve srovnání s ostatními 

TVP. Nejvy��í pr!m"rná vý�ka jedinc! obnovy byla na TVP 5 (148 cm ± 0,8 SE), která 

byla typická nízkým zápojem a nejpokro�ilej�í fází obnovy, naopak nejni��í vý�ka byla 

nam"�ena na TVP 1 (29,5 cm ± 4,6 SE) ve stadiu optima, kde z hlediska struktury byla 

zji�t"na nejmen�í celková diverzita porostu (B = 6,22) a strukturální diferenciace (TMh 

= 0,21, TMd = 0,36), dosahující v n"kterých p�ípadech pouze polovi�ní hodnoty 

strukturálních index! oproti ostatním TVP. Porost na TVP 1 dosahoval také nejvy��ích 

hodnot �tíhlostního kvocientu (88,5) a b"�ného p�ír!stu (8,7 m3
.ha

-1
.y

-1
) � (VACEK et al. 

2014c, 2015b). 
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Obr. 12: Pr!m"rná vý�ka p�irozené obnovy diferencovan" dle TVP A) a typu 

mikroreliéfu B); statisticky významné rozdíly (P $ 0.05) mezi typy mikroreliéfu (mound 

� vyvý�enina, slope � �ikmina, pit � sní�enina) jsou ozna�eny r!znými písmeny; 

chybové úse�ky p�edstavují st�ední chybu pr!m"ru (SE). 

 

Z hlediska vlivu mikroreliéfu na vý�ku p�irozené obnovy se signifikantn" vy��í 

jedinci obnovy nacházeli na �ikminách a sní�eninách p�i porovnání s vyvý�eninami (F(2, 

18843) = 191,8, P < 0.001). To je zp!sobeno vlivem vysokého obsahu skeletu a skalních 

výstup! na studovaných plochách. Na vyvý�eninách byla 2�5 krát ten�í vrstva p!dy ve 

srovnání se sní�eninami, kde se navíc vyskytovala siln"j�í vrstva humusu. P�i porovnání 

sní�enin a �ikmin nebyl nalezen �ádný rozdíl v pr!m"rné vý�ce jedinc! (P = 0,44). 

Pr!m"rná vý�ka obnovy na vyvý�eninách byla 74,0 cm ± 2,2 SE, na �ikminách 119,5 

cm ± 0,7 SE a ve sní�eninách 121,0 cm ± 1,7 SE (Obr. 12). Nejvy��í jedinci byli 

nalezeni na TVP 5, zejména ve sní�eninách (161,5 cm ± 1,8 SE), následovány TVP 2, 
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zvlá�t� pak na �ikminách (102,9 cm ± 1,8 SE). Nejni��í jedinci se nacházeli na TVP 3, 

zejména na vyvý�eninách (22,5 cm ± 4,5 SE), následovány TVP 1, op�t na 

vyvý�eninách (27,0 cm ± 10,6 SE). Na v�t�in� ploch jedinci byli nejvy��í ve 

sní�eninách a nejni��í na vyvý�eninách (Obr. 10). Na TVP 1 nebyly nalezeny �ádné 

rozdíly ve vý�kách obnovy diferencovan� dle typu mikroreliéfu (P > 0,05; VACEK et al. 

2015b). 

Z hlediska prostorového rozmíst�ní p!irozená obnova byla siln� agregovaná na 

v�ech TVP. Výsledky párové korela"ní analýzy ukázaly, �e horní etá� má signifikantn� 

negativní vliv (# = 0,05) na p!irozenou obnovu p!i men�ích vzdálenostech ($ 1,0 � 2,5 

m), distribuce p!i v�t�ím rozestupu byla v�t�inou náhodná, resp. nebyl zji�t�n 

prostorový vztah (VACEK et al. 2015b). Podobná situace byla i na jiných plochách na 

Broumovsku (Kozínek), ale i v Krkono�ích (Chojnik a %omniczka) a v Orlických 

horách (Tr"kov, Pod Vrchmezím), kde horní etá� m�la negativní vliv na obnovu ve 

vzdálenosti od paty kmene do 0,8 � 4,2 m od stromu. Naproti tomu v porostech pod 

výrazným vlivem vrcholového fenomému a v ekotonu horní hranice lesa (Buka"ka, Nad 

Benzinou) m�lo stromové patro pozitivní vliv na rozmíst�ní p!irozené obnovy do 

vzdálenosti < 2,1� 3,8 m, lokáln� zesílené h!í�ením buku. 

 

6.2. Struktura lesních porost� 

&e�ení problematiky struktury autochtonních bukových porost' v oblasti Sudetské 

soustavy bylo zam�!eno p!edev�ím na dynamiku horizontální struktury a její zm�ny ve 

vý�kovém gradientu kv�tnatých a acidofilních bu"in i bioskupin buku v ekotonu horní 

hranice lesa (viz publikace 3). 

Dlouhodobé výsledky horizontální struktury bukových porost' na TVP (Obr. 13) 

na Rýchorách v KRNAP poukazují na skute"nost, �e typ prostorového rozmíst�ní 

jedinc' stromového patra se b�hem jejich vývoje podstatn� nezm�ní od po"átku 

sledování v roce 1980 a� po predikci do r. 2040. Horizontální struktura bohaté kv�tnaté 

bu"iny s nejni��í nadmo!skou vý�kou (TVP 31) byla v�t�inou pravidelná a� mírn� 

náhodná, acidofilní horské bu"iny (TVP 29) p!evá�n� náhodná a ve fragmentech 

bioskupin buku lesního v ekotonu horní hranice lesa byla siln� agregovaná (TVP 27) � 

(VACEK et al. 2015a). 

Historický vývoj TVP s predikcí na 30 let pomocí r'stového simulátoru SIBYLA je 

znázorn�n PCA analýzou ve form� ordina"ního diagramu na Obr. 13. První "ty!i osy 
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dohromady vysv�tlují 98 % variabilitu sledovaných dat. První osa x prezentuje 

prostorové rozmíst�ní a druhá osa y prezentuje dynamiku b�hem 30 let od roku 1980 do 

roku 2010 s predikcí vývoje do r. 2040. HS a PM indexy navzájem pozitivn� korelovaly 

s nadmo#skou vý�kou a po"tem strom�, resp. negativn� s CE indexem a dosahovaly 

nejvy��ích hodnot (shlukovitosti) u TVP 27. Plocha korunových projekcí byla pozitivn� 

korelovaná se stupn�m zápojem a v pr�b�hu "asu se zvy�ovala, zatímco pr�m�rný v�k 

porostu v té dob� klesal. Dynamika parametr� v pr�b�hu 60 let byla výrazná p!edev�ím 

u TVP 29 � p!echod ze stadia optima do po"áte"ního stadia rozpadu. U této plochy 

do�lo v pr�b�hu dynamiky ke zvý�ení tlou�$kové (TMd = 0,33 % 0,47) a vý�kové 

diferenciace (TMh = 0,22 % 0,39) a celkové diverzity porostu (B = 6,16 % 8,36). 

Naopak nejmen�í hodnoty indexu celkové diverzity (B = 4,93) a vý�kové diferenciace 

(TMh = 0,16) byly a stále v pr�b�hu sledovaného období klesaly u TVP 31, kde se 

porost nacházel ve vrcholném stadiu optima a tvo!il tém�! halovou výstavbu (VACEK et 

al. 2015a). 

 

 

Obr. 13: Ordina"ní diagram ukazující výsledky PCA analýzy vztahu mezi po"tem 

strom� (N trees), DBH, v�kem porostu (Age), stupn�m zápoje (Crown closure), plochou 

korunových projekcí (Crown projection area), nadmo!skou vý�kou (Altitude), teplotou 

(Temperature), sklonem terénu (Slope), kamenitostí (Stoniness) a strukturálními indexy 

(viz. Metodika). 

Z komplexního hlediska prostorového rozmíst�ní stromového patra bukových 

porost� ve stadiu optima (v�k porost� 95-175 let) v národních parcích Krkono� (&R, 
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PL), CHKO Orlické hory a Broumovsko, v Krkono�ích byly stromy ve stanovi�tn� 

nep"ízniv!j�í kv!tnaté bu�in! (TVP K35 s nejni��í nadmo"skou vý�kou) podle 

agrega�ních index� rozmíst!ny p"evá�n! pravideln! (Obr. 14). Z podrobn!j�í analýzy 

horní a dolní etá�e vyplývá, �e stromy úrov%ové a nadúrov%ové tvo"ily pravidelné 

rozmíst!ní s inklinací k náhodnosti. Oproti tomu struktura zastín!ných a vr�stavých 

strom� byla signifikantn! (&= 0,05) agregovaná. Shodn! podle v�ech strukturálních 

index� a L-funkce byly jedinci stromového patra acidofilní bu�iny na druhé plo�e 

v Polsku (TVP K38) rozmíst!ni náhodn!. Na nejvý�e polo�ené TVP (K60 � 1310 m n. 

m. s nejmén! p"íznivými klimatickými a stanovi�tními podmínkami) byli jedinci 

stromového patra rozmíst!ni podle v�ech index� a L- funkce shlukovit! (Obr. 14). 

Obdobné výsledky jako v Krkono�ích byly zji�t!ny i v CHKO Orlické hory a CHKO 

Broumovsko. Nejní�e polo�ené plochy v porovnávaných územích (TVP O7 a B8), 

charakteristické nejvhodn!j�ími klimatickými a stanovi�tními podmínkami, se podle 

v!t�iny indexu vyzna�ovaly pravidelným uspo"ádáním jedinc� stromového patra. 

Stromy, nacházející se v acidofilních bu�inách (TVP O1 a B1), byly rozmíst!ny 

náhodn!. Na TVP (O2) situované na h"ebenu (výrazn! ovliv%ované extrémním 

klimatem vrcholového fenoménu) a TVP (B5), nacházející se na prudkém skalnatém 

svahu s m!lkým p�dním profilem se zna�nou skeletovitostí, bylo prostorové rozmíst!ní 

strom� shlukovité.  

P"i porovnání hodnot index� st"ed� horizontální projekce (t!�i�') korun s kmeny 

strom� na v�ech TVP do�lo k signifikantnímu posunu sm!rem k pravidelnosti (P * 

0,001). Nap"íklad struktura strom� na n!kterých TVP byla náhodná, p"i�em� rozmíst!ní 

st"ed� korun vykazovalo pravidelnou distribuci (K35). Rozmíst!ní korun u TVP (K60) 

blízko horní hranice lesa bylo shlukovité, ale byla zde men�í shlukovitost ne� u kmen�. 

Na zbylých �esti TVP v CHKO Orlické hory a Broumovsko byly st"edy korun strom� 

oproti jejich kmen�m té� uspo"ádány pravideln!ji, co� ukazuje na vysokou plasticitu 

korun buku. Vychýlenost st"edu koruny od kmene dosahovala v pr�m!ru od 0,92 m na 

TVP O1 a� po 2,32 m (s maximem 5,5 m) na TVP K60 v ekotonu horní hranice lesa. 

Z hlediska p"evládajícího sm!ru vychýlení m!l sklon signifikantní vliv na morfologii 

koruny (F(3, 32) = 29,5, P * 0,001). Signifikantn! p"evládající sm!r vychýlení koruny po 

svahu dosahoval 52,7 %, oproti podílu korun vychýlených do svahu 7,7 %, do prava 

23,2 % a do leva 16,4 % z hlediska sklonu. Ze studie dal�ích TVP vyplývá, �e zvy�ující 

se sklon svahu m!l pozitivní vliv na p"evládající sm!r vychýlení korun po svahu, 

p"i�em� velikost vychýlení st"edu korun od paty kmene závisela na nadmo"ské vý�ce. 
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  TVP K35 � Chojnik 1     TVP O7 � Tr kov!1    TVP B8 � Kozínek!3 

 

  TVP K38 � Lomniczka     TVP O1 � Pod!Vrchmezím    TVP B1 � Broum.!st"ny!1 

 

 

  TVP K60 �  Nad Benzinou 4    TVP O2 � Buka ka!1   TVP B5 � Broum.!st"ny!5 

 

Obr. 14: Prostorové rozmíst�ní autochtonních porost� s dominantním bukem na TVP 

v Sudetské soustav� vyjád!ené L-funkcí. 

 

Výsledky PCA analýzy z 9 TVP v oblasti Sudet jsou reprezentovány formou 

ordina"ního diagramu na Obr. 15. První "ty!i ordina"ní osy dohromady vysv�tlují 95 % 

variability dat. Kamenitost, nadmo!ská vý�ka a hustota porostu byly spole"n� pozitivn� 

korelovány s agrega"ními indexy (negativn� s CE indexem), zatímco tyto parametry 

byly negativn� korelovány s teplotou, DBH, vý�kou a zásobou porostu. Ukazatelé 

zápoje byly pozitivn� korelovány s v�kem porostu, zatímco tyto parametry byly 

negativn� korelovány se sklonitostí terénu. TVP s nejvy��í nadmo!skou vý�kou (K60, 

O2) m�ly shlukovité prostorové uspo!ádání strom�, zatímco porosty inklinovaly k 

pravidelnosti ve stadiu optima v nejni��ích nadmo!ských vý�kách (K35, B8). 
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Obr. 15: Ordina�ní diagram ukazující výsledky PCA analýzy vztahu mezi stromovým 

patrem (N trees � po�et strom�, DBH, Height � vý�ka, Age � v!k porostu, Volume � 

zásoba, Crown closure � stupe" zápoje, Crown projection area � plocha korunových 

projekcí), stanovi�tními parametry (Altitude � nadmo#ská vý�ka, Temperature � teplota, 

Slope�  sklon terénu, Stoniness � kamenitost) a horizontálními indexy. Vysv!tlivky: $ 

Krkono�e, � Broumovsko,¾ Orlické hory 

 

Z hlediska struktury odum#elého d#eva byly paty le�ících kmen� na TVP 

distribuovány náhodn!. Prostorové rozmíst!ní stojícího d#eva bylo ve v!t�in! p#ípad� 

náhodné, pouze na TVP se siln! agregovaným stromovým patrem bylo nevýrazn! 

shlukovité, podobn! jako u pahýl� men�ích dimenzí (DBH < 12 cm) � (VACEK et al. 

2014c, 2015a, 2015d). Z hlediska objemu odum#elého d#eva v Krkono�ích, Orlických 

horách a Broumovsku (vyjma ra�elinných smr�in a porost� nad horní hranicí lesa), 

objem kolísal od 41,1 m3
.ha

-1
 ve smrkových porostech  I. zón! KRNAP na lokalit! u 

Vosecké boudy, resp. od 43,9 m3
.ha

-1
 v bukových porostech ve stadiu optima v PR 

Broumovské st!ny do 241,6 m
3
.ha

-1
 ve smrkobukových porostech ve stadiu pokro�ilého 

rozpadu na lokalit! Ba�inky, resp. do 318,2 m
3
.ha

-1
 ve smrkových porostech po 

k�rovcové kalamit! na Strmé Stráni, té� v I. zón! KRNAP. Naproti tomu zásoba �ivých 

strom� zkoumaných porost� byla v rozmezí od 63 m3
.ha

-1
 v podmá�ených smr�inách 

v Krkono�ích a� po 942 m
3
.ha

-1 
v kv!tnatých bu�inách na polské stran! Krkono� 

(Chojnik). V pr�b!hu 40 let dynamiky porost� objem odum#elého d#eva na n!kterých 

lokalitách dosáhl a� �esti násobku. U stojícího odum#elého d#eva obecn! p#evládal 2. a 
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3. stupe� rozkladu, naopak u le�ící odum�elého d�eva 4. a 5. stupe�. Z hlediska hlavních 

d�evin u smrku p�evládali po!áte!ní stupn" rozkladu, naopak u buku 4. a 5 stupe� 

dekompozice (KRÁL et al. 2015; VACEK et al. 2014c, 2015d). 

 

#e�ení problematiky struktury porost$ s dominantní ol�í lepkavou, vzniklých 

kombinovanou obnovou na bývalých zem"d"lských p$dách v Krkono�ích a v Orlických 

horách, bylo zam"�eno p�edev�ím na r$stové parametry, kvantitu a kvalitu produkce a 

biodiverzitu (viz publikace 4). 

Po!et �ivých strom$ na TVP 41, 43 a 44 v Krkono�ích a TVP Z2 v Orlických 

horách se pohyboval v rozmezí od 556 do 828 strom$.ha�1
 s indexem hustoty porostu 

0,67�0,77. Stupe� zápoje byl 0,85 ± 0,05 SE a plocha korunových projekcí 1,43 ± 0,14 

SE. Zásoba hroubí sdru�eného porostu dosahovala 247�393 m
3
.ha

�1
, z toho p�ipadalo 

209�384 m
3
.ha

�1 
na ol�i lepkavou, 35�46 m

3
.ha

-1 na ol�i �edou (pouze na TVP 43 a 44) 

a zbývající podíl 2,1 � 12,1 % z celkové zásoby tvo�ily vtrou�ené d�eviny (smrk ztepilý, 

javor klen, jasan ztepilý, vrba jíva, b�íza b"lokorá, osika obecná, t�e�e� pta!í). Nejv"t�í 

zásoba porostu byla zji�t"na na PRP Z2 393 m3
.ha

-1
 a nejni��í na PRP 41 � 247 m

3
.ha

�1
. 

Celkov" zásoba porost$ na hladin" významnosti 0,05 negativn" korelovala se stoupající 

nadmo�skou vý�kou (r= -0.95). Celkový b"�ný p�ír$st kolísal v rozmezí 7,2�10,0 m
3
.ha

�

1
.rok

�1
 a celkový pr$m"rný p�ír$st 3,5�6,5 m

3
.ha

�1
.rok

�1
.  

Z hodnocení r$stu a pr$b"hu kmen$ vyplývá, �e na TVP p�evládaly stromy s 

rovným pr$b"�ným kmenem (68 %). Jedinci se �ikmým pr$b"�ným kmenem zaujímali 

18 % z celkového po!tu strom$. Z hlediska povrchu kmene výrazn" dominovaly kmeny 

hladké (87 %). Stromy zdravé byly zastoupeny 84 %, tvrdá hniloba v oddenkových 

!ástech kmene byla zji�t"na u 10 % jedinc$ a m"kká u 6 %. V pr$m"ru 52 % strom$ 

m"lo velmi dobré !i�t"ní kmene od v"tví a 42 % jedinc$ má !i�t"ní kmene od v"tví 

dobré. 

Vertikální struktura porost$ s dominantní ol�í lepkavou byla málo rozr$zn"ná (A = 

0,23�0,33). Vý�ková i tlou�&ková diferenciace struktury byla malá (TMh = 0,06�0,16, 

TMd = 0,18�0,26). Celková diverzita na TVP 41, 43 a 44 zna!ila nerovnom"rnou 

výstavbu (B = 6,71�7,40) a na TVP Z2 rovnom"rnou výstavbu (B = 4,73). Podle 

zji�&ovaných agrega!ních index$ byli jedinci stromového patra na TVP 41 rozmíst"ni 

shlukovit" a na TVP 43, 44 a Z2 náhodn" a� shlukovit". Na TVP Z2 p�i rozestupu 

strom$ od 3,6 m byli jedinci uspo�ádáni náhodn" (do 3,6 m pravidelné rozmíst"ní). Na 
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PRP 41 do vzdálenosti 2,2 m byla horizontální struktura jedinc� náhodná, nad 2,2 m se 

jednalo o shlukovité uspo#ádání.  

Jednotlivé stromy se v rámci jedné plochy p#íli� neli�ily v rychlosti radiálního r�stu, 

pr�m"rná �í!ka letokruhu na TVP 41 dosahovala 2,2 mm ± 1.5 SD, na TVP 43 2,3 mm 

±1,8 SD, na TVP 44 2,7 mm ± 1,6 SD a TVP Z2 2,2 mm ± 1,6 SD. Ve v"ku 20 let 

pr�m"rná DBH na nejvý�e polo�ené TVP 41 byla 11,3 cm, tedy p!ír�st byl 4,6 mm ± 

2,5 SD za rok, v 50 letech byla u� tlou�#ka 21,5 cm, tedy p!ír�st 3,3 mm ± 1,0 SD za 

rok. Oproti tomu na nejní�e polo�ené TVP Z2 tlou�#kový p!ír�st ve v�ku 20 let 

dosahoval 6,4 mm za rok ± 2,1 SD, v 50 letech 2.8 mm za rok ± 1,3 SD. Nejrychleji v 

mládí rostly stromy na TVP Z2 v Orlických horách, v  Krkono�ích byla rychlost r�stu 

byla nejni��í na TVP 41 a nejvy��í na TVP 44, která se nachází o 105 m n. m. ní�e. 

Z regionálních standardních letokruhových chronologií (synchronizace t-testu $ 3,2) 

v letech 1960�2013 je patrný odli�ný vývoj v ol�inách v Krkono�ích a v Orlických 

horách (Obr. 16). Letopo%ty s nízkým radiálním p!ír�stem byly v Krkono�ích potvrzeny 

analýzou významných negativních let � 1987, 1996, 2010 a 2011. V Orlických horách 

to byly roky 1972 a 2005�2010 (Obr. 17), které byly typické zejména extrémn� suchou 

a mrazivou zimou nebo vysokými teplotami v lét� (VACEK et al. 2016). 

 

Obr. 16: Pr�m�rné letokruhové k!ivky ol�e lepkavé v Krkono�ích a v Orlických horách.  

 

Korelace tlou�#kového p!ír�stu ol�e v letech 1976�2011 vykazovala v Krkono�ích 

kladné statisticky pr�kazné korelace s teplotou v lednu, b!eznu, kv�tnu a v srpnu 

aktuálního roku (r= 0,41, 0,36, 0,43 a 0,51). Dále byla zji�t�na záporná statisticky 

pr�kazná korelace s úhrnem srá�ek v kv�tnu p!edcházejícího roku (r= -0,36). 

V Orlických horách byly kladné statisticky pr�kazné korelace se srá�kami zji�t�ny 

v %ervnu a v srpnu p!edcházejícího roku (r= 0,35 a 0,41) a v únoru aktuálního roku (r= 
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0,36). Závislost radiálního r�stu na teplot� zde nebyla statisticky prokázána (VACEK et 

al. 2016). 

 

Obr. 17: Pr�m�rný p!ír�st letokruh� za celou monitorovanou oblast ol�in v Krkono�ích 

a v Orlických horách po odstran�ní v�kového trendu v programu Arstan.  

 

P!i studiích vlivu klimatických faktor� na smrk ztepilý bylo zji�t�no, jako u ol�e, 

�e se stoupající nadmo!skou vý�kou klesá pozitivní vliv srá�ek a naopak stoupá vliv 

teploty. Konkrétn�, nejv�t�í pozitivní vliv na tlou�"kový p$ír�st smrku v horských 

oblastech m�ly teploty v !ervnu, !ervenci a srpnu aktuálního roku (KRÁL et al. 2015; 

VACEK et al. 2015c). 

 

6.3. Modelování lesních porost� 

"e�ení problematiky modelování lesních porost� na TVP v r�zných oblastech �R, 

s t��i�t�m v  Sudetské soustav�, bylo zam��eno na tvorbu model# �í�ky korun strom# 

smrku ztepilého a buku lesního (viz publikace 5). Modelování vycházelo z nam��ených 

dat ze 40 nesmí�ených a 60 smí�ených porost# (celkov� 40 TVP s dominantním 

smrkem a 58 TVP s bukem). 

Z hlediska p�esnosti a nadm�rné parametrizace byly vybrány pouze ty stromy (3888 

pro smrk a 4584 pro buk) a prom�nné, které signifikantn� p�isp�ly k tvorb� model# 

�í�ky koruny (Obr. 18). Mezi nejvýznamn�j�í prognostické prom�nné pat�ila horní 

vý�ka (Obr. 19), �tíhlostní kvocient, pom�r vý�ky a nasazení �ivé koruny a celková 

DBH v�ech strom# na TVP.  
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Obr. 18: Vztah �í�ky koruny a vý�ky diferencovan� dle hustoty porostu (husté prosty � 

�erné te�ky; �ídké porosty � �edé te�ky) pro smrk ztepilý a buk lesní. 

 

�í�ka koruny se zv�t�ovala s rostoucí horní vý�kou, ale klesala se zvy�ujícím se 

�tíhlostním kvocientem, pom�rem vý�ky a nasazení koruny a konkurencí mezi stromy 

uvnit� daných porost#. Pr#m�rná �í�ka koruny dosahovala u smrku 3,8 m ± 1,6 SD 

(maximáln� 11,0 m) a u buku 6,2 m ± 3,0 SD (maximáln� 19,8 m). Prostorov� explicitní 

(za pou�ití Hegyiho indexu) i neexplicitní modely popsaly relativn! velkou �ást 

variability jak pro smrk ztepilý (R2 
= 0,76 � 0,78), tak i pro buk lesní (R2

= 0,70 � 0,73) 

bez významných residuálních trend�. V�echny modely pro smrk charakterizovaly 

podstatn$ v$t�í �ást variability �í�ky koruny ne� u buku. Pro ob$ d�eviny prostorov$ 

explicitní modely vykazovaly v$t�í vliv na �í�ku koruny. Z toho vyplývá, �e prostorov$ 

explicitní modely jsou vhodn$j�í pro popis r"stové dynamiky stromu, ne� prostorov$ 

neexplicitní modely. Nejv$t�í vysv$tlující prom$nou po DBH byl �tíhlostní kvocient pro 

smrk a horní vý�ka pro buk (SHARMA et al. 2016a).  

 

 

Obr. 19: Závislost �í�ky koruny na vý�etní tlou�#ce diferencovan$ dle horní vý�ky pro 

smrk ztepilý a buk lesní. 
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�e�ení problematiky modelování lesních porost� na 100 TVP v r�zných oblastech 

!R s t"�i�t"m v oblasti Sudetské soustavy bylo zam"#eno dále na tvorbu model� 

�tíhlostního kvocient� strom� smrku ztepilého a buku lesního (viz publikace 6). 

Pro modelování �tíhlostního kvocientu bylo vyselektováno 4483 jedinc� smrku a 

7000 jedinc� buku. Modelování variability �tíhlostního kvocientu bylo roz$len"no dle 

stromových t#íd (Obr. 20) podle IUFRO klasifikace. Z hlediska prom"nných byly krom" 

DBH pou�ity dal�í signifikantní vysv"tlující parametry jako horní vý�ka (Obr. 21), 

horní vý$etní tlou�%ka, kvadratický pr�m"r DBH pro prostorov" neexplicitní modely a 

Hegyiho index pro prostorov" explicitní konkuren$ní modely.  

 

 

Obr. 20: Vztah �tíhlostního kvocientu a tlou�%ky diferencovan" dle stromových t#íd 

(CC1 � horní, CC2  � st#ední,  CC3 � spodní vrstva) pro smrk ztepilý a buk lesní. 

 

�tíhlostní kvocient se zv"t�oval s rostoucí horní vý�kou a konkuren$ním indexem, 

naopak m"l klesající tendenci s rostoucí horní tlou�%kou a kvadratickým pr�m"rem 

DBH. Z toho vyplývá, �e bonita stanovi�t" a hustota porostu m"la významný vliv na 

�tíhlostní kvocient. Pr�m"rná hodnota �tíhlostního kvocientu dosahovala u smrku 73 ± 

22 SD (rozmezí 12�143) a u buku 89 ± 27 SD (rozmezí 18�191). Oba modely, jak 

prostorov" explicitní, tak i prostorov" neexplicitní modely, popsaly velkou $ást 

variability �tíhlostního kvocientu bez významných residuálních trend�. Koeficient 

determinace pro smrk ztepilý dosahoval R2 
= 0,66 a pro buk lesní R2= 0,72. Na rozdíl 

od buku prostorov" explicitní modely pro smrk pon"kud lépe popsaly variabilitu 

�tíhlostního kvocientu p#i porovnání s prostorov" neexplicitními modely. Po DBH a 

horní vý�ce byly nejd�le�it"j�ími vysv"tlujícími prom"nnými pro ob" d#eviny horní 

vý$etní tlou�%ka, následovaná kvadratickým pr�m"rem DBH a konkuren$ním indexem. 
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Vzhledem k velmi malým rozdíl�m mezi ob�ma typy uvedených model� jsou pro 

predikci �tíhlostního kvocientu doporu!eny neexplicitní modely, proto�e výpo!et 

zahrnující konkuren!ní index je mnohem po!etn� slo�it�j�í a zahrnuje také !asovou 

náro!nost sb�ru dat v terénu (prostorové rozmíst�ní strom�) � (SHARMA et al. 2016b).  

 

 

 

Obr. 21: Závislost �tíhlostního kvocientu na vý!etní tlou�"ce diferencovan� dle horní 

vý�ky pro smrk ztepilý a buk lesní pro horní stromovou vrstvu (vlevo) a spodní 

stromovou vrstvu (vpravo). 

 

7. Diskuze 

7.1. Obnova lesních porost� 

#e�ení problematiky obnovy ve smí�ených jedlosmrkobukových porostech bylo 

zam��eno p�edev�ím na vliv zv��e na parametry p�irozené obnovy zastoupených d�evin, 

zejména s akcentem na jedli b�lokorou (viz publikace 1). 

Z historických doklad� vyplývá, �e studované smrkojedlobukové porosty v CHKO 

Orlické hory byly v pr�b�hu 16. a� 18. století ovliv%ovány pastvou dobytka (cf. VACEK, 

MOUCHA et al. 2012), co� mohlo mít vliv na sní�ení podílu stínomilných a zejména pak 

listnatých d$evin a na udr�ování n�kterých sv�tlomilných druh� (cf. HEINKEN, 
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RAUDNITSCHKA 2002). P�i inventarizace lesa v zájmovém území PR !erný d"l v roce 

1983 vyplývá, �e p�irozená obnova byla �ídká a nep�esahovala 40 cm (VACEK et al. 

2014a). V sou�asnosti na neoplocených plochách jsou p�irozená obnova a juvenilní fáze 

porostu siln$ ovliv%ovány spárkatou zv$�í.  

P�irozená obnova na plo�e chrán$né oplocením v PR !erný d"l dosahovala 40 420 

ks.ha
-1, resp. o 16 & více ne� na neoplocené TVP, kde byl nejv$t�í rozdíl v po�tech u 

jedle b$lokoré (95& redukce) a u je�ábu pta�ího (43& redukce). Významný tlak zv$�e 

tak negativn$ p"sobí na druhové slo�ení t$chto cenných autochtonních porost" (VACEK 

et al. 2014a). Sni�ující podíl jedle p"sobený spárkatou zv$�í byl pozorován té� v p�írod$ 

blízkých smí�ených porostech v Bosn$ a Hercegovin$, kde ve vý�kovém rozp$tí 10�100 

cm do�lo k 67% poklesu u jedle, u buku pouze k 17% a u smrku k 10% (BOTTERO et al. 

2011). K podobným poznatk"m o �kodách spárkatou zv$�í na p�irozené obnov$ ve 

srovnatelných smí�ených porostech v Krkono�ích dosp$li VACEK, VACEK, SCHWARZ et 

al. (2009). Ze studie  smrkojedlobukových porostu ve Slovinských Alpách vyplývá, �e 

za posledních 54 let do�lo k poklesu podílu jedle o 13 & ve prosp$ch buku, u smrku byl 

podíl vícemén$ konstantní (FIRM et al. 2009). JAWORSKI et al. (2002), kte�í se zabývají 

výzkumem této problematiky v Západních Karpatech v Polsku, také potvrzují klesající 

zastoupení jedle destruktivním vlivem spárkaté zv$�e v rozmezí 4�15 %, a to p�edev�ím 

ve prosp$ch buku. Patrný úbytek jedle ve smí�ených porostech byl zaznamenán i na 

Slovensku, kde je takté� nahrazována p�edev�ím bukem lesním (�TEFAN!ÍK 2006). 

Rovn$� SANIGA et al. (2013) konstatují prosazování buku lesního v p�írodním lese 

v  NPR Skalná Alpa.  

Jedle V PR !erný d"l byla zastoupena tém$� výhradn$ jen v silných tlou�'kových 

t�ídách a p�i následném odum�ení t$chto jedinc" nedocházelo k dor"stání nových 

exemplá�" a z toho zákonit$ plyne sni�ování podílu jedle v t$chto porostech. Té� 

VR�KA et al. (2009) z bukojedlových porost" po celých Karpatech (CZ, SK, UA) 

dokládají sni�ující se podíl jedle b$lokoré v rozsáhlých lesních rezervacích. Nap�. 

v Mion�i do�lo k poklesu v zastoupení jedle o 80 & za 47 let a na Salajce o 40 & za 20 

let (VR�KA et al. 2009).  

Té� ze studie ve smí�ených porostech ve Slovinsku vyplývá postupné stárnutí 

populace jedle spolu s nedostate�ným dor"stáním mladých jedlí vlivem silného tlaku 

zv$�e (KLOPCIC et al. 2010). K nejv$t�ímu po�kození a� eliminaci jedlového zmlazení 

zv$�í docházelo ve vý�kových t�ídách od 20 do 50 cm a vy��í zmlazení se zde ji� 

v d"sledku okusu nevyskytovalo. Na oplocené lokalit$ (p�ed 35 lety) byla hustota 
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p�irozené obnovy jedle 4,8krát vy��í ne� v neoplocené �ásti (KLOPCIC et al. 2010). V PR 

!erný d"l tento rozdíl byl je�t# výrazn#j�í (v oplocence byl podíl zmlazení jedle 

21,5krát vy��í). DIACI et al. (2010) upozor$ují, �e úbytek jedle ve Slovinsku není 

p"soben pouze devastací p�irozené obnovy býlo�ravci, ale také zne�i�t#ním ovzdu�í 

(emisemi SO2), na které je jedle relativn# citlivá. Obdobné poznatky o vlivu zne�i�t#ní 

ovzdu�í na zdravotní stav a ústup porost" jedle b#lokoré v Krkono�ích uvád#jí té� 

VACEK et al. (2007).  

Podobná situace byla zji�t#na i NPR Tr�kov v CHKO Orlické hory. Na oplocené 

TVP (od r. 1989) se nacházelo 928 strom".ha�1, na neoplocené TVP o 408 strom".ha�1
 

mén#. Porost na neoplocené TVP byl zna�n# ochuzen o po�áte�ní stadium dor"stání 

(VACEK et al. 2014b). Zcela zde v juvenilních stadiích chyb#la jedle i je�áb, je� spárkatá 

zv#� výrazn# potravn# up�ednost$uje, podobn# tomu bylo i v jiných studiích (SENN, 

SUTER 2002; MOTTA 2003). U nárostu (h % 50 cm) se na neoplocené TVP nacházelo 

celkem 1 852 ks.ha
-1, co� bylo tém#� 3krát mén# ne� na oplocené plo�e. Obnovy % 150 

cm na oplocené plo�e p�evy�ovala ostatní t�ídy 6�20krát ve srovnání s neoplocenou 

TVP. Nejvíce byly op#t po�kozovány jedle a je�áb, p�i�em� �ádný jedinec zde 

nep�esahoval vý�ku 110 cm. Podobn# tomu bylo i v Italských Alpách, kde se je�áb ve 

vý�kové t�íd# 100�160 cm vlivem okusu tém#� nevyskytoval, ale smrk byl ve vý�kovém 

rozmezí 10�150 cm po�kozován pouze u 10�16 & jedinc" (MOTTA 2003). Ve 

smí�ených horských lesích v Bavorsku také okusem nejsiln#ji trp#ly jedle a buk, smrk 

jím byl ovlivn#n mén# (AMMER 1996). 

Pro shrnutí této problematiky lze konstatovat, �e �kody okusem terminálního 

vrcholu jsou významným omezujícím faktorem pro vý�kový r"st nálet" a nárost". 

Spárkatá zv#� tak výrazn# sni�uje vertikální vývoj zmlazení, co� mnohdy vede k jeho 

udr�ování po desetiletí v neproduk�ním stavu a v kritické vý�ce neustále ohro�ované 

okusem. Zv#� v�ak není hlavním limitujícím faktorem pro celkový po�et jedinc" 

p�irozené obnovy zahrnující v�echny d�eviny, ale negativn# ovliv$uje jejich pr"m#rnou 

vý�ku a zastoupení jednotlivých d�evin. Zkoumané bohat# strukturované porosty jsou 

na neoplocené plo�e po�etn# a druhov# ochuzeny, zejména o jedli a je�áb, o fázi obnovy 

a po�áte�ní stadium dor"stání. Pro ochranu t#chto cenných porost" je nezbytné 

p�istoupit k redukci spárkaté zv#�e na úrove$ ekologicky únosných �kod, nebo 

p�irozené zmlazení dlouhodob# chránit ú�inným oplocením (VACEK et al. 2014a, 

2014b, 2015e). 



165 

 

�e�ení problematiky obnovy v porostech s dominantním bukem lesním v CHKO 

Broumovsko bylo zam!"eno p"edev�ím na studium vlivu mikroreliéfu na parametry 

p"irozené obnovy zastoupených d"evin, zejména buku lesního, ve vazb! ke stromovému 

patru (viz publikace 2). 

Úsp!�nost p"irozené obnovy zále�í p"edev�ím na její po�etnosti, resp. na p"e�ívání 

semená�k�. KORPE% (1978) v p"irozených bukových porostech v nadmo"ské vý�ce 600�

760 m zjistil po�et biologicky zabezpe�ených semená�k� (3letých a star�ích), a to v 

pr�m!ru kolem 25 000 ks.ha
-1. Pro obnovní zabezpe�ení v daných podmínkách 

p"edpokládal minimální po�et semená�k� 20 000 ks.ha
-1. Na sledovaných plochách 

v CHKO Broumovsko byl pr�m!rný po�et p"irozené obnovy okolo 15 000 ks.ha
-1 

(VACEK et al 2015b). Obdobné po�ty p"irozené obnovy v jedlobu�inách 

v jihovýchodním Slovinsku dokládají NAGEL et al. (2006), a to v rozmezí 11 654 � 14 

615 ks.ha
-1. Mírn! ni��í po�ty zmlazení z acidofilních a mezofilních bu�in byly 

sledovány v severovýchodním N!mecku (OHEIMB et el. 2005). Pr�m!rná denzita 

p"irozené obnovy zde byla v rozmezí od 3 202 do 9 408 ks.ha-1. Podstatn! vy��í po�ty 

p"irozené obnovy v rozmezí 19 259�29 844 ks.ha
-1 byly zji�t!ny v p"irozených bu�inách 

v Albánii (MEYER et al. 2002). KORPE% (1989) pro vybrané objekty pralesového 

charakteru 4. lesního vegeta�ního stupn! na Slovensku (Vihorlatský Kyjov, Ro�ok a 

Have�ová) uvádí po�et jedinc� v podrostu od 11 674 do 21 345 ks.ha
-1. Je�t! v!t�í 

rozmezí (9 020�75 778 ks.ha
-1) p"irozené obnovy ve Vod!radských bu�inách uvád!jí 

BÍLEK et al. (2014).  

Výrazn! v!t�í druhová a prostorová diverzita v�etn! vý�kových �etností byla 

zaznamenána v porostech v po�áte�ním stadiu rozpadu ve srovnání s porosty ve stadiu 

optima. Jednozna�n! více p"irozené obnovy se nacházelo ve sv!tlinách ne� v uzav"eném 

zápoji. Celkový po�et p"irozené obnovy byl negativn! korelován se stupn!m zápoje 

horní etá�e (VACEK et al. 2015b), podobn! to uvád!jí i dal�í studie (OLESEN, MADSEN 

2008; SEFIDI et al. 2011; BÍLEK et al. 2014). R�st p"irozené obnovy buku, jako 

stínomilné d"eviny, pozitivn! ovliv&ují mezery v porostním zápoji (SZWAGRZYK et al. 

2001). Nicmén!, vztah mezi zápojem mate"ského porostu a hustotou p"irozené obnovy 

m��e být pom!rn! variabilní a m��e se zna�n! m!nit v závislosti na okolní konkurenci 

(COLLET, LE MOGUEDEC 2007).  

Na�e výsledky také ukázaly, �e mikrostanovi�tní podmínky � mikroreliéf, bylinná 

vegetace, mechové patro �i hrabanka významn� ovliv&ují po%et a vý�kový r$st 

p"irozené obnovy, a to podobn! jak uvád!jí i dal�í studie (DIACI 1997; HUNZIKER, 
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BRANG 2005; KATHKE, BRUELHEIDE 2010). Z hlediska mikroreliéfu byli pr�kazn� vy��í 

jedinci obnovy zji�t�ni ve sní�eninách a �ikminách oproti vyvý�eninám. Na 

studovaných TVP v CHKO Broumovsko je to dáno velmi zna!nou skeletovitostí p�d 

s !etnými skalními výchozy. Na vyvý�eninách se nacházela a� 5krát ten!í vrstva p�dy 

ve srovnání se sní�eninami, kde se navíc vyskytovala siln�j�í vrstva humusu (VACEK et 

al 2015b). Nedostatek p�dy, nízká p�dní vlhkost, p�dní eroze a náchylnost k mrazu a 

vysýchání negativn� ovliv"uje r�st obnovy na vyvý�eninách (VODDE et al. 2010; 

WAGNER et al. 2010). Vý�ka obnovy pozitivn� korelovala s hloubkou p�dy, proto�e 

hlub�í p�dy byly �ivinov� bohat�í a vhodné pro r�st v bu!inách, podobné výsledky 

vyplývají té� ze studií MADSEN, LARSEN (1997) a DIACI et al. (2005). Pokud jde o vliv 

okolní vegetace na vý�kový r�st obnovy, který probíhal na 10 TVP v Krkono�ích, 

nejni��í pr�m�rné vý�ky byly nam�$eny na mikrostanovi�ti s dominancí Avenella 

flexuosa, kde byla obnova a� 3krát ni��í p$i porovnání s ostatními typy stanovi�t$. Na 

lokalitách s dominancí A. flexuosa byly zji�t�ny velmi chudé p�dy s m�lkým p�dním 

profilem. Velmi nízká pr�m�rná vý�ka jedinc� byla zji�t�na v Calamagrostis villosa, 

kde obnova byla limitována silnou konkurencí trs� této trávy. P$i porovnání s p$írod� 

blízkými lesy ve st#edních %echách, stejný rod Calamagrostis (C. epigejos) zvy�oval 

významn� konkurenci pro p$irozenou obnovu, zejména v porostních mezerách (BÍLEK et 

al. 2014). V Krkono�ích byla nejvy��í vý�ka jedinc� zji�t�na na hrabance bez 

konkurence okolní vegetace a následn� p$i výskytu Galium odoratum. I dal�í studie ze 

stejné oblasti uvád�jí variabilitu mno�ství p$irozeného zmlazení buku diferencovan� 

podle topografie a pokryvu bylinného i mechového patra (cf. VACEK, MAT&JKA 2003). 

Z hlediska prostorového rozmíst�ní p$irozená obnova byla siln� agregovaná na 

v�ech TVP, stejn� jako v jiných studiích p$irozené obnovy Fagus sylvatica v celé 

Evrop� (ROZAS 2003; NAGEL et al. 2006; PALUCH 2007; SZEWCZYK, SZWAGRZYK 2010; 

VACEK et al. 2010, 2015a). Srovnatelné poznatky o agregovaném rozmíst�ní p$irozené 

obnovy byly zji�t�ny i ze smrkojedlobukových porost� v Orlických (VACEK et al. 

2013b, 2014a, 2014b). K obdobným výsledk�m ze smí�ených les� Boubínského pralesa 

dosp�li �EBKOVÁ et al. (2011) a ze smí�ených jedlových porost� v západních Karpatech 

JANIK et al. (2013). Z výsledk� prostorových analýz také vyplývá, �e horní etá� m�la 

negativní vliv na p$irozenou obnovu p$i men�ích vzdálenostech (' 1,0�2,5 m), 

distribuce p$i v�t�ím rozestupu byla v�t�inou náhodná, resp. nebyl zji�t�n prostorový 

vztah (VACEK et al. 2015b). Podobná situace byla zji�t�na i na jiných lokalitách na 

Broumovsku, ale i v Krkono�ích a v Orlických horách na TVP s p$íznivými porostními 
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podmínkami. Naproti tomu v porostech pod výrazným vlivem vrcholového fenomému a 

v ekotonu horní hranice lesa m!lo stromové patro pozitivní vliv na rozmíst!ní p"irozené 

obnovy do vzdálenosti < 2,1�3,8 m od kmene, které bylo lokáln! zesílené h"í�ením 

buku (cf. VACEK, HECJMAN 2012). 

7.2. Struktura lesních porost� 

#e�ení problematiky struktury autochtonních bukových porost$ v Krkono�ích, 

v Orlických horách a v Sudetském meziho"í bylo zam!"eno p"edev�ím na zm!ny 

horizontální struktury ve vý�kovém gradientu kv!tnatých a acidofilních bu�in i 

bioskupin buku v ekotonu horní hranice lesa (viz publikace 3). V porostech 

ponechaných samovolnému vývoji má detailní znalost horizontální struktury zna�ný 

význam nejen pro pot"eby diferencované tvorby p"írod! blízkého managementu lesních 

ekosystém� (ZAHRADNÍK et al. 2010), ale i pro stanovení stup&� p�irozenosti lesních 

porost� a parametr� jejich dynamiky v rámci malého vývojového cyklu lesa (VACEK, 

LEP� 1996; MORAV�ÍK et al. 2010).  

Správné porozum!ní prostorového uspo"ádání nejen horní etá�e (PRETZSCH 2006; 

ZAHRADNÍK et al. 2010; RUGANI et al. 2013; VACEK et al. 2010a, 2015a) a p"irozené 

obnovy (NAGEL 2006; SZEWCZYK, SZWAGRZYK 2010; VACEK et al. 2010b, 2014a, 

2015a), ale i odum"elého d"eva (ROUVINEN, KOUKI 2002; AMANZADEH 2013; VACEK et 

al. 2015d) je základním klí�em pro management s cílem napodobit dynamiku p"írodních 

les$. Pro objektivní posouzení horizontální struktury nesta�í pouze studie zápoje, 

zakmen$ní a hustoty porostu, ale je také nutná analýza prostorového rozd$lení pomocí 

strukturálních index� a funkcí. Tyto algoritmy neposkytují pouze informace, týkající se 

statické struktury, ale sou%asn� charakterizují stadium vývoje, ve kterém se dané 

spole%enstvo prav� nachází, resp. jakým sm�rem bude jeho vývoj sm!"ovat (VACEK et 

al. 2015a). Na druhou stranu ze zji�t!ných výsledk� vyplývá, �e více druh� index� a 

funkcí by m�ly být pou�ity sou%asn�, proto�e jsou citlivé na mírn� jiné typy vývojových 

proces$ (CORRAL-RIVAS 2010).  

Ze získaných výsledk$ vyplývá, �e hodnoty index$ agregace ve vý�kovém gradientu 

nejvý�e polo�ené TVP v 1 310 m n. m. poukazují na shlukovité uspo"ádání jedinc� 

stromového patra, je� je zp�sobeno extrémními podmínkami vrcholového fenoménu. 

V t!chto extrémních podmínkách dochází k r�stu jedinc� buku v bioskupinách. Tento 

trend odklonu od náhodného uspo"ádání je zde je�t! více zesílen vegetativním 

mno�ením jako adaptací na extrémní podmínky r�stu (DOLE�AL, �R*TEK 2002; VACEK 
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et al. 2010a; VACEK, HEJCMAN 2012). Obdobný trend shlukovitého uspo�ádání jedinc� 

stromového patra acidofilních horských bu!in byl zaznamenán v oblasti výrazného 

vrcholového fenomému v CHKO Orlické hory (Buka!ka, Sedlo"ovský vrch, Komá�í 

vrch) nebo s extrémními edafickými pom�ry (se silnou skeletovitosti a se skalními 

výchozy) v CHKO Broumovsko (Broumovské st�ny). Z toho vyplývá, �e na 

shlukovitost jedinc� stromového patra v porostech ponechaných samovolnému vývoji 

p�sobí jak extrémní klimatické, tak edafické pom�ry (cf. VACEK, LEP� 1987; 

ZAHRADNÍK et al. 2010; VACEK et al. 2015a). 

Na ní�e polo�ené TVP v pásmu acidofilních horských bu!in pr�kazn# p�evládalo 

náhodné uspo�ádání v�ech jedinc� stromového patra, co� je typické pro v#t�inu porost� 

v pokro!ilém stadiu optima a v po!áte!ním stadiu rozpadu. Obdobné výsledky byly 

zji�t#ny i v CHKO Orlické hory a v CHKO Broumovsko. Velmi !asto se vyskytující 

náhodné uspo�ádání porost� bylo pozorováno nap�. u horní etá�e v p�írod# blízkých 

bukových fragmentech v severním N#mecku (VON OHEIMB et al. 2005).  

Distribuce strom� v porostech vysoce produktivních kv#tnatých bu!inách ve stadiu 

optima (Boberská strá", Chojnik, Kozínek, Tr!kov) ukázala tendenci k pravidelnému 

rozmíst#ní. Pravidelný rozestup, který se v p�írod# nachází jen v malém rozsahu, je zde 

zp�soben zna!nou konkurencí mezi sousedními stromy. Prostorové analýzy ukázaly, �e 

horní etá� byla rozmíst#na pravideln#, av�ak stromy v ni��ích vrstvách vykazovaly 

shlukovité uspo�ádání. Toto uspo�ádání bylo té� pozorováno i v bukových porostech na 

Slovinsku (RUGANI et al. 2013). Tento model je také platný v dal�ích evropských 

p�irozených lesích s dominantním bukem (SZWAGRZYK, CZERWCZAK 1993; 

COMMARMOT et al. 2005). Sklon k agregaci ve spodní vrstv# je výsledkem zdárného 

odr�stání p�irozené obnovy v mezerách zápoje vytvo�ených po odum�elých stromech 

(ZEIBIG et al. 2005; SZWAGRZY, SZEWCZYK 2008). P�echod od výrazn# shlukovitého 

rozmíst#ní nových jedinc� p�es náhodné a� k pravidelnému uspo�ádání strom� (od DBH 

> 32,5 cm) byl také pozorován v p�írod# blízkých lesích ve Francii (WIJDEVEN 2003). 

Na základ# analýzy horizontální struktury korun lze konstatovat, �e jejich centroidy 

byly pravideln#ji distribuovány ne� paty kmen� strom�, a tak plasticita korun umo�"uje 

efektivn#j�í vyu�ití r�stového prostoru v mezerách zápoje. V n#kterých p�ípadech tak 

do�lo k p�esunu ze shlukovitého na náhodné rozmíst#ní, resp. z náhodného na 

pravidelné uspo�ádání. Tento trend potvrzují výsledky dal�ích prací zabývajících se 

adaptabilitou a variabilitou korun (LONGUETAUD et al. 2008; SCHRÖTER  et al. 2012). V 

na�í studii pr�m#rné vychýlení mezi t#�i�t#m koruny a patou kmene dosahovalo 1,5 m; 
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nejvy��í pr�m�rná vzdálenost byla pozorována na TVP situované v blízkosti horní 

hranice les (2,3 m). Nejen nadmo�ská vý�ka, ale i svah m�l významný vliv na 

morfologii korun, p�evládající sm�r vychýlení koruny po svahu dosahoval 52,7 %, 

oproti tomu podíl korun vychýlených do svahu byl pouze 7,7 %. Celkov� lze podle 

korela!ních matic �íci, �e zvy�ující se sklon svahu m�l pozitivní vliv na p�evládající 

sm�r vychýlení korun po svahu, p�i!em� velikost vychýlení st�edu korun od kmene 

stromu závisela na nadmo�ské vý�ce. 

Prostorové rozd�lení pahýl" a stojících odum�elých strom" bylo p�evá�n� náhodné. 

Na tento typ rozmíst�ní pahýl" poukazují hodnoty horizontálních index" z bu!in v 

N�mecku (VON OHEIMB et al. 2005), z jedlobukových porost" v západních Karpatech 

(JANIK 2013), ale i z porost" s dominancí Fagus orientalis v Iránu (AMANZADEH et al. 

2013). Podle studií ze �védska (ROUVINEN, KOUKI 2002) a Finska (EDMAN, JONSSON 

2001) odum�elé stromy ukazují jinou prostorovou strukturu � tenké odum�elé stromy 

jsou uspo�ádány shlukovit� a silné odum�elé stromy náhodn�. Podobný charakter 

rozmíst�ní byl analyzován na n�kterých TVP, kde bylo patrné shlukovité uspo�ádání 

pahýl" s DBH < 12 cm. Shlukovitost slabých odum�elých strom" lze vysv�tlit 

dynamikou zmlazování p�irozené obnovy ve skupinách a jejich následnou autoredukcí, 

zatímco náhodné uspo�ádání velkých odum�elých strom" je d"sledek mortality 

jednotlivých stromu zp"sobené dosa�ením fyzické zralosti (ROUVINEN, KOUKI 2002). U 

odum�elého d�eva byly sledovány jak kvantitativní, tak i kvalitativní charakteristiky. 

Objem odum�elého d�eva v Krkono�ích, Orlických horách a Broumovsku kolísal ve 

smrkových porostech od 41 m3
.ha

-1
 (U Vosecké boudy) do 318 m

3
.ha

-1
 (Strmá strá#) 

v I. zón� KRNAP, kde v minulosti byl tento porost posti�en k"rovcovou kalamitou. U 

smí�ených porost" s p�evahou buku se objem odum�elého d�eva pohyboval od 44 m3
.ha

-

1
 v porostech ve stadiu optima v CHKO Broumovsko (PR Broumovské st�ny) do 242 

m
3
.ha

-1
 ve smrkobukových porostech ve stadiu pokro!ilého rozpadu v I. zón� KRNAP 

(lokalita Ba�inky), co� je v�t�í rozmezí ne� udává ALBRECHT (1991), tj. 50�200 m
3
.ha

-1
. 

V rámci studie odum�elého d�eva v 86 bukových rezervacích po celé Evrop� bylo 

zji�t�no v pr"m�ru 150 m
3
.ha

-1
 (CHRISTENSEN et al. 2005), v zájmové oblasti Sudet se 

v bukových porostech nacházelo v pr"m�ru okolo 110 m3
.ha

-1. U stojícího odum�elého 

d�eva p�evládal 2. a 3. stupe# rozkladu, podobn� jako u smrku ztepilého, naopak u 

le�ícího odum�elého d�eva dominovali pokro!ilej�í stupn� dekompozice, podobn� jako 

u buku lesního (KRÁL et al. 2015; VACEK et al. 2014c, 2015d). 
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Z monitoringu vývoje struktury autochtonních bukových porost� na TVP na 

Rýchorách v KRNAP od r. 1980 vyplývá, �e typ prostorového rozmíst!ní jedinc� 

stromového patra se b!hem jejich vývoje podstatn! nezm!nil od po"átku sledování a� 

po predikci r�stovým simulátorem SIBYLA do r. 2040. Horizontální struktura bohaté 

kv!tnaté bu"iny na Boberské stráni s nejni��í nadmo#skou vý�kou byla pravidelná a� 

mírn! náhodná, acidofilní horské bu"iny p#evá�n! náhodná a ve fragmentech bioskupin 

buku lesního v ekotonu horní hranice lesa ve Dvorském lesa byla siln! agregovaná 

(VACEK et al. 2015a). Podobné výsledky potvrdil KORPE$ (1995), který do�el k záv!ru, 

�e rozsáhlé disturbance v p#írodních bukových porostech jsou velmi vzácné. 

Tlou�%ková a vý�ková diferenciace a celková diverzita se v porostech ve stadiu 

po"áte"ního rozpadu vykazovaly pozitivní vývoj b!hem sledovaného období. Tyto 

zm!ny strukturních charakteristik lze o"ekávat v d�sledku �gap� dynamiky a 

postupného dor�stání p#irozené obnovy do registra"ní hranice (cf. FRANKLIN et al. 

2002). Dynamika t!chto parametr� v pr�b!hu 60 let byla výrazná p#edev�ím na TVP 29, 

kde do�lo k p#esunu ze stadia optima do po"áte"ního stadia rozpadu, resp. z rovnom!rné 

porostní výstavby do pom!rn! slo�ité struktura lesa dle B indexu. Naopak nejmen�í 

hodnoty indexu celkové diverzity a vý�kové diferenciace, které stále v pr�b!hu 

sledovaného období a predikce klesaly, byly u TVP 31, kde se porost nachází ve stadiu 

optima s halovou výstavbou (VACEK et al. 2015a). 

Z hlediska predikce vývoje, výsledná hodnota spolehlivosti simulace je závislá na 

chyb! r�stu simulátoru, který vyjad#uje odchylku následn! modelovaného porostu od 

jeho aktuálního stavu (PRETZSCH 2001). Autor r�stového simulátoru byodinamiky lesa 

Sibyla FABRIKA (2005) uvádí, �e SE hektarové zásoby p#i & = 95' pro predikci p#i 

délce periody 50 let je ± 5' pro nesmí�ené stejnov!ké porosty generované 

ze stromových údaj� v"etn! sou#adnic, zatímco ji� ± 15' (SE DBH ± 8', st#ední 

vý�ky ± 6') pro smí�ený porost s etá�ovou výstavbou generovaný z porostních dat. 

Nejen ná� výzkum, ale i ostatní studie potvrdily pom!rn! vysokou kvalitu predikce 

pou�itého modelu r�stu (�PULÁK, SOU*EK 2010) a jeho "asté vyu�ití p#i modelování 

vývoje porost� (BO�E$A et al. 2013; VACEK et al. 2013b; AMBRO� et al. 2015). Výzkum 

�PULÁK, SOU*EK (2009) pouze poukazují na malé rozdíly v hodnocených strukturálních 

indexech mezi realitou a modely, kterou mohou být v sou"asnosti sní�eny nov! 

aplikovaným modelem p#irozené obnovy lesa. Ve skute"nosti je nutné také vzít 

v úvahu, �e dynamika bukových les� m��e být ovlivn!na nep#edvídatelnými 

disturbancemi (MOUNTFORD 2002; CLOSSET-KOPP et al. 2006). Na druhou stranu, 
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bukové lesy v horském pásmu jsou mén� vystaveni t�mto událostem p�i porovnání s 

ní�innými bukovými lesy (CHRISTENSEN et al. 2005). 

!e�ení problematiky struktury smí�ených porost" s dominantní ol�í lepkavou, 

vzniklých kombinovanou obnovou na bývalých zem�d�lských p"dách v Krkono�ích a 

v Orlických horách, bylo zam��eno p�edev�ím na r"stové parametry, kvantitu a kvalitu 

produkce a biodiverzitu (viz publikace 4). P�esto�e ol�e lepkavá nepat�í v lesním 

hospodá�ství #R k nejd"le�it�j�ím d�evinám, má výzkum této d�eviny vzhledem k 

jejímu mo�nému mnohostrannému vyu�ití nejen v lesnictví, ale i v jiných oborech 

lidské $innosti, své opodstatn�ní. 

Specifikou zakládání lesních porost" na bývalých zem�d�lských p"dách jsou lokality 

ovlivn�né vodou vhodné pro ol�i, a to jak lepkavou, tak i �edou. Tyto oba druhy jsou 

vysoce produktivní jak na minerálních, tak i na organických p"dách (RYTTER 1995; 

TELENIUS 1999). Porosty ol�e chrání b�ehy vodních tok" p�ed erozí (VALTÝNI, JAKUBIS 

1999) a p�ízniv� p"sobí na zlep�ování chemických a fyzikálních vlastností p"d 

(MOLLEROVÁ, ULBRICHOVÁ 2002; TOBITA et al. 2010). V posledních letech jsou ol�ové 

porosty zajímavé i z hlediska produkce cenné d�evní suroviny (CLAESSENS et al. 2010). 

P�esto�e ol�e lepkavá je strom s celoevropským roz�í�ením (GÖMÖRY, PAULE 2002), 

struktu�e a vývoji poto$ních a prameni�tích ol�in je v�ak v�nována malá pozornost. 

Nejen z výsledk" této práce, ale i z ostatních studií (CLAESSENS 2003) vyplývá, �e ol�e 

lepkavá je rychle rostoucí d�evina s dobrým p�izp"sobením pro r"st ve vlhkých 

ekosystémech vodních tok", av�ak znalost vývoje sekundární sukcese z mok�adních 

pastvin na ol�ové porosty je stále nedostate$ná (DOUDA et al. 2009).  

Pro zkoumanou oblast Sudet se po$et �ivých strom" pohyboval v rozmezí od 556 do 

828 kus".ha
�1

 s indexem hustoty porostu 0,67�0,77, oproti tomu na Slovensku byly 

zji�t�ny tém�� polovi$ní po$ty (296�464 strom".ha-1
; BUGALA, PITTNER 2010). 

KRSTINI# et al. (2002) uvád�jí, �e ve v�ku ve v�ku 60 let po$et ol�í dosahuje 363�595 

strom".ha-1
. Pr"m�rná DBH ve v�ku cca 63 let dosahovala 22�29 cm, co� se je o n�co 

mén� ne� v ol�ových porostech v Belgii ve v�ku 60 let; DBH = 25�34 cm (CLAESSENS 

et al. 2010). Zásoba hroubí sdru�eného porostu byla 247�393 m
3
.ha

�1
, z toho p�ipadalo 

209�384 m
3
.ha

�1 na ol�i lepkavou, 35�46 m
3
.ha

-1 na ol�i �edou a zbytek byl podíl 

vtrou�ených d�evin. Celkov� zásoba porost" klesala se stoupající nadmo�skou vý�kou v 

gradientu 680�890 m (VACEK et al. 2016). Podobn� v oblasti východních Karpat 

dochází u ol�e k poklesu tlou�%kového p�ír"stu s nadmo�skou vý�kou do jejího optima 

okolo 370 m n. m. (BUGALA, BALANDA 2014). Celkový b��ný p�ír"st dosahoval 10,0 
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m
3
.ha

�1
.rok

�1
 a celkový pr!m"rný p�ír!st 6,5 m3

.ha
�1

.rok
�1

, co� rámcov" odpovídá 

hodnotám zji�t"ným v N"mecku, resp. 6,4 m
3
.ha

�1
.rok

�1 
(KRSTINI$ et al. 2002). 

Pr!m�rný tlou�%kový p�ír!st v 63 letech byl 0,3�0,5 cm, podobn� CLAESSENS et al. 

(2010) eviduje v obdobných podmínkách p�ír!st 0,4�0,6 cm. Kruhová základna se 

pohybovala v rozmezí 33,6�41,0 m
2
.ha

�1 
(VACEK et al. 2016). Obdobné hodnoty 

produkce jako v na�em p�ípad� v Krkono�ích a v Orlických horách v porostech ol�e 

lepkavé v Polsku zjistili ORZE& et al. (2005). Nap#. v porostech o v"ku 66�76 let se 

hustota pohybovala v rozmezí 367�700 strom!.ha-1, vý�etní kruhová základna byla 

22,7�44,1 m
2
 a zásoba 218,0�447,6 m

3
.ha

-1
.  

Pro porovnání produkce smí�ených ol�ových porost! s ostatními d�evinami v oblasti 

Sudetské soustavy lze uvést, �e zásoba �ivých strom! zkoumaných porost! byla 

v rozmezí od 63 m3
.ha

-1
 v podmá�ených smr�inách ve v"ku 157 let v Krkono�ích (U 

Vosecké boudy) ve stadia rozpadu (KRÁL et al. 2015) a� po 942 m3
.ha

-1 
v kv"tnatých 

bu�inách ve v"ku 175 let na polské stran" Krkono� (Chojnik) ve stadia optima. 

Maximální objemová produkce ve smí�ených porostech ve stadiu optima v porostech 

s dominantním smrkem dosahovala 737 m3
.ha

-1 ve v"ku 146 let v Orlických horách 

(Tr�kov), u jasanu 601 m3
.ha

-1
 ve v"ku 80 let v Krkono�ích (Antonínovo údolí) � 

(VACEK et al. 2015f) a u porost! s výrazným zastoupením jedle op"t v KRNAP (Janské 

Lázn") � 598 m
3
.ha

-1
 ve v"ku 108 let (VACEK et al. 2015e). 

Vertikální struktura studovaných ol�ových porost! byla málo vý�kov" rozr!zn"ná 

(dle Ap indexu), podobn" jako vý�ková i tlou�%ková diferenciace struktury (dle TM 

indexu). Na výraznou vý�kovou nivelizovanost ol�ových porost! na Slovensku té� 

poukazují BUGALA, PITTNER (2010). K podobným výsledk!m p�i hodnocení struktury 

ol�ových porost! v NPR Jurský �úr na Slovensku dosp"l té� KORPE* (1991). Uvádí, �e 

zejména zna�né nároky ol�e lepkavé na sv"tlo a výrazný proces autoredukce, vyvolaný 

zmen�ováním r!stového prostoru jedinc!, zp!sobuje rychlé odumírání podúrov+ových 

strom!. V d!sledku tohoto procesu ve v�ech porostech rezervace p�evládá 

jednovrstevná, vý�kov" málo diferencovaná výstavba. Celková diverzita (dle B indexu) 

v na�em p�ípad" zna�ila rovnom"rnou a� nerovnom"rnou výstavbu. Horizontální 

struktura jedinc! stromového patra byla na TVP shlukovitá a� náhodná (VACEK et al 

2016). Shlukovité rozmíst"ní jedinc! je vázáno na mikrostanovi�t" s vysoko polo�enou 

hladinou spodní vody. Shlukovité uspo�ádání stromového patra v porostech ol�e 

lepkavé té� dokládají BUGALA, PITTNER (2010), kte�í uvád"jí, �e významným faktorem 

ovliv+ujícím vzájemnou agregaci jedinc! je intenzivní pa�ezová výmladnost.  
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Z hlediska celkové kvality produkce na TVP výrazn� p�evládaly stromy s rovným 

pr!b��ným a hladkým kmenem, stromy zdravé a s velmi dobrým "i�t�ním kmene od 

v�tví. Av�ak kv!li krátkov�kosti této d�eviny po 60�70 letech docházelo "asto k hnilob� 

(CLAESSENS 2005). Hniloba v oddenkových "ástech kmene byla zji�t�na u 16 % strom!, 

co� je vhodné pouze pro energetické ú"ely. Tyto hodnoty jsou ni��í ne� údaje zji�t�né 

v Belgii (THIBAUT et al. 1998), v N�mecku (IMMLER 2004) "i v p�írod� blízkých 

porostech ol�e lepkavé na Slovensku (LUKÁ#IK 2000; LUKÁ#IK, BUGALA 2004, 2005). 

Popisná statistika v n�kterých studiích ukázala, �e chronologie r!stu ol�e lepkavé je 

srovnatelná s ostatními listnatými d�evinami z les! mírného pásma st�ední Evropy 

(LEBOURGEOIS et al. 2005; ROZAS 2005). Zm�ny v r!stu a reakci strom! na klima m!�e 

být p!sobeny v d!sledku zvý�ení hladiny spodní vody (LINDERHOLM, LEINE 2004; 

DOUDA et al. 2009). Zvý�ení hladiny spodní vody zp!sobuje stres v d!sledku 

nedostatku kyslíku (DITTERT et al. 2006), co� se projevuje poklesem fixace dusíku a 

p�íjmu �ivin (IREMONGER, KELLY 1988), zvý�ením hladiny toxických minerál! v p!d�, 

sní�ením rychlosti fotosyntézy (ESCHENBACH, KAPPEN 1999) a také k po�kozením 

ko�enového systému (GLENZ et al. 2006; LUCASSEN et al. 2006). Korelace tlou�$kového 

p�ír!stu v Krkono�ích na vý�e polo�ených plochách ukázali kladné vztahy s n�kterými 

m�sí"ními teplotami aktuálního roku (zejména v kv�tnu a srpnu), oproti tomu vliv 

srá�ek zde byl minimální. Nicmén� n�kolik dendroklimatologických studií prokázalo 

pom�rn� slabý vztah mezi radiálním r!stem strom! a podnebím v mok�adech 

(LINDERHOLM 1999; LINDERHOLM, LEINE 2004). V na�em p�ípad� je to patrné 

v Orlických horách, kde nebyla v!bec prokázána závislost radiálního p�ír!stu na teplot�. 

Tyto poznatky, tak odpovídají tvrzením LAGANIS et al. (2008), �e radiální r!st Alnus 

glutinosa je relativn� nezávislý na teplotních a srá�kových výkyvech. Celkov� lze na 

základ� na�í studie konstatovat, �e teplota je limitujícím faktorem pro r!st v horských 

oblastech, resp. �e se stoupající nadmo"skou vý�kou klesá pozitivní vliv srá�ek. 

Z hlediska negativních let, radiální r!st byl siln� ovlivn�n zejména extrémn� suchými a 

mrazivými zimami nebo vysokými teplotami v lét�. 

Pozitivní vliv teploty na p$ír!st s rostoucí vý�kou a naopak klesající význam srá�ek 

byl potvrzen tedy nejen u ol�e (VACEK et al. 2016), ale nap$íklad i u smrku ztepilého 

(MEYER, BRÄKER 2001; MÄKINEN et al. 2002; ANDREASSEN et al. 2006; HAUCK et al. 

2012). Z na�ich výsledk! z horských oblastí Krkono� a Orlických hor vyplývá, �e smrk 

byl pozitivn� korelován s teplotou p$edev�ím v dubnu, #ervnu, #ervenci a srpnu 

sou#asného roku, naproti tomu vliv srá�ek, zejména na vodou ovlivn�ných stanovi�tích, 
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byl malý, resp. a� negativní (KRÁL et al. 2015; VACEK et al. 2015c). Podobn$ velmi 

slabá korelace mezi srá�kami a r"stem byla zji�t$na v ra�elinných smr#inách ve Finsku 

(MÄKINEN et al. 2001). Ze studií v Norsku (ANDREASSEN et al. 2006) a �výcarksu 

(MEYER, BRÄKER 2001) také vyplývá, �e teplota v �ervnu a �ervenci m!la nejv!t�í vliv 

na p�ír#st. Naopak v ní�e polo�ených smrkových porostech Beskydech byl potvrzen 

p�evládající pozitivní vliv srá�ek, op�t v #ervnu aktuálního roku (RYBNÍ%EK et al. 2010). 

Je v�ak nutné zd"raznit, �e efekt klimatických faktor# závisí na nejen na nadmo�ské 

vý�ce, ale i na zem�pisné �í�ce (MÄKINEN et al. 2002) a p�edev�ím na stanovi�ti (VACEK 

et al. 2015c). 

 

7.3. Modelování lesních porost� 

&e�ení problematiky modelování lesních porost# bylo zam��eno na modely �í�ky 

koruny smrku ztepilého a buku lesního na sérii TVP v jednodruhových i smí�ených 

porostech v %R s t$�i�t$m v Sudetech (viz publikace 5). Rozsáhlý soubor dat zahrnuje 

zna�n! variabilní TVP, které prezentují rozdílné stanovi�tní a porostní podmínky a 

re�im hospoda$ení.  

Vzhledem k tomu, �e CW a DBH jsou siln$ korelovány, m"�e být DBH pou�ita 

jako jediná prognostická prom$nná v alometrických CW modelech (RAUTIAINEN, 

STENBER 2005; SÖNMEZ 2009; PRETZSCH et al. 2015). Nicmén$, tyto modely mají 

tendenci k nadhodnocení rozm$r" koruny v p$ehoustlých porostech #i náchylnost 

k jejímu podce'ování v $ídkých porostech (THORPE et al. 2010). Na CW mají významný 

vliv i porostní podmínky, jako bonita, klimatické faktory, konkurence mezi 

jednotlivými stromy nebo hustota porostu (THORPE et al. 2010; URBAN et al. 2010). 

Proto by tyto prom�nné m�li být zahrnuty do CW model� za ú#elem sní�ení jeho 

zkreslení (HASENAUER, MONSERUD 1996; SÁNCHEZ-GONZALEZ et al. 2007; FU et al. 

2013). Na�e modely potvrdily významné rozdíly v jejich chování v p$ehoustlých a 

$ídkých porostech (SHARMA et al. 2016a).  

Z velkého mno�ství predik#ních prom�nných za pou�ití dvoustup'ové p$ístupu 

byly vybrány pouze ty, které vysv�tlovaly nejv�t�í #ást variability CW (CASTEDO-

DORADO et al. 2005; SHARMA, BREIDENBACH 2015). Tyto HDR modely popsaly velkou 

#ást variabilitu CW, resp. pro smrk ztepilý R2 
= 0,76�0,78 a pro buk lesní R2

= 0,70�

0,73, a to bez záva�ných residuálních trend�. Vzhledem k mnohem �ir�í variabilit� CW 



175 

 

u buku, dosáhl CW model o n�co ni��í spolehlivosti oproti u smrku (SHARMA et al. 

2016a). 

Po DBH se horní vý�ka jako nep!ímý kazatel kvality stanovi�tn� ukázala jako druhá 

nejvíce vysv�tlující prom�nná CW model� pro buk a t!etí pro smrk. CW se s rostoucí 

horní vý�kou zvy�ovala (SHARMA et al. 2016a). Vý�ka nejv�t�ího stromu, resp. horní 

vý�ka výrazn� odrá�í kvalitu stanovi�t� a dynamiku porostu (MONSERUD 1984; 

HYNYNEN 1995; EERIKAINEN 2003). Index kvality stanovi�t� (bonity) lze odhadnout s 

vyu�itím r"stových model" horní vý�ky (MONSERUD 1984; SHARMA et al. 2011), nebo 

predik#ních model� index� bonity (SEYNAVE et al. 2005; SHARMA et al. 2012). 

Nicmén� kdy� tyto modely nejsou k dispozici, tak horní vý�ka m��e být zahrnuta jako 

ukazatel indexu bonity, v#etn� u modelování CW (SÁNCHEZ-GONZÁLEZ et al. 2007; 

CRECENTE-CAMPO et al. 2010; FU et al. 2013). 

Vytvo!ené modely ukazují, �e CW výrazn� klesala se zvy�ujícím se HDR (SHARMA 

et al. 2016a), jen� je d"le�itým ukazatelem stabilitu porostu (WONN, O'HARA 2001; 

VOSPERNIK et al. 2010). Stabiln�j�í stromy s ni��ím HDR mají v�t�í velikost koruny. 

Stromy s vy��í konkurencí soused�, tj. stromy s v�t�ím HDR, mají u��í CW a dochází 

ke zkracování koruny odumíráním spodních v�tví v d�sledku nedostatku sv�tla (PUTZ et 

al. 1984). Také nasazení zelené koruny m�lo zna#ný vliv na CW modely (SHARMA et al. 

2016a), jako i u ostatních model� (CRECENTE-CAMPO et al. 2013; FU et al. 2013; FU et 

al. 2015; HAO et al. 2015). Odumírání spodních v�tví koruny a vý�kový r�st stromu 

jsou v dynamice nasazení koruny dva významné základní faktory ovliv$ující její 

rozm�ry (POWER et al. 2012). Rychlost zmen�ování koruny je ovlivn�na r�znými 

faktory, jako je dostupnost sv�tla, hustota porostu, rychlost vý�kového r�stu nebo 

interakce mezi v�tvemi v korunovém zápoji (PUTZ et al. 1984; SORRENSEN-COTHERN et 

al. 1993; KANTOLA et al. 2007). Na rozdíl od buku, tak u smrku dochází k men�í 

redukci koruny v d�sledku konkurence sousedních v�tví, a tudí� nasazení �ivé koruny 

m��e mít men�í vliv na CW.  

Konkurence mezi jednotlivými stromy významn� ovliv&uje CW, proto krom� 

prostorov� neexplicitních model", byly vytvo!eny prostorov� explicitní modely 

vycházející z konkuren#ních index". Pro ob� d!eviny tyto prostorov� explicitní modely, 

za vyu�ití metody nejmen�ích #tverc" a model" se smí�ených efekty, m�ly výrazn�j�í 

vliv na CW oproti prostorov� neexplicitním model"m. CW se zvy�ovala s klesající 

konkurencí mezi jednotlivými stromy v porostu (SHARMA et al. 2016a). Pro stromy 

v homogenních porostech s horizontálním zápojem je vliv konkurence mnohem 
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výrazn�j�í ne� v bohat� strukturovaných porostech (PURVES et al. 2007; DAVIES,  

POMMERENING 2008; THORPE et al. 2010). Také mezidruhová interakce m�la významný 

vliv na CW (SHARMA et al. 2016a), jako i v jiných studiích (RÍO, STERBA 2009; CONDÉS 

et al. 2013; STERBA et al. 2014). !ím se v porostu nachází mén� d$evin, tím je 

konkurence mezi stromy v�t�í a CW je men�í (STERBA et al. 2014). Také z na�eho 

výzkumu vyplývá, �e CW byla mírn� v�t�í ve smí�ených porostech oproti porost�m 

stejnorodým (SHARMA et al. 2016a). Rozdíl v parametrech koruny ve smí�ených a 

stejnorodých porostech je zap"í$in�n lep�ím vyu�ití korunového prostoru ve 

smí�ených porostech (BINKLEY et al. 2004; BAYER et al. 2013). Efektivita vyu�ívání 

prostoru, zp#sobená odli�enostmi v  úhlu nasazení v�tví, délce v�tví, typem v�tvení $i 

po$tem v�tví, je ve smí�ených porostech vy��í (BAYER et al. 2013; PRETZSCH 2009, 

2014). 

Prostorov� explicitní modely jsou tedy vhodn�j�í pro popis r#stové dynamiky 

stromu, ne� prostorov� neexplicitní modely. Celkov� nejv�t�í vysv�tlující prom�nnou 

po DBH byl �tíhlostní kvocient pro smrk a horní vý�ka pro buk, následováno 

konkuren$ní sout��í vypo$ítanou pomocí prostorového uspo"ádání strom#. Z toho 

vyplývá, �e interakce mezi stromy v porostu má zásadní význam pro dynamiku CW. 

Naopak nejmén� byl model ovlivn�n nasazením zelené koruny a celkovou DBH v�ech 

strom# na plo�e. Nicmén�, vzhledem k malým rozdíl#m mezi prostorov� explicitními a 

prostorov� neexplicitními modely, lze k p"esné predikci CW také pou�ít nov�j�í modely 

smí�ených efekt#, p"esto�e nevy�adují prostorov� explicitní konkuren$ní indexy, které 

jsou po$etn� slo�ité. Vzhledem k velké heterogenit� porost# na TVP, pokud jde o jejich 

stá"í, bonitu stanovi�t�, hustotu porostu, smí�ení d"evin a zejména geografické pokrytí, 

lze navrhované CW modely pro !eskou republiku aplikovat s dostate$nou p"esností 

(SHARMA et al. 2016). 

%e�ení problematiky modelování lesních porost# bylo dále zam�"eno na modely 

�tíhlostního kvocientu smrku ztepilého a buku lesního na sérii TVP v jednodruhových i 

smí�ených porostech nejen v Sudetské soustav�, ale i v ostatních $ástech !R 

v rozsáhlém vý�kovém gradientu od ní�in po horské oblasti (viz publikace 6).  

Pro vytvo"ení alometrického HDR modelu, m#�e být jako jediná predik$ní 

prom�nná pou�ita DBH, která je siln� korelována s HDR (VACEK, VACEK, SCHWARZ et 

al. 2010; BONNESOEUR et al. 2013). Nicmén�, op�t jako u p"ede�lých CW model#, 

pouze DBH nesta$í k vytvo"ení spolehlivých HDR model#, proto�e vztah mezi HDR a 

DBH je do zna$né míry ovliv&ován také porostními a stanovi�tními charakteristikami, 
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jako jsou parametry stromového patra, bonita, hustota prostu nebo konkurence okolních 

strom! (CORRAL-RIVAS et al. 2005; PRETZSCH 2009). Proto tyto parametry byly do 

modelování zahrnuty, tj. horní vý�ka, horní vý"etní tlou�#ka, kvadratický DBH a 

konkuren"ní Hegyiho index (SHARMA et al. 2016b).  

Prezentované modely popsaly velkou �ást variability �tíhlostního kvocientu bez 

významných residuálních trend!. Koeficient determinace pro smrk ztepilý dosahoval R2 

= 0,66 a pro buk lesní R2
= 0,72. Z hlediska residuí bylo pouze sledováno mírné 

podhodnocení pro jedince s DBH v okolí 10 cm pro ob" d#eviny a nadhodnocení pro 

DBH v okolí 20 cm u buku zp!sobené výskytem velmi odlehlých hodnot (SHARMA et 

al. 2016b). P�esnost HDR modelu m!�e být zvý�ena za�len"ním více potenciálních 

prognostických prom"nných, ale to vede k nadm"rnému p�eparametrizování model!, 

které ohro�uje jejich stabilitu (MONTGOMERY et al. 2001). Pro lep�í aplika�ní mo�nosti 

nebyli n"které prom"nné, jako je �í�ka a délka koruny (je� také úzce korelují s HDR) 

kv!li �asové a finan�ní náro�nosti pou�ity. Vhodné modely pro efektivní lesní 

management by m"ly být relativn" jednoduché a p�esné (VANCLAY 1994).  

Pro ob" d�eviny i v�echna stromová patra se op"t horní vý�ka ukázala jako nejvíce 

vysv"tlující prom"nná HDR model!. Jen relativn" málo studií (BO�ELA et al. 2014) 

pou�ívá index bonity jako jeden z prognostických prom"nných v HDR modelech, ale 

�ádný z HDR model! doposud nepou�il horní vý�ku. Z na�ich výsledk! i z práce 

BO�E$A et al. (2014) také vyplývá, �e HDR má tendenci se zvy�ovat s rostoucím 

indexem bonity (SHARMA et al. 2016b).  

HDR je také významn" ovlivn"n konkurencí okolních strom!. Pro danou bonitu se 

HDR s rostoucí konkurencí zvy�oval, resp. sni�ovala se horní vý�etní tlou�%ka a 

kvadratický pr!m"r DBH (SHARMA et al. 2016b). Ve snaze podúrov+ových strom! 

dosáhnout v�t�ího sv�telného po�itku, mají tyto stromy men�í tlou�%kový p�ír!st na 

jednotku vý�ky p�i porovnání se stromy v horním stromovém patru (CREMER et al. 

1982; NYKÄNEN et al. 1997; MÄKINEN et al. 2002). Naopak u úrov&ových a 

nadúrov&ových strom! dochází ke zvý�enému tlou�%kovému r!stu oproti vý�kovému a 

proto mají v�t�í HDR a jsou stabiln�j�í (WONN, O'HARA 2001). Stromy s extrémn� 

velkým HDR mohou r!st pouze v hustém porostu pod vlivem vzájemné konkurence 

okolních strom! (NYKÄNEN et al. 1997; VOSPERNIK et al. 2010; VALINGER FRIDMAN 

2011; BO�E$A et al. 2014). Z tohoto d!vodu bylo do modelování krom" prostorov" 

neexplicitní prom"nných zahrnuto také prostorové uspo�ádání strom!, je� by m"lo lépe 
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vysv�tlit variabilitu HDR, zejména u více strukturovaných porost� (CORRAL-RIVAS et 

al. 2005; PRETZSCH 2009). U smrku prostorov� explicitní modely m�ly výrazn�j�í HDR 

ne� u prostorov� neexplicitních model�, tj. jako u HDR model�. Opa!ný p"ípad nastal  

u buku, co� m��e být vysv�tleno mén� heterogenními porostními podmínkami na TVP 

ve srovnání se smrkem. Konkuren!ní indexy fungují odli�n� jak podle porostních 

charakteristik (d"evina, provenience, tvar lesa, porostní struktura, hustota porostu), tak i 

stanovi�tních charakteristik (bonita, nadmo"ská vý�ka, sklon svahu, klimatické faktory) 

� (FABRIKA 2005; PRETZSCH, BIBER 2010; MARTÍN-ALCÓN et al. 2010; CONTRERAS et 

al. 2011; BO�E#A et al. 2014). 

Z hlediska jednoduchosti je pro ob� na�e hlavní d"eviny doporu!eno pou�ití 

prostorov� neexplicitního modelu, který vy�aduje hospodá"skou sout�� vyjád"enou 

pouze hodnotou pro celý porost (kvadratický pr�m�r DBH, horní vý�ka) bez nutnosti 

znalostí sou"adnic jednotlivých strom�. Vzhledem k tomu, �e HDR slou�í jako 

spolehlivý ukazatel stability porostu, navrhované HDR modely mohou slou�it jako 

u�ite!né nástroje pro hodnocení p�stebních opat"ení a stability smrku a buku, 

související se sn�hovými a v�trnými �kodami. Z tohoto pohledu mohou tyto modely 

také slou�it pro posouzení kvality a efektivnosti výchovných zásah�, proto�e 

pro"ezávky a probírky významn� ovliv$ují HDR stromového patra. Vytvo"ené modely 

jsou u�ite!né pro identifikaci potenciáln� náchyln�j�ích strom� ke �kodám zp�sobených 

sn�hem a v�trem a pro doporu!ení k jejich vyt��ení (SHARMA et al. 2016b). 

 

8. Závìr a doporuèení pro vyu�ití poznatkù v praxi 

�e�ená problematika výzkumu struktury, vývoje a modelování lesních porost� 

s akcentem na smí�ené porosty, a to p!edev�ím na smrk ztepilý a buk lesní v Sudetské 

soustav" i ve vybraných porostech v celé #eské republice je originální zejména v tom, 

�e postihuje stav les� po výrazné imisn" ekologické zát"�i a následn" i jejich 

regenera$ní procesy. Dizertant ve své práci vycházel z postulátu, �e spolehlivé poznání 

struktury a vývoje studovaných modelových autochtonních porost� na TVP ve 

velkoplo�ných chrán"ných územích je základem a nezbytným p!edpokladem pro 

plánování a realizaci managementových opat!ení za pou�ití p!írod" blízkých zp�sob� 

obhospoda!ování a pé$e o studované cenné lesní ekosystémy. 

Získaná data a jejich vyhodnocení po vhodné managementové aplikaci zajisté 

p!isp"je k ekologické stabilizaci a zvý�ení biodiverzity lesních ekosystém� v zájmových 
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oblastech, a to jak v lesích hospodá�ských, tak i v lesích zvlá�tního ur!ení a lesích 

ochranných. Vzhledem k tomu, �e smrk ztepilý, resp. alochtonní smrkové monokultury 

na stanovi�tích smí�ených a listnatých porost" pat�í k ekologicky nejlabiln#j�ím lesním 

ekosystém"m a v d"sledku globálních klimatických zm#n se jejich labilita bude je�t# 

výrazn# zhor�ovat, je d"le�ité za!ít s ekologickou stabilizací t#chto porost" v!as.  

P�ínosem této práce je zejména integrace výzkumu biodiverzity a ekologické 

stability v rámci sjednocené rozsáhlé sít# TVP, !ím� se docílila vzájemná srovnatelnost 

jednotlivých dlouhodobých výzkumných �et�ení. Dal�ím p�ínosem je pokra!ování v 

dlouhodobém sledování (!asto více ne� 35 let) vývoje lesních ekosystém" umo�$ující 

odhadnout dopad díl!ích globálních zm#n na jejich stanovi�tní a porostní pom#ry, 

zejména pak na jejich strukturu a druhové slo�ení. Získané výsledky o struktu�e, vývoji 

a modelování porost" budou sm#�ovat k vytvo�ení metodiky managementu lesních 

ekosystém" s akcentem na udr�ení !i posílení biodiverzity a ekologické stability lesních 

ekosystém" ve vazb# na zkoumané porostní a stanovi�tní pom#ry. U�ivateli výsledk" 

budou odborná ve�ejnost a instituce státní správy a samosprávy (Správy KRNAP, 

CHKO Broumovsko, CHKO Orlické hory), Lesy %R, s.p., obecní a m#stské lesy a 

dal�í.  

Získané poznatky s akcentem na p�írod# blízké hospoda�ení, vyu�ívající p�írodních 

proces", a to zejména p�irozené obnovy (jak spontánní, tak i �ízené) byly ji� vyu�ity p�í 

p�íprav# LHP pro LHC v Krkono�ích, Orlických horách a na Broumovsku. Nam#�ená a 

analyzovaná data byla takté� vyu�ita k �e�ení projekt" NPV II M�MT 2B06012  

�Management biodiverzity v Krkono�ích a na �umav#�, TA02020873 �Ekologicky 

opodstatn#ný management lesních ekosystém" v Krkono�ském národním parku podle 

typ" vývoje lesa� a dále v rámci interní grantové agentury FLD k �e�ení skupinového 

projektu B002/14 �P�írod# blízké p#stební postupy podporující kontinuitu a zvy�ující 

komplexitu lesních porost" p�i zachování jejich produk!ní funkce�, projektu B08/15 

�Optimalizace p#stebních postup" podporující ekologickou stabilitu, biodiverzitu a 

komplexitu lesních ekosystém" v �irokém vý�kovém gradientu %eské republiky� a 

v sou!asnosti navazujícího projektu B02/16 �Dynamika, adaptabilita a management 

lesních ekosystém" v �irokém geografickém gradientu s akcentem na produkci, 

ekologickou stabilitu a biodiverzitu p�i postupujících globálních klimatických 

zm#nách�. Jednotlivé výsledky byly presentovány v rámci n#kolika v#deckých 

mezinárodní konferencí a zpracovány formou v#deckých publikací. 
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10. Seznam zkratek 

A    Hopkins-Skellam�v index shluku 

AK model  vývojový model podle Angelstaa a Kuuluvainena 

ANOVA analýza rozptylu 

AOPK  Agentura ochrany p!írody a krajiny  

Ap   Arten-profil index 

B    index celkové porostní diverzity 

CC  stromová vrstva 

CW  �í!ka koruny 

�R  �eská republika 

�ZU  "eská zem#d#lská univerzita 

D1   Marfalef�v index druhové bohatosti 

D2   Menhinick�v index druhové bohatosti 

DBH  vý$etní tlou�%ka 

E1   Pielou�v index druhové vyrovnanosti 

E2   Hill�v index druhové vyrovnanosti 

FLD   Fakulta lesnická a d!eva!ská 

H´    Shannon�v index druhové heterogenity 

HDR  �tíhlostní kvocient 

HSD test test významných rozdíl�  

CHKO  chrán�ná krajinná oblast 

ICS   David-Moor�v index velikosti klastru 

IUCN    Mezinárodní svaz ochrany p!írody 

IUFRO Mezinárodní unie lesnických výzkumných organizací 

KRNAP Krkono�ský národní park 

LHC  lesní hospodá!ský celek 

LHP  lesní hospodá!ský plán 

LVS  lesní vegeta$ní stupe& 

M�MT Ministerstvo �kolství, mláde�e a t�lovýchovy 

MZe  Ministerstvo zem�d�lství 

NP  národní park 

NPR  národní p!írodní rezervace 

NPV  Národní program výzkumu 



221 

 

OL model  vývojový model podle Olivera a Larsona 

PCA  analýza hlavních komponent 

PL  Polsko 

PLO  p!írodní lesní oblast 

PR  p!írodní rezervace 

R    Clark-Evans�v agrega#ní index 

R
2
  koeficient determinace 

RMSE  st!ední kvadratická chyba 

SD  sm$rodatná odchylka 

SE  st!ední chyba pr"m$ru 

SK  Slovensko 

SLT  soubor lesních typ" 

TMd   Füldner"v index tlou�%kové diferenciace 

TMh   Füldner"v index vý�kové diferenciace 

TVP  trvale výzkumná plocha 

UA  Ukrajina 

ÚHÚL  Ústav pro hospodá!skou úpravu les" 

&    Pielou-Montford"v index nenáhodnosti 

'    Simpson index druhové heterogenity 
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