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ÚVOD
Pralesy, v dnešní době v myslích lidí vědecké komunity známé jako 
lesy neovlivněné činností člověka, patří ve střední a západní Evropě 
k jedněm z nejohroženějších ekosystémů na světě (Bengtsson et al. 
2000). Pouze v těchto lesích lze zkoumat jejich přirozenou dynamiku 
a reakce na vnější vlivy životního prostředí (např. změna klimatu).
Chápání a náhled na přirozené horské smrkové lesy se v posledních de-
setiletích významně změnily, a to díky přítomnosti náhlých a rozsáh-
lých narušení (disturbancí) v podobě větrných kalamit a následných 
gradací podkorního hmyzu (např. Svoboda, Pouska 2008; Zielonka 
et al. 2009; Čada, Svoboda 2011; Svoboda et al. 2012; Balanda et 
al. 2013). Dynamika těchto lesů již není chápána tak jako dřív, kdy byl 
přirozený les vnímán jako ekosystém spějící k dynamické rovnováze, 
tzv. homeostázi (Odum 1969; Korpel’ 1989). Na druhé straně, lesní 
narušení o různém rozsahu, intenzitě a závažnosti jsou dnes vnímá-
na jako hlavní složky přirozené dynamiky horských smrkových lesů 
(např. Pickett, White 1985; White 1979; Holling 1992; Frelich 
2002). 
Přirozenou dynamiku horského smrkového lesa lze z pohledu struk-
tury, síly, rozsahu a historie přírodních disturbancí sledovat a hodnotit 
na úrovni krajiny (Svoboda et al. 2014), porostu (Čada et al. 2013; 
Bednařík, Matějka 2014; Svoboda et al. 2014), či jednotlivých stro-
mů (Bigler, Veblen 2009; Čada et al. 2013). 
Kvůli oteplovální klimatu, které je jedno z nejdiskutovanějších témat 
dnešní doby (Lindner et al. 2010), je potřeba posuzovat lesní ekosys-
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témy a  jejich změny i  z  biogeografického pohledu, jehož základním 
předpokladem je, že klima zaujímá hlavní kontrolu nad přirozeným 
rozšířením druhů (Pearson, Dawson 2003). 
Detekce růstových strategií dosažení horního stromového patra v při-
rozených horských smrčinách, navíc s přihlédnutím k lokálním tep-
lotním podmínkám daným nadmořskou výškou a expozicí svahu, tak 
přispěje ke  komplexnímu a  ucelenějšímu obrazu o  dynamice těchto 
lesů v pohoří Calimani a Giumalau.
Cílem této studie je popsání přirozených strategií smrku ztepilého při 
dosahování horního stromového patra v  přirozených lesích pohoří 
Calimani a Giumalau v Rumunsku a vyhodnocení jejich zastoupení 
s  přihlédnutím k  lokálním teplotním podmínkám stanovišť daných 
expozicí svahu a nadmořskou výškou. 

MATERIÁL A METODIKA

Lokalita a design odebírání vzorků
Data byla sesbírána v  přirozených smrkových lesích  pohoří Cali-
mani (47°6‘45.78“S, 25°15‘30.56“V) a  Giumalau (47°26‘26.40“S, 
25°27‘55.31“V), v Rumunsku. Umístění a charakteristiky jednotlivých 
výzkumných ploch jsou detailněji popsány v předešlé publikaci (Svo-
boda et al. 2014). Přívlastek „přirozený“ značí pro naše účely takový 
les, který nebyl, alespoň v rámci našich znalostí a pozorování, vystaven 
vlivu člověka. V takovém lese je předpoklad jeho přirozeného vývoje 
(Vrška, Hort 2003) včetně režimu přírodních disturbancí. Lokality 
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byly vybrány na základě terénního průzkumu a historických podkla-
dů. Zájmové plochy v národním parku Calimani (Calimani National 
Park) zaujímají přibližně 80 ha, zatímco plochy na lokalitě Giumalau 
jsou zastoupeny na  celkové ploše cca 101 ha. Obě lokality zahrnují 
široký rozsah geografické variability, včetně velké variability v expozi-
cích, svažitosti a nadmořských výškách. 
Na lokalitách jsme rovnoměrně pomocí sítě náhodných bodů založili 
132 výzkumných kruhových ploch (1000 m2). Vývrty byly na každé 
ploše odebrány pomocí přírůstového nebozezu u 25 očíslovaných ne-
potlačených stromů s průměrem ve výčetní tloušťce větším než 10 cm. 
Tyto stromy byly vybírány pomocí generátoru náhodných čísel a vý-
vrty byly u nich odebírány ve výšce 100 cm nad zemí. Velikost ploch 
s homogenní strukturou a vysokou hustotou porostu byla reduková-
na na 500 m2. Na těchto plochách byly odebrány vzorky pouze u 15 
náhodně vybraných stromů. Takto zvolený postup redukce velikosti 
ploch byl vykonán v 58 % případů.

Zpracování vzorků a analýza dat
Vývrty byly vyndány z přenosných obalů, vysušeny, upevněny v dře-
vených drážkách a seříznuty mikrotomem. V případě chybějící dřeně 
byly chybějící letokruhy odhadnuty pomocí metody odhadu chybějí-
cích letokruhů (Duncan 1989). Odhady věku v této studii jsou vzta-
ženy k výšce 100 cm nad zemí, ve které byly odebrány všechny vývrty. 
Šířky ročních přírůstů byly pomocí stereomikroskopu, posuvného 
měřícího zařízení (LintabTM) a softwaru TSAP-WinTM (www.rinn-
tech.de) měřeny s přesností na 0,01 mm. Ke kontrole byly využity me-
tody křížového datování. Jako první byla použita metoda významných 
roků (Yamaguchi 1991), pomocí níž se datuje a  kontroluje měření 
a také se odstraňují nedokonalosti růstu v podobě chybějících, nebo 
naopak zdvojených letokruhů. Následně byla vytvořena referenční 
chronologie, sloužící pro statistické vyhodnocení v programu COFE-
CHA (Holmes 1983). Pro analýzu růstových strategií smrku ztepilé-
ho byly využity pouze zkontrolované a správně datované letokruhové 
série. 
Uvolnění byla detekována za  pomoci jednoho z  nejpodstatnějších 
dendroekologických přístupů (Frelich 2002; Black, Abrams 2004) 
– pomocí metody klouzavých průměrů (Black, Abrams 2003). Tato 
metoda popisuje uvolnění na  základě porovnání změny průměrné-
ho ročního přírůstu s  průměrným přírůstem během předchozích 
let, čímž tedy vzniká „boundary line“. Zvolený přístup má výho-
du především v  tom, že prostřednictvím dřívějšího růstu pomáhá 
normovat reakci uvolnění stromů rozličných průměrů, věků a stupňů 
zápoje (Black, Abrams 2003, 2004). Detekcí počátečního růstu je-
dinců jsme klasifikovali stromy odrostlé pod zápojem nebo mimo něj 
(Frelich 2002). 
Pro posouzení vlivu teplotních podmínek na  růstové strategie byly 
stromy seřazeny do  jedenácti skupin kombinujících dvě statistické 
proměnné – nadmořskou výšku a expozici svahu (tab. 1). Kromě vizu-
ální klasifikace byla dále zjištována zastoupení jednotlivých růstových 
strategií a rozdíly mezi nimi pomocí metody regresních a klasifikač-
ních stromů (CART – classification and regression trees). Data byla 
zpracována a analyzována pomocí statistického softwaru R (R Deve-
lopment Core Team, 2014).

VÝSLEDKY

Typy a základní charakteristiky jednotlivých růstových strategií
Analýzou více než 3000 vývrtů, sesbíraných v  přirozených smrko-
vých lesích pohoří Calimani a Giumalau, jsme u stromů detekovali 
3 hlavní strategie pro dosažení horního stromového patra (obr. 1), 
které jsou pro lepší přehlednost v dalším textu, obrázcích a tabulkách 
označené jako S1-S3. První, nejčastěji zastoupená strategie růstu (S1, 
70 %), je typická  obdobím rychlého počátečního růstu (v  anglic-

Obr. 1. 
Příklady jednotlivých strategií dosažení horního stromového patra: a) 
S1 – začátek růstu v porostní mezeře; b) S2 – začátek růstu v porostní 
mezeře s následným potlačením a opětovným uvolněním; c) S3 – po-
tlačený růst pod zápojem s následným uvolněním 
Fig. 1.
Examples of individual canopy accession strategies: a) S1 – gap 
recruitment; b) S2 – both, as gap recruitment as release with period of 
suppression in between; c) S3 – tree is from the beginning of growth 
suppressed and grows under close canopy until release period

kém jazyce tzv. gap recruitment) a  následným poklesem, kdy je již 
strom v  zápoji a  jeho růst je ovlivněn pouze kompeticí a  podmín-
kami na daném stanovišti. Nejméně byli v  těchto lesích zastoupeni 
jedinci (9 %), u kterých se v chronologii vyskytlo jak období rychlého 
počátečního růstu, tak i  období uvolnění, které předcházela perio-
da pomalého růstu v potlačení (S2). Růst stromů ve druhé nejčastěji 
zastoupené skupině (S3, 21 %) je typický pomalým počátečním růs-
tem v potlačení a následným uvolněním stromu, které se v chronolo-
gii projevuje náhlým a intenzivním zvýšením přírůstu (v anglickém 
jazyce tzv. release).
Téměř třetina stromů (30 %) rostla určité období svého života v potla-
čení pod korunovým zápojem. Se zvyšující se dobou růstu v potlačení, 
která měla maximum trvání 202 let (Med = 44), klesal průměrný roční 
přírůst v potlačení (obr. 2, pouze S3). Zajímavý je také fakt, že s ros-
toucí dobou růstu stromu v potlačení se nesnižoval, ale ani nezvyšoval 
u této strategie průměrný přírůst v uvolněné periodě růstu po naruše-
ní porostu. Všechny stromy během života zažily alespoň jedno „uvol-
něné“ období, ať už na začátku růstu nebo uprostřed jejich životní drá-
hy, které jim tak zajistilo dosažení horního stromového patra.
Věk stromů v oblastech Calimani a Giumalau dosahoval v průměru 
130 let (rozmezí 22–379, Med = 126) a  šířka přírůstů za  jednotlivé 
roky sahala od 0,02 do 10,82 mm (Med = 1,16 mm).
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Obr. 2.
Vývoj průměrného ročního přírůstu v  závislosti na  trvání doby po-
tlačení nebo uvolnění u  stromů využívajících pro dosažení horního 
stromového patra růstové strategie S3 
Fig. 2.
Mean ring width vs. duration of suppression or release periods in trees 
using canopy accession strategy S3

Obr. 3.
Regresní strom pro zjištění vlivu a závislosti nadmořské výšky a expo-
zice svahu na procentuální zastoupení jednotlivých růstových strategií 
(asp – expozice; alt – nadmořská výška; N - sever; S – jih; E – východ; 
W – západ)
Fig. 3.
Regression tree of three significantly different groups of trees grouped 
according to influence of aspect (asp) and altitude (alt) on represen-
tation of canopy accession strategies (N – north; S – south; E – east; 
W – west) 

Zastoupení růstových strategií v závislosti na expozici svahu a nad-
mořské výšce
V závislosti na nadmořské výšce a expozici svahu nebyly pozorová-
ny velké rozdíly ve změně zastoupení jednotlivých růstových strategií 
(tab. 1, obr. 3). Stromy dosahovaly horního stromového patra pomocí 
strategie č. 1 (S1) nejvíce na západně orientovaných svazích v nadmoř-
ských výškách mezi 1200 a 1599 m n. m. a nejméně v nejvyšších polo-
hách (1400–1599 m n. m.) na svazích orientovaných na sever. Strategii 
dvou uvolněných období pro dosažení horního stromového patra (S2) 
nejvíce využívaly stromy, které rostly na svazích s expozicí na západ 
v nejnižších nadmořškých výškách (1000–1199 m n. m.) a nejméně je-
dinci rostoucí v nejvyšších polohách (1400–1599 m n. m.) na severně 
orientovaných svazích. Poslední strategie (S3) byla detekována v nej-
větším zastoupení u stromů rostoucích na svazích s expozicí na sever 
a v nejvyšších polohách (1400–1599 m n. m.).
Se zvyšujícím se věkem je patrný trend postupného, rovnoměrně se 
zvyšujícího průměru stromu, s minimálními rozdíly mezi jednotlivý-
mi růstovými strategiemi a nezávisle na expozici svahu (obr. 4).
Nejstarší stromy jsou zpravidla ty, které rostou určitou dobu svého ži-
vota v zastínění, to znamená strategie S2 a S3 (obr. 5).

DISKUSE
Většina stromů, které dosáhly horního stromového patra, využila vý-
hod zrychleného počátečního růstu v  porostní mezeře. Rychlý start 
jim poskytlo narušení porostu, které může mít v těchto specifických 
ekosystémech jak podobu malé disturbance – například díky odum-
ření sousedního jedince nebo větve – tak i  podobu rozsáhlých vel-
koplošných disturbancí s velkou závažností, způsobených vichřicemi, 
gradacemi podkorního hmyzu nebo jejich kombinací (Svoboda et 
al. 2012; Čada et al. 2013; Trotsiuk et al. 2014). Tato zjištění jsou 
důležitá zejména proto, že byly tyto lesy ještě donedávna vnímány 
jako ekosystémy spějící k dynamické rovnováze, tzv. homeostázi, což 
znamená, že dokáží pohotově reagovat na rušivé vlivy nastavením ta-
kových podmínek a složek, které umožní delší zachování původního 
stavu (Odum 1969; Korpel’ 1989). Nicméně tato teorie byla již vyvrá-
cena a výsledky současné studie podporují stejně jako mnoho jiných 
vědeckých publikací (např. Jonášová, Prach 2004; Panayotov et al. 

2011; Čada et al. 2013; Svoboda et al. 2014; Trotsiuk et al. 2014) 
fakt, že disturbance, od malých, přes středně velké až po velké, jsou 
přirozenou součástí dynamiky horských smrkových lesů.
Je důležité pochopit pružnost a  přizpůsobivost smrku ztepilého 
ke světelným podmínkám na stanovišti. Stromy v oblasti pohoří Cali-
mani a Giumalau byly schopné přežít až 200 let ve stínu pod koruno-
vým zápojem, což potvrzuje ekologické nároky smrku ztepilého jako 
dřeviny s širokou amplitudou tolerance k zastínění (Tjoelker et al. 
2007). Ty stromy, které jsou schopné přežít a růst dlouhou dobu v po-
tlačení pod korunovým zápojem, jsou zpravidla i nejstaršími stromy 
na plochách (obr. 5) a je u nich větší pravděpodobnost dlouhověkos-
ti (Bigler, Veblen 2009). Tak se liší od  rychle rostoucích stromů, 
u kterých je rychlejší růst spojen s nižší hustotou dřeva, sníženou me-
chanickou odolností a zvýšeným rizikem zlomu v důsledku vysokého 
podílu nadzemní biomasy k podzemní biomase (Jyske et al. 2008; Bi-
gler, Veblen 2009; Larson 2001). Pomalý počáteční růst tak může 
být kompetiční nevýhodou v  častěji disturbovaných porostech, kde 
častěji dosahují horního stromového patra jedinci s rychlým počáteč-
ním růstem (Landis, Peart 2005), což koresponduje s dosaženými 
výsledky.
Výše uvedené skutečnosti navíc souvisí s faktem, že stromy, které vy-
užívaly pro dosažení horního stromového patra strategie S3, což jsou 
jedinci, kteří rostli určitou dobu svého života v potlačení pod koru-
novým zápojem, byly nejvíce zastoupeny v nejvyšších nadmořských 
výškách a  na  svazích orientovaných na  sever, tedy v  potencionálně 
nejchladnějších oblastech (Swanson et al. 1988). Jak je známo, 
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Skupina/ 
Group

Nadmořská výška (m n.m.)/
Elevation range (m a.s.l.)

Expozice/
Aspect

Strategie růstu/ 
Growth strategy % Výčetní tloušťka Median/

DBH Median
Věk Median/
Age Median

A 1000-1199 Sever/North S2 10 347.5 127.5

S1 68 235 80

S3 22 317.5 153

B 1000-1199 Jih/South S2 15 378 121

S1 63 276 86.5

S3 22 398.5 145.5

C 1000-1199 Západ/West S2 17 370 146

S1 65 256 83

S3 17 333 143

D 1200-1399 Východ/East S2 13 485 157

S1 66 390 102

S3 21 490 146

E 1200-1399 Sever/North S2 10 422.5 152.5

S1 71 330 90

S3 19 457.5 172

F 1200-1399 Jih/South S2 11 394 132

S1 75 340 94

S3 14 305 118

G 1200-1399 Západ/West S2 9 392.5 147

S1 81 390 152

S3 10 368 146.5

H 1400-1599 Východ/East S2 7 420 142.5

S1 70 335 114

S3 13 470 179.5

I 1400-1599 Sever/North S2 5 520 236

S1 56 393.5 161.5

S3 39 465 202

J 1400-1599 Jih/South S2 7 392 174

S1 80 443.5 194.5

S3 13 410 200

K 1400-1599 Západ/West S2 6 528 219

S1 81 417 178

S3 14 302 169

Tab. 1. 
Zastoupení jednotlivých růstových strategií stromů (S1-S3 – obr. 1), distribuce věku a průměru kmene v závislosti na nadmořské výšce a expo-
zici svahu (skupiny A-K) 
Canopy accession strategies (S1-S3 – Fig. 1), age and DBH distribution along the altitudinal and aspect gradient (groups A-K)

v  chladnějších podmínkách rostou stromy pomaleji (Oleksyn et 
al. 1998) a  teplota je v  těchto oblastech, co se týká variability v pří-
růstech, často jedním z  hlavních limitujících faktorů (Speer 2010). 
Stromy rostoucí v chladnějších oblastech tedy častěji „upřednostňují“ 
strategie růstu, kde je větší pravděpodobnost potlačeného období (S2, 
S3). Tyto stromy při pokusu o  dosažení horního stromového patra 
pomocí strategie S1, tedy obnovou v  porostní mezeře, reagují po-
maleji na změnu v podobě lepších světelných podmínek než stromy 

rostoucí v  níže položených teplejších oblastech. Nicméně limitující 
faktory se mohou měnit jak během roku, tak i během celého života 
stromu, a může docházet i ke kombinacím limitujících faktorů ve stej-
nou dobu, což stěžuje interpretaci výsledků (Speer 2010). Na základě 
těchto informací lze předpokládat menší vliv rozsáhlých disturbancí 
na formování horského smrkového lesa ve vyšších, tedy chladnějších 
polohách s tendenčním směřováním ke klimaxovému typu lesa. Tyto 
hypotézy ovšem nepotvrzuje fakt, že zástupci strategie S2, to znamená 
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Obr. 4.
Výčetní tloušťka (cm) ve vztahu k věku a k expozici u třech růstových strategií
Fig. 4.
Diameter (DBH) versus age of three canopy accession strategies in relation to aspect

Obr. 5. 
Porovnání dosahovaného věku u tří hlavních růstových strategií 
Fig. 5.
Relationship between age and type of canopy accession strategy

jedinci, kteří také rostli určitou dobu v potlačení, byli nejvíce zastou-
peni v nejnižších polohách na západně orientovaných svazích. 
Obě strategie, které využívají období rychlého počátečního růstu (S1, 
S2) k tomu, aby dosáhly horního stromového patra, se nejvíce vyskyto-
valy na svazích orientovaných na západ, nezávisle na nadmořské výšce. 
Toto nás přivádí na myšlenku, že tyto typy růstu jsou zvýhodňovány 
v oblastech, které jsou více formovány disturbancemi způsobenými vě-
trem (Kolejka et al. 2010). Nicméně, i když je větší pravděpodobnost 
disturbancí způsobených větrem ve  vyšších polohách na  horní čás-
ti svahu, více faktorů, jako je např. síla a  směr větru, topografická 
expozice a specifická náchylnost každé oblasti k těmto disturbancím, 
ovlivňuje v  krajinném měřítku mozaiku lesního narušení (Swanson 
et al. 1988; Foster et al. 1998; Kolejka et al. 2010). Bohužel historic-
ké údaje o vichřicích v pohoří Calimani a Giumalau nejsou dostupné, 
a proto nelze přesně identifikovat původce narušení v těchto oblastech.
 

ZÁVĚR
Byly detekovány tři hlavní typy růstových strategií pro dosažení hor-
ního stromového patra a jejich procentuální zastoupení v přirozených 
horských smrkových lesích pohoří Calimani a Giumalau v Rumunsku, 
které odrážejí místní dynamiku a vývoj lesních porostů. Tepelné pod-
mínky dané nadmořskou výškou a expozicí svahu hrají určitou speci-
fickou roli v zastoupení jednotlivých růstových strategií, nicméně dis-
turbance jsou hlavními faktory, které ovlivňují dynamiku těchto lesů. 
Tyto poznatky mohou přispět k detailnějšímu porozumění fungování 
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těchto ekosystémů a  mohou být využity pro hospodaření v  přírodě 
blízkých lesnických systémech, kde aplikací lesnických zásahů napo-
dobením přirozených procesů můžou zvýšit biodiverzitu, a tak plnit 
další mimoprodukční funkce lesa. Navíc mohou být výsledky z  této 
studie brány v potaz při managementových opatřeních v  lesích, kde 
ochrana přírody je hlavní prioritou (např. národní parky nebo chrá-
něné krajiné oblasti). 
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CANOPY ACCESSION STRATEGIES OF NORWAY SPRUCE (PICEA ABIES (L.) KARST.)
IN PRIMEVAL MOUNTAIN FORESTS OF CALIMANI AND GIUMALAU, ROMANIA

SUMMARY

Types and proportions of natural canopy accession strategies of Norway spruce (Picea abies (L.) Karst.) reflect local changes in historical forest 
structure and dynamics. Through the detection of growth strategies, it is possible to identify historical events such as disturbances; the main 
drivers affecting primeval forests dynamics. Moreover, the effect of local thermal conditions plays a role in the development and dynamics of 
the natural forests.

The main aim of this paper is to detect and describe canopy accession strategies of Norway spruce in primeval forests of Calimani and Giumalau 
(Romania), and to compare proportion of individual growth strategies regarding thermal conditions on plots given by altitude and aspect.

Using dendrochronological methods, we analyzed more than 3,000 cores from sampled canopy trees from 132 plots in primeval mountain 
forests of Calimani and Giumalau. The episodes of releases were detected using the boundary line method. We used metodics of Frelich 
(2002) to detect gap recruited trees as trees growing from the beggining of their growth under closed canopy. To compare proportion of canopy 
accession strategies regarding thermal conditions on plots, trees were grouped according to aspect and elevation into eleven groups representing 
proportion of individual growth strategies driven by potencial thermal conditions on sites. Moreover, regression and classification trees (CART) 
were used to find the relationship between proportion of individual growth strategies and combination of variables: aspect and altitude.

Three canopy accession strategies were detected (Fig. 1): (1) the majority of trees (70%) accessed canopy through gap recruitment, (2) trees in 
the second growth strategy (21%) grew under the canopy until they underwent one release period, and (3) the minority of trees (9%) were as 
gap released with a suppression period. Up to 30% of trees grew under closed canopy at some point of their life. With an increasing duration 
of suppression, mean year growth decreased (Fig. 2). There were no observed variations in change of individual canopy accession strategies 
in relation to elevation and aspect (Tab. 1, Fig. 3). Age strongly correlated with diameter and this relationship has a similar trend regardless of 
aspect and type of growth strategy (Fig. 4). The oldest trees are usually the most suppressed, which means they have experienced periods of 
suppression, thus are the two less represented groups (Fig. 5).

Three main types of canopy accession strategies that reflect development and dynamics of natural spruce forests of Calimani and Giumalalu 
mountains were detected. The thermal conditions determined by altitude and aspect play a specific role in the proportion of individual canopy 
accession strategies. Nevertheless, the main drivers affecting dynamics of these forests are disturbances. The results could be used for management 
in close-to-nature silvicultural systems, where through mimicking natural forest dynamics other ecosystem functions can be fulfilled.
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