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ABSTRACT

Natural disturbances such as windthrows and bark beetle outbreaks are essential in the formation of natural forest ecosystem structures
in Central Europe. Therefore, evaluating disturbances’ spatial and temporal extent and synchronicity is critical for understanding of forest
dynamics. This study aimed to evaluate the long-term natural disturbance history of primary mixed-beech forests and investigate the species
composition-temporal synchronisation relationship. We collected a unique dataset of > 6,000 tree cores across 14 forest stands on 174 study
plots, and using dendroecological methods we reconstructed 200-year-long plot-level disturbance histories and evaluated synchronicity within
the stands. Subsequently, we used GLMs to evaluate the tree species diversity-synchronicity relationship. The results showed substantial temporal
variability of natural disturbances and a prevalence of low and moderate severity disturbances. Disturbance synchronisation was higher in the
Western than in the Eastern Carpathian forests, which have a lower proportion of admixture tree species. Moreover, the GLMs showed a strong
positive dependence of synchronicity on tree species richness. The results contradict the general assumption that mixed-species forests have
higher resilience to disturbances than monospecific forests. The reason behind these findings can be attributed to the substantial admixture of
Norway spruce, and its vulnerability to disturbances such as windthrow and bark beetle outbreaks.

For more information see Summary at the end of the article.

Kliacové slova: dendroekoldgia; disturbanény rezim; synchronizvanost disturbancii; druhové zloZenie stromov; primdrne lesy; lesy s dominan-
ciou buka; prirodzena dynamika
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UVOD rodnom naruseni presvetli, a po zmene podmienok dostavaju prilezi-
tost rozne druhy rastlin aj zivo¢ichov s rozli¢nymi ndrokmi na Zivot
(KozAk et al. 2021). Tradi¢ny koncept vnimania cyklu lesa ako ho
opisal KOrPEE (1995) sa zacina klicenim mladych stromov zo semen-
nej banky, ich rastom a kompeticiou az po dosiahnutie $tadia optima.
V tomto momente zacinaja staré stromy z roznych pri¢in odumie-
rat, ¢im dojde k presvetleniu porastu a uvolneniu miesta pre kli¢enie
a rast novej kohorty stromov. Pocetné medzinarodné vyskumy viak
ukazuju, zZe prirodna disturbancia moze tento cyklus pozmenit a od-

Vyznamnym faktorom, ktory formuje prirodné lesné porasty v stred-
nej Eurdpe, st prirodné disturbancie, ako napriklad vietor, premno-
zenie hmyzu alebo lad (NAGEL et al. 2016; SYNEK et al. 2020). Me-
nia $truktaru lesného porastu a to tak, Ze zvysuju jeho heterogenitu
a okrem hospodarskych $kod vytvaraji rozne biologicky vyznamné
prvky ako je napriklad nahromadené mrtve drevo (KozAx et al. 2021;
FERENCIK et al. 2022). Tvori sa tak réznorodd vertikalna aj horizon-
talna $truktdra lesného porastu (ME1Gs et al. 2017). Porast sa po pri-
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$tartovat zmladenie stromov v ktoromkolvek momente (MEIGs et al.
2017). To, aké je prirodné narusenie velké, zavisi od mnohych fakto-
rov vratane disturban¢nych Cinitelov, ktoré narusenie spdsobili. Lesy
v strednej Eurdpe st vyznamne ovplyvnené prirodnymi naru$eniami,
najmé vetrovymi kalamitami a epiz6dami premnoZenia podkérneho
hmyzu (SEIDL et al. 2017; NAGEL et al. 2017; SYNEK et al. 2020). Pre
bukovo-jedlové lesy st charakteristické skor slabé a stredné distur-
bancie s mensou intenzitou, ktoré zapri¢inuju tvorbu individualnych
porastovych medzier po odumreti niekolkych stromov (TROTSIUK et
al. 2012; Hos1 et al. 2015; ORMAN, DOBROWOLSKA 2017; FELDMANN
et al. 2018; FRANKOVIC et al. 2021).

Velkost, rozloZenie a $truktura porastovych medzier vznikajucich po
narudeni ma vic$inou menej ako 150 m* (DROSSLER, VON LUPKE 2005;
ZEIBIG et al. 2005; NAGEL et al. 2017; ORMAN, DoBROWOLSKA 2017;
FELDMANN et al. 2018). Dynamika tvorby malych a stredne velkych
porastovych medzier byva oznalovand za hlavny faktor pri tvorbe
$truktdry a podoby bukovo-jedlovych lesov mierneho pasma (SpLE-
CHTINA et al. 2005; SAMONIL et al. 2009; FIrM et al. 2009; TROTSIUK
et al. 2012; Hosr et al. 2015). Tieto medzery su formované najmai
odumieranim jednotlivych stromov alebo ich skupiniek, ¢o méze byt
vysledkom starnutia jedincov v poraste, alebo fyziologického stresu
spojeného s rastlinnymi patogénmi a kompeticiou. Disturbancie sp6-
sobené vetrom v$ak mozu tiez hrat dolezitu ulohu, a to najmé v lesoch
v hornych ¢astiach vegeta¢ného stupria, kde je vyznamnou primesou
v druhovom zloZeni aj smrek oby¢ajny, ktory sa vdaka nachylnosti na
vyvrat pri burkach vyznamne podiela na dynamike tvorby porasto-
vych medzier. Okrem toho st smreky tieZ nachylné na premnozZenie
podkérneho hmyzu, ktory sa dalej moze $irit do niz$ich nadmorskych
vy$ok, kde sposobuje mozaikovitt Strukturu odumretych smrekov
v ramci bukovo-jedlového stupnia (WINTER et al. 2015; ORMAN, DoB-
ROWOLSKA 2017). Vdaka kombindcii vietkych faktorov moze byt mo-
zaikovitost naruSeni velmi heterogénna a porastové medzery mézu
dosahovat rozne rozlohy.

Prirodné disturbancie s vy$$ou intenzitou sa vyskytuju taktiez, ale
s men$ou frekvenciou. DROSSLER, VON LUPKE (2005) zdokumentova-
li, Ze 10 % porastovych medzier tvorili tie s rozlohou 250 azZ 1000 m*
a boli s velkou pravdepodobnostou spdsobené atmosférickymi pro-
cesmi. Dalgie $ttidie detekovali stredne silné narugenia so 40% odstré-
nenim korunového zépoja v Dindrskych vrchoch (NAGEL et al. 2014)
alebo v Karpatskom obliku, kde boli zaznamenané aj disturbancie
s vysokou severitou (FRANKOVIC et al. 2021; KAMENIAR et al. 2023).
Prirodné disturbancie s réznymi stupniami narudenia vytvaraju di-
verzifikovanu $truktiru lesa s kombindaciou uzavretého korunového
zapoja a s poprepdjanymi mensimi alebo va¢$imi plochami vyvrate-
nych stromov. Hnacou silou takychto naru$eni mozu byt $pecifické at-
mosférické procesy, ale aj nasledné premnozenia podkérneho hmyzu
a inych patogénov, ktoré lahsie napadaji poskodené stromy.

Zmie$ané lesy sa ukazuji byt produktivnejsie a odolnejsie ako mono-
kultary (FARES et al. 2015; SEIDL et al. 2016; JACTEL et al. 2017) prav-
depodobne preto, ze rozne druhy drevin reaguji odli$ne vo¢i danému
biotickému alebo abiotickému rusivému faktoru. O vplyve druhovej
bohatosti, kde niektoré druhy odolavaji rudivym vplyvom lepsie ako
iné, hovori tedria insurance hypothesis (YACHI, LOREAU 1999), ktord je
zaloZena na rozlozZeni rizika prirodného hazardu medzi viaceré druhy,
a aspon niektoré z nich tak mozu byt rezistentnejsie vo¢i danému rusi-
vému vplyvu. Pri¢inou je rozli¢na funkénd diverzita jednotlivych dru-
hov drevin, a tym aj odli$na reakcia na stresory. Existuje teda vyssia
pravdepodobnost, Ze aspon niektoré druhy stromov st odolnejsie vo¢i
danému stresoru a existuje viac prilezitosti na zachovanie zdkladnych
funkcii lesného ekosystému, aj ked ostatné druhy mézu byt poskodené
alebo odumriet (YAcHI, LOREAU 1999).

Sttdium vztahu medzi prirodnymi distrurbanciami a faktormi pro-
stredia v primdrnych lesoch moze priniest vysledky, ktoré nam po-
mozZu lepsie porozumiet mechanizmom naruseni a reziliencie lesnych
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ekosystémov v obdobi klimatickych zmien. V zmie$anych lesoch s do-
minanciou buka je teda, na zaklade insurance hypothesis, mozné oca-
kavat niz$§iu mieru narusenia a vys$siu odolnost porastov vdaka vicsej
druhovej diverzite drevin (FARES et al. 2015). Nasim cielom je kvanti-
tativne vyhodnotit disturban¢ny rezim primarnych zmie$anych lesov
s dominanciou buka a vysvetlit vztah medzi diverzitou lesnych drevin
a synchroniziciou narusen{ v ¢ase. V ramci naplfania stanoveného
ciela chceme odpovedat na nasledovné otazky:

a) AKky rezim narudeni prevladal na lokalitach v lesoch s dominan-
ciou buka lesného v strednej Eurdpe?

b) Aku dlohu zohrava druhové zloZenie v synchronizacii prirodnych
disturbancii v ¢ase?

MATERIAL A METODIKA

Charakteristika izemia

Vyskumné plochy prirodnych lesov v tejto $tudii st vybrané v ramci
existujicej siete trvalych vyskumnych pléch primarnych lesov, ktoré
boli zalozené v ramci projektu REMOTE zameraného na primérne
lesy a pralesy v strednej, vychodnej a juhovychodnej Eurdpe.

V pripade tejto Studie su vyskumné plochy v r6znych nadmorskych
vyskach, zvd¢sa na hornej hranici bukovo-jedlového vegeta¢ného stup-
na a zvdcsa hranic¢ia s pdsom smrekového vegetaéného stupna (tab. 1).
Vyskumné plochy pokryvaji dva geomorfologické celky Karpatského
obluka, a to Zapadné a Vychodné Karpaty. Pre porovnanie, vyskumné
plochy v Zapadnych Karpatoch maju va¢si rozsah nadmorskych vysok,
st polozené vyssie ako tie vo Vychodnych Karpatoch, kde st nadmor-
ské vysky nizsie, svahy si miernejsie a taktiez je tu odlisné geologické
podlozie. Lesné porasty sa navyse li$ia aj v druhovom zloZeni. Kym po-
rasty Zapadnych Karpat su druhovo bohatsie, v porastoch Vychodnych
Karpat vyznamne dominuje najma buk (Fagus sylvatica L.). Jedla biela
(Abies alba Mill.) a smrek obycajny (Picea abies H. Karst.) dominuju
menej ¢asto a v pripade Zapadnych Karpat je primes tychto a ostatnych
typickych lesnych drevin tohto vegeta¢ného stupiia omnoho castejsia,
a dokonca na niektorych vyskumnych plochach prechddzaji takmer
do dominancie v druhovom zlozeni. Dal$imi beznymi druhmi drevin
vyskytujicich sa v lesnych porastoch st javor horsky (Acer pseudo-
platanus L), jasen $tihly (Fraxinus excelsior L.) a brest horsky (Ulmus
glabra Huds.), a to najma v zdpadokarpatskej casti lokalit (obr. 1 a 2).

Vyskumné plochy st lokalizované v oblasti Zapadnych a Vychodnych
Karpét Slovenska, a vhodné porasty boli identifikované na zéklade
narodnej inventarizdcie primdrnych lesov. Inventarizacia bola na-
vrhnutd tak, aby identifikovala lesy, kde s vysokou pravdepodobnos-
tou Tudskéd ¢innost nezasahovala do prirodného charakteru lesného
porastu. Vzhladom na to, Ze v primdrnych lesoch v strednej Eur6pe
nie je mozné uplne vylucit vplyvy ¢loveka (extenzivna pastva a tazba),
boli vybrané len tie lokality, kde ludskd ¢innost priamo neovplyvnila
korunovy zépoj. Vyber bol zlozeny z terénneho vyskumu, $tadie his-
torickych vojenskych map Rakusko-Uhorska z rokov 1764 az 1768
a 1806 az 1869 a leteckych snimok z roku 1950 (MIKOLAS et al. 2019).
Zo vetkych identifikovanych lokalit primdrnych lesov na Slovensku,
ktoré maju rozlohu okolo 10 000 ha, sme vybrali 14 porastov a zalozili
174 vyskumnych ploch v bukovo-jedlovych lesoch. Rozsah nadmor-
skych vysok bol od 642 do 1285 m n. m (tab. 1). Lokality, v ktorych pre-
biehal vyskum, st sucastou ndrodnych parkov a prirodnych rezervécii
a priroda v nich je prisne chrdnend. Vdaka bezzdsahovému rezimu st
v8eobecne povazované za lokality s vysokou biodiverzitou s velkym
poctom ohrozenych druhov (MIKOLAS et al. 2015; UyHAZYOVA et al.
2016). Nakolko sa jednd len o lesy, kde prevladaju prirodné procesy,
vyskum dynamiky prirodnych naruseni méze mat velmi vysoky poten-
ciél pre pochopenie dynamiky lesnych ekosystémov v strednej Eurdpe.
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V kazdom zo 14 zmapovanych polygénov primarneho lesa sme za-
lozili 6-20 kruhovych trvalych vyskumnych pléch (TVP) s rozlohou
0,15 ha. Pre ich vyber bola vytvorena polygénova siet (kazda 10 ha)
s pouzitim ArcView 9.3 (ESRI 2011). V ramci kazdého polygénu sme
vygenerovali ndhodny bod a podla ndhodne identifikovanych bodov
sme umiestnili dve vyskumné plochy pozdiz vrstevnic, umiestnené
40 m od tohto bodu, kazdu opa¢nym smerom (obr. 3).

Zber dat

Pomocou laserového zameriavaca napojeného na GIS (Field-Map,
IFER 2008; www.ifer.cz) boli zmerané vietky polohy stromov v rdmci
vyskumnej plochy s DBH (diameter at breast height, priemer v prs-
nej vyske 130 cm) nad 6 cm a ich priemery. Kazdému jedincovi bolo
priradené identifika¢né ¢islo, po ¢om nasledoval odber dalsich dopl-
fujicich dat ako je pozicia jedinca v poraste a druh stromu. Aby bolo
mozné kvantifikovat vztah medzi korunovym zipojom a DBH jed-
notlivych stromov, bol priamo v teréne zaznamenany priemet koruny
u 15 vitanych stromov. Nasledne bol s pouzitim tychto dat vytvoreny
matematicky model so vztahom hribky stromu (DBH) a korunovou
plochou a kazdy z tychto vztahov bol pre kazdy region s vyskumnymi
plochami $pecificky (R* = 0,61; p < 0,001).

Dendrochronologické vyvrty boli extrahované kolmo na smer svahu,
na ktorom strom rastie, vo vyske 1 meter nad zemou, aby sa zabranilo
odobratiu vyvrtu s reakénym drevom (SPEER 2010). Kazdy z vyvrtov
bol odobraty podla hierarchie hrubkovych tried v ramci oblasti okolo
stredu plochy, ktora pozostava z troch vnorenych kruhov s plochami
500, 1000 a 1500 m?. Pokial bolo mozné, pri odoberani vyvrtov sa kla-

Tab. 1.
Informadcie o lesnych porastoch
Characteristics of study stands

dol doéraz na ziskanie celého vyvrtu a teda aj s jeho stredom.

Dendrochronologické vzorky boli zmerané a spracované klasickymi
dendrochronologickymi metédami s pouzitim posuvného stola LIN-
TAB a softvéru TsapWin (RINNTECH, Heidelberg, Nemecko, http://
www.rinntech.com) s rozli$enim 0,01 mm. V pripade, Ze pri odobera-
ni vyvrtu chybal stred, vykonal sa odhad poctu chybajucich letokru-
hov pomocou Duncanovej metédy (DuNcaN 1989).

Nasledne prebehlo krizové datovanie pomocou softvéru CDendro. 7.1
(LARSSON 2003).

Rekonstrukcia naruseni na arovni stromov

Na vytvorenie chronolégie naruseni sme vyuzili pozorovania zmien
trendov v ro¢nych prirastkoch letokruhov, z ¢oho sme identifikovali
priebeh disturbancii na drovni stromov. Tie boli neskor pouzité ako
zékladné tdaje pre rekonstrukciu naruseni na drovni plochy a na-
sledne na tdrovni porastu. Pre rekonstrukciu disturbancii na drovni
stromov sme detekovali dva typy rastovych trendov, a to: 1) nahle a tr-
valé zvySenie prirastkov zname ako uvolnenie rastu, ktoré znamena
otvorenie korunového zapoja a presvetlenie porastu — a tym padom
dochadza k zvy$eniu ro¢nych prirastkov a 2) rychly pociatoény rast
mladych semenacikov, ktory naznacuje regeneraciu v podmienkach
otvoreného zapoja — a teda v porovnani s inymi semend¢ikmi maju
vyssie prirastky (FRELICH 2002). Pomocou vysSie popisanych dendro-
ekologickych metdd sme matematicky urcili prahové hodnoty, na zak-
lade ktorych sme schopni rozlisit rastové trendy indikujtice naru$enie
alebo zmeny v prirastkoch, spdsobené inymi faktormi.

8% 5 3 % 3 S $ 4

22 355 Ss: 3B 3% B3 §i 3f Fr 5O
5 . 2Z¢  2BE =3 2f 2= fe E° wo w2
2 55§ 888 SE5 32 Sf 2% <@ <8 35 <3
@ =27 £a%s ozE Zg £ »E af aog @< @O
Zapadné Karpaty!  Padva (PAD) 7 188  1064-1270  21-35 2843 20,71 857 200 0,00
Zapadné Karpaty  Komietova (KOR) 14 691  1012-1224 2037 2977 21,57 1525 450 1,00
Zapadné Karpaty  Kundracka (KUN) 7 196 963-1193 2544 314 2300 9,00 529 1,00
Zapadné Karpaty  Skalna Alpa (SKA) 8 173 1106-1265 20-35 26,72 2425 1047 7,00 0,00
Zapadné Karpaty  Sramkova (SRA) 14 723 951-1117  23-38 3257 2314 510 11,73 0,89
Zapadné Karpaty  Sutovska (SUT) 14 723 785-1145  24-40 3236 37,08 857 543 0,00
Zapadné Karpaty  Obrétin (OBR) 6 262 823-955 2939 315 27,50 550 11,83 2,67
Zapadné Karpaty  Pofana (POL) 20 626  1030-1284 1733 24 23,00 10,36 4,88 0,67
Vychodné Karpaty? Havesova (HAV) 14 341 642-710  Oct-29 18 32,71 000 000 053
Vychodné Karpaty ~ Stuzica (STUA) 14 408 845-1020 Octv26 18,14 40,79 000 167 0,00
Vychodné Karpaty ~ Stuzica (STU2) 14 428 822-1068  Sep-30 19,92 41,21 000 244 0,00
Vychodné Karpaty  Stuzica (STU3) 14 554  898-1053  23-38 2843 4579 000 456 1,00
Vychodné Karpaty ~ Klenovsky Vepor (VEP) 13 447 1107-1263 1635 258 16,69 1415 627 044
Vychodné Karpaty  Vihorlat (VIH) 14 426 642-945 7-20 17,23 4179 000 950 2,00

"Western Carpathians; *Eastern Carpathians
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Na identifikdciu uvolneného rastu stromu bola pouzitd metéda Ab-
solute increase method (AI) (FRAVER, WHITE 2005). Prahovad hodnota
je definovana ako rozdiel medzi desatro¢nym priemerom (M1) pred
cielovym rokom a 10-roénym priemerom (M2) po cielovom roku, pre
ktory sa hodnota vypocitava:

Al=(M2)- (M)

Prahova hodnota, ktord sa oznacuje pre dany rok ako rok uvolnenia,
bola urcena ako 1,25-ndsobok smerodajnej devia¢nej odchylky vset-
kych hodnét absolutneho zvy$enia (AI) v regionalne ohrani¢enom
datasete v8etkych letokruhovych chronoldgii. Zo $tidie sme vylucili
krat$ie obdobia zvy$enych prirastkov, aby nedochadzalo ku chybnému

Obr. 1.

detekovaniu naru$eni a ku chybam obidvoch typov. Na to, aby sme
predisli k uréeniu naru$enia napr. pri klimatickych vykyvoch, museli
prirastky letokruhov prekonat prahova hodnotu zrychlenia rastu po
dobu najmenej 7 rokov.

Vsetky pouzité prahové hodnoty boli $pecifické pre dany druh drevi-
ny a subregién. Aby sme minimalizovali nadhodnotenie rozsahu na-
rusenia, pouzili sme iba udaje z juvenilnych stromov, ktoré boli este
schopné reagovat na uvolnenie zapoja, a teda v ¢ase narusenia nedo-
sahovali vysku korunnej etdze (FRELICH, LORIMER 1991). Na rozlie-
nie dospelych jedincov od mladych stromov v ¢ase udalosti sa pouzil
$pecificky prahovy limit DBH. Tato hodnota DBH bola odhadnuta

Fagus sylvatica
Abies alba

Picea abies

Acer pseudoplatanus
Fraxinus excelsior
Ulmus glabra

Acet platanoides
Betula pendula

Corylus avellana

Histogramy rozdelenia DBH a druhového zloZenia v ramci porastov v Zapadnych Karpatoch pre vsetkych jedincov stromov s DBH > 6 cm

rozdelenych do hribkovych tried
Fig. 1.

DBH distribution of all tree species on stand level in Western Carpathian region. The height of columns represents absolute number of trees

with DBH > 6 cm
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Fagus sylvatica
Abies alba

Picea abies

Acer pseudoplatanus
Fraxinus excelsior
Ulmus glabra

Acet platanoides

Corylus avellana

Obr. 2.

Histogram rozdelenia DBH a druhového zloZenia v rdmci porastov vo Vychodnych Karpatoch pre vietkych jedincov stromov s DBH > 6 cm
rozdelenych do hrubkovych tried

Fig. 2.

DBH distribution of all tree species on stand level in Eastern Carpathian region. The height of columns represents absolute number of trees
with DBH > 6 cm

Obr. 3.

Priestorové rozlozenie skimanych lesnych porastov na Slovensku s farebne odliSenymi regionmi. Zelenou farbou st oznacené lokality nacha-
dzajuce sa vo Vychodnych Karpatoch a modra farba oznacuje lokality v Zapadnych Karpatoch. V- malom nahlade je zobrazeny koncept a dizajn
rozmiestnenia vyskumnych ploch v ramci jedného lesného porastu

Fig. 3.

Spatial distribution of stands across Slovakia with the color representing the different regions, divided into the Eastern (green) and Western
(blue) Carpathian mountains. Inset shows study plots (circles), indicating the design of their location within the study stands
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z regresného modelu s idajmi zo zndmych nameranych korunovych
zépojov a potlacenych stromov (JaANDA et al. 2017; CaDaA et al. 2020).

Dalsi z rastovych trendov, pomocou ktorého sme detekovali naruse-
nia, je rychly zadiatok rastu juvenilnych stromov v otvorenom zapoji.
Vysoké prirastky v skorych $tadidch Zivota stromu u juvenilnych je-
dincov znacia, Ze dany strom rastol v podmienkach otvoreného koru-
nového zdpoja, a teda s dostatkom slne¢ného Zziarenia a inych zdrojov.
K evidencii naru$enia doslo, ked priemerna $irka 5. az 14. letokruhu
prekrodila prahovii hodnotu rychlosti rastu, ktora bola uréena ako ki-
zavy priemer $irky letokruhov medzi 5. az 14. letokruhom. Tato hra-
nica bola definovand porovnanim rychlosti rastu stromov rastdcich
v podmienkach otvoreného zapoja a stromov rastucich v podmien-
kach uzavretej koruny (SvoBopa et al. 2014; TROTSIUK et al. 2014;
JANDA et al. 2017). V3etky letokruhy so $irkou rovnou alebo vi¢Sou
ako optimalny prah hodnoty $irky letokruhov bol urceny ako rastici
v porastovej medzere. VSetky pouzité prahové hodnoty boli $pecifické
pre dany druh stromu a subregion.

Chronolégia disturbancii na Grovni ploch a porastov

Pre vypocet rozsahu naru$enia na urovni plochy sme pouzili zdzna-
my o naru$eni od jednotlivych stromov na vyskumnej ploche. Per-
cento narus$enej plochy kortn stromov na trovni vyskumnej plochy
sa nasledne vypocitalo pre kazdy rok ako sucet aktudlnych ploch
kortn stromov reagujucich na naru$enie (vykazujucich rastové tren-
dy uvolnenia rastu alebo rychleho pociato¢ného rastu v otvorenom
poraste), vydeleny celkovou plochou korun vdetkych vzorkovanych
stromov, ¢im sme dosiahli percento naru$enia pre kazdy rok chrono-
légie (TROTSIUK et al. 2018; Capa et al. 2020; FRANKOVIC et al. 2021;
KAMENIAR et al. 2023). Na vyhladenie vsetkych tdajov v histograme
proxy dat zrekonstruovane;j histdrie disturbancii sme pouzili kernelo-
vu funkciu na uréenie hustoty pravdepodobnosti (Kernel density esti-
mation function - KDE). Kernelové funkcia je $iroko pouzivana tech-
nika vyhladzovania neparametrickych udajov na odhadnutie funkcie
hustoty pravdepodobnosti nahodnej premennej (DuoNG 2007). Pre
odhad kernelovej hustoty sme nastavili dizku ¢asovej periédy kizavé-
ho priemeru na 30 rokov a $irku ohraniéenia rovnajiceho sa 5. Tym
sme ziskali vyslednu krivku historickych naruseni v ¢ase a ich severitu
s vyjadrenym podielom narusenej plochy. Na krivke boli extrahované
hodnoty vrcholov grafu, ¢o znadi najvyssiu pravdepodobnost vysky-
tu narusenia v Case, pred ktorymi sa krivka zvySovala aspon 5 rokov.
Dal3im kritériom bola minimalna doba medzi dvoma vrcholmi as-
pon 10 rokov. Severita disturbancie sa potom vypocitala ako sthrn
vSetkych relativnych ploch naruseného korunového zépoja na ploche,
u ktorych doslo k naruseniu pocas jedenastroéného pohyblivého okna.
Pouzité parametre boli nastavené na zdklade predpokladu, ze va¢$ina
stromov reaguje na otvorenie zipoja a zmenu podmienok po naruseni
v priebehu desat rokov (FRELICH, LORIMER 1991). Takdto situdcia sa
oznacila ako udalost narusenia. Vysledok nehovori o ¢initelovi, ktory
narusenie spdsobil, ale o severite a najpravdepodobnejsej dobe vysky-
tu prirodnej disturbancie.

Synchronicita prirodnych naruseni a druhova bohatost

Na vyhodnotenie synchronicity disturbancii sme pouzili Kendallov
koeficient zhody (Kendall s W; KENDALL 1970). Kendallov koeficient
da). Ako vstupné data boli pouzité chronoldgie disturbancii na irovni
plochy a koeficient bol vypocitany pre kazdy porast individudlne. Tym
padom vysledkom bolo 14 hodnét, ktoré opisovali mieru synchroni-
city na urovni jednotlivych porastoch. Kedze Kendallov koeficient W
zavisi od poctu chronoldgii zahrnutych do vypoctu (GOUHIER, Gul-
CHARD 2014), nemdZeme priamo porovnavat synchronicitu medzi
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porastmi s réznym poc¢tom ploch. Preto sme pre porovnavania pouzili
metodiku bootstrap m-out-of-n (BICKEL, SAKOV 2008) a prevzorkova-
li pévodny stbor chronoldgii 10 000-krét, pricom kazdé opakovanie
prebehlo s vyberom podskupiny ploch vo velkosti 4 plochy.

Pre zhodnotenie vztahu medzi druhovou diverzitou drevin a stup-
flom synchronicity disturbancii porastov sme pouzili zov§eobecneny
linedrny model (Generalized linear model - GLM) s pouzitim gamma
rozdelenia (McCULLAGH, NELDER 1989). KedZe sa porasty odlisovali
druhovou diverzitou drevin, prepojili sme taktiez stupen synchronici-
ty disturbancii s druhovou bohatostou drevin.

Pretoze pocet vitanych stromov sa medzi jednotlivymi plochami vy-
razne lisil (29-199 stromov na plochu), mohlo dojst k odchylke pri
odhade diverzity drevin. Preto sme nasimulovali rovnaky pocet stro-
mov (n = 29 stromov na vyskumnu plochu) a vypocitali o¢akdvanu
druhovu bohatost pomocou rarefaction analysis (CHAO et al. 2014).
Druhova bohatost teda bola vyjadrend ako priemerny pocet druhov
drevin na lesny porast. Bohatost druhov sa potom poutila ako predik-
tor synchronicity disturbancii v GLM. Regionalne rozdiely mézu byt
alternativnym vysvetlenim rozdielov v synchronicite porastov a preto
sme okrem modelu s druhovou diverzitou vytvorili aj model zahfnajui-
ci regiony (Zapadné a vychodné Karpaty). Pretoze regiony a druhova
diverzita spolu vyrazne korelovali (point-biserial correlation: r = 0,88;
p < 0,0001), nezlucili sme oba prediktory do jedného GLM, ale vytvo-
rili sme dva samostatné modely.

Diagnostické grafy rezidudlov modelov vykazovali pomerne hetero-
génne rozptyly, a preto sme pri modelovani pouzili heteroskedasticky
konzistentnd Struktiru kovariancnej matice HC4, ktora je obzvlast
vhodna pre malé vzorky (ZEILEIS 2006; CRIBARI-NETO, DA SILVA 2011).

V3etky analyzy boli realizované v softvéri R (R Core Team, 2023) s vy-
uzitim programovych balikov ggplot2 (WickHam 2016), sandwich
(ZE1LEIS et al. 2020) a synchrony (GOUHIER, GUICHARD 2014).

VYSLEDKY

Zozbieranych bolo 6186 dendrochronologickych vyvrtov, z ktorych
po spracovani bolo spolu na vietkych vyskumnych plochéch identifi-
kovanych 517 disturbancii pocas 200 rokov dlhej chronolégie (obr. 4).
Vysledkom je variabilny disturban¢ny rezim s charakteristickymi
obdobiami zvySenej disturban¢nej aktivity a v niektorych pripadoch
s disturbanciami s vysokou severitou (> 60 % odstranenej plochy ko-
runového zapoja).

Vysledky ukazali vysoku variabilitu aktivity disturbancii v ramci les-
nych porastov. Tieto krivky boli nasledne pouzité ako zakladné data
pre analyzu synchronizdcii. Disturbancie v Zapadnych Karpatoch
sa vyznacovali vy$$imi fluktudciami a intenzity naruseni boli vyssie
a krivky synchronizovanejsie (obr. 5, 6).

Pre chronologické krivky na trovni plochy boli v ramci lesnych po-
rastov vypocitané hodnoty Kendallovho koeficientu zhody. Najvyssia
zaznamenana hodnota bola v prirodnej rezervacii Obrstin (W = 0,58)
a najnizéia v prirodnej rezervacii Have$ova (W = 0,33). Z vysledkov je
zrejmé, ze disturbancie boli viac synchronizované v Zapadnych Kar-
patoch ako vo Vychodnych Karpatoch (obr. 7).

Koeficienty synchronicity sme dalej hodnotili vo vztahu s druhovou
diverzitou stromov. Tento vztah bol tatisticky preukazny (GLM: b [se]
=0,14 [0,07], z = 1,99, p = 0,046) a ukazoval, Ze synchronicita distur-
bancii s druhovou diverzitou drevin vyznamne narastala (obr. 7).
Napriek tomu je potrebné dodat, ze aj rozdiely medzi regénmi boli
Statisticky preukazné (GLM: b [se] = 0,24 [0,06], z = 3,65, p < 0,001)
a predik¢na sila regionalneho modelu bola vyssia ako sila modelu
s druhovou diverzitou (R? = 0,19 vs 0,10).
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Disturbance severity

Calendar year

Obr. 4.

Identifikované prirodné narusenia v ¢ase. Kazdy bod reprezentuje identifikovanu udalost naru$enia v minulosti so severitou > 10 %, s farbou re-
prezentujicou regién, v ktorom sa udalost stala (tyrkysova — Zdpadné Karpaty, ¢ervend — Vychodné Karpaty ). Krivky st vysledkom vyhladenia
tychto udalosti funkciou lokdlnej regresie (¢ierna farba - vetky disturbancie)

Fig. 4.

Temporal distribution of disturbance events. Each dot represents a plot-level disturbance event with > 10% of canopy area removal (severity),
smoothed by local regression polynomial function (lines). The black line represents the smoothed function of all plot-level disturbance events,
turquoise colour represents data from the Western Carpathians and red from the Eastern Carpathians

Obr. 5.

Chronoldgie disturbancii na Grovni vyskumnej plochy (farebné ¢iary) a porastu (¢ierne hrubé iary), ktoré boli vypocitané s pouzitim Kernel
density estimation function (KDE) pre Zapadné Karpaty

Fig. 5.

Plot (coloured lines) and stand level (black lines) of disturbance chronologies in Western Carpathians calculated using Kernel density estimation
function (KDE) of disturbed areas
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Obr. 6.

Krivky chronoldgii disturbancii na Grovni vyskumnej plochy (farebné ¢iary) a porastu (¢ierne hrubé diary), ktoré boli vypocitané s pouzitim
Kernel density estimation function (KDE) pre Vychodné Karpaty

Fig. 6.

Plot (coloured lines) and stand level (black lines) of disturbance chronologies in Eastern Carpathians calculated using Kernel density estimation
function (KDE) of disturbed areas

Obr. 7.

Vztah medzi diverzitou druhov stromov a synchronizéciou naruseni v Zapadnych a Vychodnych Karpatoch. Predikcia GLM-modelu (priamka)
a jeho 95% konfidenény interval (Sedd) st zobrazené pozdiz zobrazenych hodnét koeficientov synchronizécie pre jednotlivé lesné porasty (Z4-
padné Karpaty - tyrkysova farba, Vychodné Karpaty - ¢ervena farba)

Fig. 7.

Relationship between tree diversity and disturbance synchrony in Western and Eastern Carpathian forest stands. GLM-based prediction (line)
and associated 95% confidence intervals (grey band) are displayed along with observed values (points) labelled by the stand names
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DISKUSIA

S pouzitim dendroekologickych metdd sme zrekonstruovali a opisali
disturban¢ny rezim v jedlovo-bukovych lesoch Zapadnych a Vychod-
nych Karpat. Disturbanény rezim v Zapadnych Karpatoch sa vyznaco-
val naru$eniami s vd¢Sou intnezitou a boli synchronizovanejsie v ¢ase,
kym disturbancie vo Vychodnych Karpatoch boli menej synchroni-
zované, a teda pravdepodobne vo vicsej miere riadené pozadovym
odumieranim jednotlivych stromov. Takéto rozdiely mézu byt spo-
jené nielen s rozliénymi atmosférickymi procesmi, ale aj s rozli¢ny-
mi topografickymi faktormi, alebo s rozdielom druhového zloZenia
(obr.1a2).

Vseobecné vysledky z oboch regiénov su konzistentné s vysledkami
inych $tudii z jedlovo-bukovych lesov, kde prevladali prirodné naruse-
nia malej a strednej intenzity (ZEIBIG et al. 2005; SAMONIL et al. 2009;
TRrOTSIUK et al. 2012; HoBg1 et al. 2015; ORMAN, DOBROWOLSKA 2017;
FELDMANN et al. 2018; FRANKOVIC et al. 2021).

Na urovni plochy boli detekované disturbancie taktiez so strednou
a vysokou intenzitou, a to obcas na viacerych vyskumnych plochach
stucasne. Rezimy narusenia, ktorych vysledkom st porastové medzery
roznej velkosti, s velkou pravdepodobnostou stvisia s atmosférickymi
procesmi ako st konvektivne burky, ktoré na rozdiel od silného vetra
plyntceho z prechodov rozsiahlych frontalnych systémov postihuju
mensie plochy. Narozdiel od extratropickych cyklénov tieto procesy
postihuju malé tizemia, a mozu teda zasiahnut niekolko stromov ale-
bo vyskunych ploch v ramci porastu sucasne. Takyto proces vytvara
vysoko diverzifikovant porastovu $truktdru, avsak takéto vetrové na-
rudenie postihuje lesy len na obmedzenej ploche. Disturbancie s vy-
sokou intenzitou, ktoré vSak postihuju iba jednotlivé casti porastov
a plynu pravdepodobne z konvektivnych burok, boli zaznamenané
v Dindrskych vrchoch (NAGEL et al. 2017), v Rumunskych Karpatoch
(FURTUNA et al. 2018) a v listnatych lesoch Severnej Ameriky (CAN-
HAM et al. 2001).

Stéle v8ak existuju nejasnosti ohladom komplexnych faktorov, kto-
ré ovplyviujui rezim narusenia z ¢asového a priestorového hladiska.
Fyziografické vlastnosti terénu, kde sa lesny porast nachddza, mézu
vystavit tento ekosystém réznym atmosférickym javom. Sklon svahu,
orientdcia, expozicia a morfoldgia pohoria mozu prispiet k vys$im se-
veritam disturbancii. Celkovo moéze byt disturbancia silnejsia vyssie
vo svahu a na hrebenioch hor kvéli naro¢nejsim atmosferickym pod-
mienkam. Teda geomorfoldgia terénu a fyziografické vlastnosti moézu
spolu s druhovou skladbou a klimatickymi podmienkami vytvorit
komplex podmienok, ktorych zhodnotenie a predikcia moze byt ob-
tiazna.

Vo vyssich polohach sa skladba drevin meni a podstatne pocetnejSou
drevinou sa stava smrek obycajny (WINTER et al. 2015). Smrek obycaj-
ny je vo vSeobecnosti vnimany ako drevina nachylnd na vytvaranie po-
rastovych medzier, kvoli svojej nachylnosti na vyvratenie vetrom ale-
bo mortalitu spésobent premnozenim podkdrneho hmyzu (WINTER
et al. 2015; ORMAN, DoBROWOLSKA 2017; SYNEK et al. 2020). Preto
jednym z ddlezitych faktorov, ktoré ovplyviiuja severitu disturbancie,
moze byt aj druhové zloZenie. Druhové zloZenie méze byt ovplyvnené
rezZimami narudenia, ale na druhej strane aj miera odolnosti jednotli-
vych druhov moéze ovplyvnit disturban¢ny rezim. Reciprocita vztahu
druhové zloZenie - narusenia je teda zrejma.

Na zdklade tedrie “lucky monocultures” a “unlucky mixtures” (PAv-
TASSO et al. 2005) mozeme predpokladat, Ze nie vSetky zmie$ané lesy
musia byt rezistentnejsie a v pripade $pecialnej kombinacie druhové-
ho zloZenia a typu naru$enia méze dochddzat taktiez ku silnym naru-
$eniam (YACHI, LOREAU 1999; JACTEL et al. 2017). Lesy v Zapadnych
Karpatoch st vyznamne obohatené primesou viacerych druhov dre-
vin ako je smrek obyc¢ajny (Picea abies H. Karst.), javor horsky (Acer
pseodoplatanus L), jasen $tihly (Fraxinus excelsior L.) a brest horsky
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(Ulmus glabra Huds.) Dolezitou sucastou je tu vSak smrek obycajny,
pricom jeho charakteristicky rast v skupinach je pravdepodobne do-
vodom vy$sej severity narusenia, ¢o sa premietlo aj do vysledkov tejto
studie. V lesnom ekosystéme so vetkymi jeho $pecifikami sa tam, kde
rastie smrek obycajny, mozu vyskytovat aj ostatné druhy drevin cha-
rakteristické pre tento ekosystém, ¢o nésledne koreluje aj s miestami
s vy$$ou synchronizovanostou disturbancii. To sa napokon ukazalo
aj v $tatistickom vysledku. GLM model zahfnajuci aj faktor vplyvu re-
giénu vysiel s mierne lepsim predikénym potencidlom ako druhové
zloZzenie. To moze mat rézne priciny, ale jednou z nich moze byt prave
$pecifické priestorové rozmiestnenie populdcie smreku v prirodnych
rezervaciach, kde bol vyskum uskuto¢neny. Aj napriek tomu, Ze nase
vysledky st ¢iasto¢ne v rozpore so vieobecnou teériou, ktord hovori
o lepsej rezistencii zmieSanych lesov, usudzujeme, Ze diverzifikova-
né druhova skladba porastu md na rezilienciu ekosystému pozitivny
vplyv (YacHI, LOREAU 1999; FARES et al. 2015). V zmieSanych lesoch
kvoli odlisnej funk¢nej diverzte drevin existuje vyssia pravdepodob-
nost, ze niektoré z nich danému stresoru odolaji a produkénost eko-
systému ostane z¢asti zachovand.

Diverzifikovana $truktira lesov zmierniuje vdaka svojej heterogeni-
terdzne vplyvy naruseni. Smrek obycajny rastie v skupinkach a jeho
podiel sa zvySuje s rasticou nadmorskou vyskou. Severity naruseni
tak mozu byt silne ovplyvnené aj touto skutocnostou. Lesy so silnou
prevahou buka lesného vo Vychodnych Karpatoch maju pravdepo-
dobne nizdie severity disturbancii, pretoze si odolnejsie voci veter-
nym vplyvom. Obdobie, kedy su lesy najviac vystavené rizikam sil-
nych naru$eni na regionalnej irovni, a teda aj so silnou synchroniza-
ciou, je prave jeseil a zima. Vtedy sa vplyvom efektu prechodu extrat-
ropickych cyklén v strednej Eurdpe vyskytuju silné vetry (BRAzDIL
et al. 2004; PETTIT et al. 2021). V tomto obdobi vsak buky nemaju
listy, a teda odolavaju veternému vplyvu lepsie. To robi smrek omno-
ho néchylnejsi na silné veterné vplyvy, pretoze je vystaveny velkému
riziku vyvratenia aj vo vegetacnom obdobi aj mimo neho (DHOTE et
al. 2005).

ZAVER

Prirodné a primarne lesy maju nezastupitelna ulohu v zmiernovani
zmeny klimy a ochrane biodiverzity. Popisanie prirodnych procesov
modze posilnit predstavu o fungovani pévodnych lesnych ekosystémov
a pomoct pri planovani manazmentu chranenych uzemi, alebo do-
konca pri planovani prirode blizkeho aktivnheho manaZmentu v hos-
podarskych lesoch. V lesoch, ktoré st malo ovplyvnené Iudskymi
zéasahmi sa zachovali okrem iného aj prirodné procesy, ktoré st neod-
delitelnou sucastou lesnych ekosystémov. Prave §tudium prirodnych
procesov v primarnych alebo zachovalych lesoch moéze poskytnut
jedine¢ny zdroj informdcii o povodnom fungovani lesnych ekosys-
témov. Takyto jedine¢ny zdroj informécii sa dd potom aplikovat pre
nastavenie managementu lesnych ekosystémov tak, aby plnili poza-
dované funkcie. Takéto poznatky nadobudaji obzvlast vyznam najma
v ¢ase klimatickej zmeny, s ktorou o¢akdvame nérast klimatickych vy-
kyvov, a teda aj frekvencie a severity disturbancii. Vysledky vyskumu
naznacuju, ze nie len druhové zloZzenie mdze mat vplyv na rezilien-
ciu lesa, ale mdze k tomu vyznamne pomoct aj jeho diverzifikovana
Struktara (FARES et al. 2015; MEIGs et al. 2017; BAuHUS et al. 2017;
JACTEL et al. 2017).

Efektiviny manazment lesov by mal v strednej Eurdpe zohladiiovat
vyznam prirodnych disturbancii spdsobenych vetrom, graddciami
podkoérneho hmyzu a ich ¢asového a priestorového aspektu. Stadium
tychto disturbancii je nevyhnutné pre porozumenie $trukturélnej he-
terogenity a dynamiky lesov. Synchronizacia tychto prirodnych naru-
$eni je klu¢ovym faktorom, pri¢om vysledky nasej $tadie ukazuja, ze
disturbancie v lesoch v Zapadnych Karpatoch st synchronizovanejsie
ako vo Vychodnych Karpatoch. Manazment lesnych ekosystémov by
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mal byt nalezite prispdsobeny k vyraznej variabilite frekvencie a seve-
rity disturbancii. Dominantné disturbancie v zmie$anych lesoch s pre-
vahou buka su tie s malou a strednou severitou, ¢o by malo ovplyvnit
planovanie stratégii obnovy a ochrany lesov v suvislosti s meniacimi
sa environmentalnymi podmienkami. Zaroven by sa malo zohladnit
druhové zloZenie lesov, pricom vysledky ukazujt, Ze disturbancie st
synchronizovanejsie v lesoch s vy$§im zastipenim smreka. Vzhladom
na vyznamny vplyv pritomnosti smreka v Zapadnych Karpatoch, kto-
ry je menej odolny vo¢i disturbancidm nez listnaté druhy, by mal ma-
nazment venovat tejto primesi osobitni pozornost a zohladnovat ju
pri pldnovani a realizacii opatreni na udrzatelné vyuzivanie lesov.
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DRUHOVE ZLOZENIE A SYNCHRONIZOVANOST DISTURBANCII V PRIMARNYCH LESOCH
S DOMINANCIOU BUKA LESNEHO (FAGUS SYLVATICA L.) V STREDNEJ EUROPE

DISTURBANCE REGIME, SYNCHRONICITY AND SPECIES RICHNESS IN PRIMARY BEECH-DOMINATED
(FAGUS SYLVATICA L.) FORESTS IN CENTRAL EUROPE

SUMMARY

Natural disturbances such as windthrow and bark beetle outbreaks are critical factors in the formation of natural forest ecosystem structures
in Central Europe. They are an essential element of forest ecosystem dynamics, creating canopy gaps, patches and openings within intact forest
cover, thereby increasing forest structural heterogeneity. Through their effects on forest development and the creation of biological legacies, they
are also key drivers of biodiversity. As such, the evaluation of disturbance severity and synchronicity across different spatial and temporal scales
is crucial for forest dynamics understanding and development patterns. Shedding light on these processes is of utmost importance considering
the predicted intensification of natural disturbance frequency and severity with global climatic change. Previous research has highlighted that
the disturbance regimes characterising European mixed-beech forests are complex, and the prevailing disturbances include the mortality of
a single or small group of trees or low-severity disturbances. Moderate and high-severity disturbances also occur, but to a lesser frequency.
Although many uncertainties remain, the general consensus is that mixed forests with higher species richness are likely to be more resistant
to disturbance stressors, therefore we can expect higher severity disturbances and higher disturbance synchronisation rates among stands in
monodominant forests.

To help shed light on these processes, this study aims to (i) evaluate the disturbance regime in mixed-beech forests across the Western and
Eastern Carpathians, and (ii) assess the relationship between stand-level average tree species richness and disturbance synchronicity rates. For
the investigation of natural disturbance regimes and synchronisation patterns, we collected a dataset of 6,186 tree cores across 14 forest stands
(Fig. 3) on 174 study plots (0.15 ha) to reconstruct plot-level disturbance history for the past 200 years. The history of disturbance activity
was then evaluated by delineating plot-level disturbance events using a Kernel density estimation function (KDE) and detecting plot-level
disturbances with severities greater than 10 percent. To evaluate the synchronicity within the stands, we used Kendall's W coefficient of plot-
level disturbance curves to obtain the coeflicient values for each stand. Further we calculated the average rarified species richness for each stand,
and we calculated the general linear model (GLM) to evaluate the species richness relationship with the synchronicity of each stand.

Through the reconstructed natural disturbance regimes we identified 517 plot-level disturbance events with severities exceeding at least 10% of
canopy area removed between the years 1800-2000. The summarised 200-year-long time period of disturbance chronology of all plots shows
high temporal variability in disturbance severity, with periods of stand and regional-level escalation (Fig. 4). The Kernel density estimation
function (KDE) of the plots revealed the prevalence of low and moderate severity disturbances with occasional escalations, especially in the
Western Carpathians (Fig. 5 and 6). The evaluation of the synchronicity within the stands revealed a higher synchronisation in the Western
Carpathians than in the Eastern Carpathians. Disturbance synchrony was significantly linked with tree species diversity, and the level of
synchrony increased with the average number of tree species per plot (Fig. 7).

The results of the general description of the disturbance regime are comparable to previous studies, where the low severity disturbance events
were prevalent. However, high structural complexity is evident across the landscape, and moderate and high-severity disturbance events
were recorded despite being less frequent than small-scale events. Further, forest species composition, which was linked to the landscape
characteristics, can drive disturbance characteristics. The results contradict the general assumption that mixed-species forests have higher
resilience to disturbances than monospecific forests. This trend may be due to the substantial admixture of Norway spruce at upper altitudinal
forest zones of the Western Carpathian forests (Fig. 1). Their vulnerability to disturbances such as windthrow, bark beetle outbreaks, and other
stressors may drive to more severe natural disturbance events in mixed-species forests.
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