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Abstrakt

Tato bakalafska prace shrnuje zakladni poznatky o dynamice smrkovych porosti v Evropé na
holocenni skale. Uvadim piehled glacialnich refugii béhem posledniho glacialniho maxima, a
migracni cesty, kterymi smrk expandoval do Evropy po skonceni posledni doby ledové. Déle
pak uvadim zakladni poznatky o disturban¢ni dynamice a rozdily v disturban¢ni dynamice se-

verni a stfedni Evropy.

Na zavér jsem uvedla piehled zakladnich paleoekologickych metod, které pomahaji pii studiu

smrkovych disturbanci.

Kli¢ova slova: smrk ztepily, holocén, disturbance, dynamika, paleoekologické metody

Abstract

This thesis summarizes the basic knowledge about the dynamics of spruce forests in Europe on
Holocene scale. It presents an overview of glacial refugia during the last glacial maximum and
migration routes of spruce expansion to Europe. It also presents the basic facts about distur-

bancy dynamics and differences in disturbancy dynamics of northern and central Europe.

In the last part, | have listed the basic palaeoecological methods that help in the study of spruce
disturbances.

Keywords: Norway spruce, Holocene, disturbance, dynamics, paleoecological methods
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1 Uvod

Smrk ztepily (Picea abies L. Karst) je klicovym druhem lesnich ekosystémii po celé Eurasii.
Areal vyskytu smrku v Evropé je zietelné rozdélen na dvé ¢asti. Jedna zahrnuje Fenoskandina-
vii a severni Rusko, druha je soustiedéna do sttedni Evropy. Podle nékterych zdroji jsou severni
ajizni populace dva rizné druhy (Andersson 2005), podle jinych se jedna o poddruhy (Kullman
& Engelmark 1991) — evropsky Picea abies subsp. abies a sibiisky Picea abies subsp. obovata,
néktefi je povazuji za dva ekotypy (Dahl & others 1998) Jelikoz se jedna o druh ekonomicky
vyznamny, je dilezité porozumét jeho disturban¢ni dynamice v plné §ifi nejen z védeckych, ale
téz z ekonomickych divodi. Ke zvysenému zdjmu o dlouhodobou dynamiku sttedoevropskych
smrkovych lest doslo v posledni dobé zejména v souvislosti s kiirovcovymi kalamitami a vétr-

nymi boufemi ve stiedni Evropé.

Vliv disturbanci na lesni dynamiku byl ve stiedni Evropé dlouhou dobu opomijen. Disturbance
jsou ale velmi dilezitou sloZkou lesni dynamiky. Maji vyrazny vliv na obnovu ekosystému a
téZ na zmény ve vegetacnim pokryvu (Ohlson et al. 2011). Nékteré disturbance mohou vést
k velké zméné struktury ekosystému, jiné naopak umoznuji ekosystému udrzet si dlouhodobé

stabilni stav (Novak et al. 2012).

Disturbance jsou faktorem, ktery hraje roli v ekosystémech dlouhodobé. Existuji metody, které
umoznuji zkoumat disturban¢ni dynamiku lesnich porostd také ve vzdalengjsi minulosti, a na
zaklade téchto poznatkl se pak miiZeme snazit porozumét fungovani lesnich ekosystémi dnesni
doby. Znalosti dlouhodobé dynamiky smrkovych lestt mohou pomoci zvolit co nejvhodngjsi

zpisob managementu v lesich pfi disturbancich odehravajicich se v souc¢asné dobé.

V této praci se zamé&fuji na dynamiku smrku na holocenni $kale. Posledni doba ledova a na-
sledna migrace smrku z glacidlnich refugii béhem néstupu holocénu méla totiz vyznamny vliv

na jeho dnesni geografické rozsiteni (Taberlet et al. 1998).



2 Dynamika smrkovych porosti v Evropé na holocenni Skale

2.1 Charakteristika Holocénu

Holocén je mlad$im obdobim ¢tvrtohor a tedy nejmlad$im obdobim historie nasi planety. Ho-
locén zacal cca pied 11 700 lety (Rasmussen et al. 2006, Wanner et al. 2011) a nasledoval po
obdobi pleistocénu, které bylo klimaticky velmi nestabilni (Keeling & Stephens 2001). Béhem

pleistocénu se stiidaly doby ledové (tzv. glacialy) s dobami meziledovymi (interglacialy).

V obdobi glacialt rostliny a Zivoc¢ichové ptezivali v jiznich refugiich, ze kterych pak migrovali
zpét v dobé interglacialti. Holocén je obdobim, které nasledovalo po posledni dobé ledové, z to-
hoto diivodu je také nékdy nazyvan postglacidlem, tedy dobou poledovou. Konec posledni doby
ledové a pocatek holocénu je mozné charakterizovat velkymi teplotnimi vykyvy. Vzhledem ke
klimatickym zménam probihajicim v kvartéru Ize tedy obdobi holocénu povazovat vlastné za

interglacial (Rybnicek & Rybnickova 1994).

2.2 Glacialni refugia
2.2.1 Obecné o kvartérnich refugiich

Beéhem ctvrtohornich klimatickych vykyvii prodélavaly rostlinné 1 Zivocisné druhy Cetné zmény
ve svych arealech (Hewitt 1996). Pii poklesu teploty béhem dob ledovych dochéazelo k vymieni
severnich populaci teplomilngjsich druhti. Po skonéeni nepfiznivého obdobi pak nastala naopak
expanze téchto druhti z jiznich refugii smérem na sever. Kvartérni refugia méla velky vyznam
také pro preziti chladnomilnych druhit béhem teplych obdobi kvartéru (Bennett et al. 1991). Ve
své praci pouzivam (stejné jako napt.(Huntley & Birks 1983, Bennett et al. 1991) termin ,,re-
fugium® pro oznaceni Gizemi, na kterém dany druh piezival béhem doby ledové a odkud pak

probihala jeho expanze po skonceni nepiiznivého obdobi.

Pfi obecném povidani o refugiich bych rada také zminila také tzv. krypticka refugia, nebot’
prave tato refugia jsou Casto diskutovana v souvislosti s holocenni dynamikou dievin v Evrope.
Jedna se o koncept, ktery vnimam, v bézné vyuce, jako dosti opomijeny, i piesto, ze prvni prace,
které se tématem kryptickych refugii zabyvaji, pochazi uz z pocatku tohoto stoleti. Krypticka

refugia jsou mala tzemi s pfiznivymi mikroklimatickymi podminkami (teplejsi a hydrologicky
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piiznivéjsi mista). Populace se zde vyskytuji Casto roztrousené€, v malych hustotach, ostravko-
vité (Provan & Bennett 2008). Praveé diky existenci téchto malych refugii mohlo dochazet i
béhem doby ledové, v dobach s pfiznivejSim klimatem, k expanzi organismu z téchto refugii a
vzniku mnoha ostrivkovité rozlozenych populaci dfevin, ale 1 jinych rostlinnych a zivo¢isnych
druhti. VétSina z téchto populaci pozdé€ji vyhynula, ale pylova i makrozbytkovéa analyza na

mnohych mistech svédc¢i o tom, ze takové populace skutené existovaly.

Klimatické zmény na ptelomu pleistocénu a holocénu mély vyznamny vliv na dnesni rozsireni

druht a také na soucasnou genetickou diverzitu (Svenning et al. 2008, Williams 2008).

2.2.2 Podminky v Evropé béhem posledniho glacialniho maxima (LGM)

Posledni glacialni maximum, neboli LGM (z anglického ,,last glacial maximum®), je obdobi,
pii kterém dosédhlo zalednéni zeméekoule nejvétsi rozlohy za posledni dobu ledovou. Zacatek
této doby ledové je datovan do doby cca pred 100 000 lety. Posledni glacidlni maximum se
odehralo zhruba v intervalu pted 21 000 — 18 000 lety (Taberlet et al. 1998, Kimura et al. 2014).
Klimatické podminky béhem posledniho glacidlniho maxima byly velmi chladné. Klimatické
modely ukazuji, Ze primérna ro¢ni globalni teplota byla asi o 1,85 — 9,17 °C niZ8i neZ dnes
(Kageyama et al. 2006). Hladina mote byla kvili masivnimu zalednéni asi o 120 — 130 metrti

nize nez v soucasné dob¢é (Lambeck et al. 2002).

Je potieba si ale uvédomit, Ze chladné a suché klima netrvalo zdaleka celou dobu ledovou.
Posledni doba ledova, stejn¢ jako ty piedchozi, se totiz skladala z obdobi klimaticky ptiznivéj-
Sich, interstadialt, a z obdobi chladnych a suchych, tzv. stadialii. Tyto klimatické vykyvy mély
samoziejmé vliv 1 na vegetaci. Pfedstava Evropy v posledni dobé ledové, jakoZto drsné tundry,
mize byt tedy pravdiva, neplati ovsem zdaleka pro celych cca 80 000 let, po které doba ledova
trvala. Pravé teplotni a srazkové vykyvy umoznily pravdépodobné na mnoha mistech existenci

tzv. kryptickych refugii.



2.2.3 Evropska glacialni refugia smrku ztepilého

Doby ledové, odehravajici se v pleistocénu, zpisobily ohromné tbytky diverzity evropskych
stromil. Doslo k vymieni mnoha teplomilnéjSich druht, které se po ptichodu doby ledové ne-
zvladly rychle ptizpasobit novym podminkdm ani migrovat do jiznich refugii (Rybnicek &

Rybnickova 1994).

Jelikoz patii smrk spiSe mezi druhy, které preferuji chladnéjsi klimatické podminky, nepiezival
béhem posledni doby ledové v tradiénich jiznich refugiich — na uzemi Spanélska, Itilie a na
Balkanském poloostrové (Taberlet et al. 1998), ale v severnéji polozenych refugiich, ktera lze

vidét na Obrazku 1.

Smrk se tedy v Evropé béhem posledni doby ledové vyskytoval ve tiech hlavnich refugiich —
Vv okoli Moskvy, v Dinarskych horach a v Karpatech. (Huntley & Birks 1983, Lagercrantz &

Ryman 1990). Z glacialnich refugii se pak s Gstupem ledovce $ifil smrk dale do Evropy.

STREDOZEMNI M. ]

Obrazek 1 — Maximalni zalednéni béhem LGM a glacialni refugia smrku ztepilého: Mapa ukazuje maximalni
rozsah zalednéni béhem posledni doby ledové (vyznaceno Srafovanim). A, B a C znaci hlavni refugia smrku zte-
pilého v Evropé, tedy popotadé — Dinarské hory, Karpaty a okoli Moskvy. Piepracovano podle (Lagercrantz &
Ryman 1990, Clark & Mix 2002, Lehsten et al. 2014)).



2.3 Migracni cesty
2.3.1 Vlastnosti evropského kontinentu

S Gstupem ledovci po posledni dobé ledové, tedy piiblizné pied 18 000 lety (Taberlet et al.
1998, Kimura et al. 2014), zacaly druhy expandovat ze svych glacialnich refugii. Toto Sifeni
probihalo odli$né na jednotlivych kontinentech. Roli v expanzi hraly nejen ekologické, ale také
fyzickogeografické podminky daného tzemi — rozloha kontinentu, moie, ktera kontinent ob-

klopuji, ale také naptiklad bariéry ve formé vysokych pohoii...

Evropa ma, co se fyzickogeografickych vlastnosti tyce, nékolik rysu, které vyrazné ovlivnily
Sifeni organismu z glacialnich refugii. Celd Evropa je de facto velkym poloostrovem, na vy-
chod¢ spojenym s asijskym kontinentem. Na jihu se nachdzi vyraznd bariéra v podob¢ Stiedo-
zemniho mofe, navic jsou nejvyraznéjsi evropska pohoti (Alpy, Karpaty, Pyreneje) orientovana
zépadovychodnim smérem, coz v dobach poledovych ptedstavovalo bariéru pro Sifeni orga-
nismu z nich glacialnich refugii na jihu kontinentu (Taberlet et al. 1998). Tyto vlastnosti evrop-
ského kontinentu mély tedy vyrazny vliv nejen na §ifeni organismi v dobach poledovych, ale
téZ na jejich Ustup do jiznich refugii na zacatku dob ledovych. U velkého mnozZstvi druhi byly
tyto bariéry ziejmeé piicinou jejich vymieni béhem ttetihor (Rybnicek & Rybnickova 1994).
Evropska pohofti vyrazn€ prodlouzila migracni cesty druhti a tedy i dobu potiebnou k piekonani

vzdalenosti.

2.3.2 Ctvrtohorni putovani smrku

Migrace stromt béhem mladsich ¢tvrtohor pfedstavuje kontroverzni téma. Vysledky jednotli-
vych studii se totiz poméerné dost lisi dle toho, z jaké paleoekologické metody vychazi, popt.
jaky model Sifeni byl v dané praci pouzit. DalSim bodem, ktery komplikuje vyzkum kvartérni
migrace je pfedpokladana existence kryptickych refugii — glacialnich refugii, ktera jsou casto
zalozena na velmi slabych pylovych zaznamech (Lehsten et al. 2014). Ve své praci se ale budu
drZet konceptu tii hlavnich glacialnich refugii, ze kterych probihalo Siteni do Evropy, poptipadé

se jen okrajové zminim o dal$ich alternativnich nebo dopliiujicich teoriich.



2.3.2.1 Soucasné rozsireni smrku ztepilého

Soucasné rozsiteni smrku ztepilého v Evropé bychom mohli rozdélit na dvé jadrové oblasti —
severni Evropu a stfedni Evropu. Populace smrku nachazejici se v severni Evropé€ tvoii rozsahlé
porosty, které pokryvaji téméf celou Fenoskandinavii a sever evropské ¢asti Ruska. Ve stfedni
Evropé se smrk prirozené objevuje spiSe podél pohoii (Tollefsrud et al. 2008). Misto, kde se
severni a jizni oblast vyskytu smrku stykaji, se nachazi ve sttednim Polsku. O tomto misté se
Casto hovofti jako o ,,middle Polish disjunction* (Schmidt-Vogt 1974), coz v piekladu znamena
stfedopolska disjunkce. Na zaklad¢ pylové analyzy l1ze usoudit, Ze cela severni oblast dnesniho
vyskytu smrku ztepilého, byla kolonizovéana z jednoho glacialniho refugia situovaného nékde
na tzemi dnesni Moskvy (Giesecke & Bennett 2004). Z tohoto diivodu tedy bude vice nez prak-
tické si povidani o migraci smrku béhem holocénu rozdélit pravé podle vyse popsanych dvou

oblasti.

2.3.2.2 Expanze smrku v severni Evropé

Migrace smrku z glacialniho refugia v severni Evropé probihala z vychodu na zapad. Zacala
severnim smérem a poté€, co se populace dostaly kolem Botnického zalivu na severni ¢ast Skan-
dinavského poloostrova, pokra¢ovala migrace podél poloostrova az na jeho jizni ¢ast (Lehsten
et al. 2014). Podle nékterych jinych zdroji neprobihala migrace okolo Botnického zalivu, ale
ptimo ptes Botnicky zaliv (Giesecke & Bennett 2004). Migrac¢ni rychlost dosahovala asi 280
m.rok-1. V jiznim Finsku a v jiznim Svédsku byla migra¢ni rychlost jest& nizsi — asi 200 m.rok-
1. Migrace jiznim smérem, do prostoru stfedni Evropy, se zpomalila na méné¢ nez 150 m.rok-1
(Lehsten et al. 2014). Migrac¢ni rychlosti zde uvedené jsou samoziejmé pouze orientacni. Jeli-
koz ale trvalo Sifeni smrku v severni Evropé pies 6000 let, 1ze si jen stézi piedstavit, Ze by po
celou dobu migrace vSemi smeéry a zaroven za riiznych podminek (nebot’ klima nebylo ani bé-

hem holocénu potad stabilni) ziistdvala migracni rychlost stale uplné stejna.
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Obrazek 2 — Migrace smrku ve Fenoskandinavii: Mapa znazorfiuje $ifeni smrku ztepilého v holocénu na Gzemi
Fenoskandinavie. Zelené ¢ary predstavuji isochrony, u kazdé z nich je uveden ¢asovy udaj. Toto ¢islo znaci, pred

kolika lety dosahly smrkové porosty dané hranice. Upraveno podle (Giesecke 2004).

Mapa na Obr. 2 tedy poskytuje obraz o tom, jak probihala hlavni vlna Sifeni smrku v ramci
populace severni Evropy béhem holocénu. Pouziti vyrazu ,,hlavni vina® ma vyznam zejména
vzhledem k vyzkumtim o vyskytu smrku ztepilého v severni Evrop€ v raném holocénu. Na za-
klad¢ nalezti makrofosilii, jejichz stafi bylo uréeno na 10 000 let, se objevila tvrzeni, Ze se smrk
ve Fenoskandinavii — a dokonce pfimo na Skandindvském poloostrové V pohoii Scandes — vy-
skytoval jiz v raném holocénu (Kullman 1995, 2000) Tyto prace povazuji za velmi dalezité,
nebot’ mohou pomoci vytesit zbyvajici otazku minulosti smrku v severni Evropé na pocatku

holocénu.
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2.3.2.3 Expanze smrku ve stredni Evropé

Béhem holocénu se rychlost expanze smrku v jizni ¢asti jeho arealu vyskytu, tedy ve stiedni
Evropé, ménila v zavislosti na klimatickych a hydrologickych podminkach. V obdobi pied
10 000 — 8 000 lety byla migrace velmi prudkd, v nasledujicich dvou tisicich pak naopak po-
zvolna. Soucasny rozsah vyskytu prirozenych smréin byl dosazen rychlou expanzi pted 6 000
—5 000 lety (Latatowa & Van der Knaap 2006). Ptiblizné pied 5000 lety se tedy Sifeni ptiroze-
nych smr¢in zapadnim smérem zastavilo. Pravdépodobné smeéry Sifeni smrku ve stfedni Evropé
znazoriiuje Obrazek 3. Alpy byly pravdépodobné kolonizovany z refugia situovaného v Dindr-
skych horach. Oblast Ceského masivu, pak byla kolonizovana ze severovychodnich Alp (Toll-
efsrud et al. 2008). Jak vyplyva z Obrazku 3, z refugii v Dinarskych horach a v Karpatech se
smrk §ifil severnim a severozapadnim smérem, zatimco v severni Evropé dochazelo k Sifeni

nejen na sever, ale také na jih.

V poslednich asi 10 letech se bylo provedeno nékolik vyzkumi, které naznacuji, ze béhem po-
sledniho glacialniho maxima se mohly lesy s pfimési smrku vyskytovat nejen v oblasti tii hlav-
nich refugii, ale také ve stiedni a vychodni Evropé (Willis & Van Andel 2004, Tollefsrud et al.
2008). Siteni smrku (ale i mnohych jinych dievin) z glacidlnich refugii a jejich vyskyt v dobé

vvvvvv
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Obrazek 3 — Migrace smrku z evropskych glacialnich refugii: Mapa znazornuje Sifeni smrku ztepilého v holocénu
v Evropé. A, B a C znac¢i hlavni refugia smrku ztepilého v Evropé, tedy popotfadé — Dinarské hory, Karpaty a okoli

Moskvy. Ptrepracovano podle (Lagercrantz & Ryman 1990, Taberlet et al. 1998).

3 Disturbance

3.1 Obecné o disturbancich

Disturbance je nahla udalost, ktera vaznym ¢i méné zavaznym zpusobem narusi chod ekosys-
tému. Vede ke zménam v jeho druhové pestrosti i struktuie a miiZe ho tak na néjaky ¢as vychylit
z ekologické rovnovahy a zménit jeho fungovani (Pickett & White 1985). Nasledna reakce eko-
systému pak zavisi na druhu a rozsahu disturbance a ¢asto téz na dal$ich pfidruzenych faktorech
— klimatickych podminkach, hydrologickych podminkach, vlivu €loveka... Nékteré disturbance

nemusi ekosystém téméf zaznamenat a jiné pro n¢j miiZzou mit ni¢ivé nasledky.

Jesté do relativné nedavné doby panovala mezi mnohymi védci ptedstava, Ze disturbance jsou
udalosti, které jsou pro ekosystémy vzacné a velice destruktivni (Rykiel 1985). Dnesni védecky
svét uz obecné piijima fakt, Ze disturbance jsou pfirozenou soucasti ekosystému a i piesto, ze
se leckdy zdaji byt pro ekosystémy ni¢ivé, neni vzdy, z pozice ¢lovéka, vhodné do ekosystému

zasahnout — byt’ s dobrym timyslem.
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Ac¢ disturbance vypadaji jako nastroj k ni¢eni ekologické stability, z dlouhodobého hlediska je
tomu u mnohych ekosystému pravé naopak. Nekteré ekosystémy jsou na pravidelnych distur-
bancich zavislé, a kdyz je disturbanci nedostatek, potomstvo nemé vhodné podminky, aby se
mohlo v konkurenci prosadit (Alexander et al. 2009, Eager et al. 2013) nebo podléhaji ptiro-
zené sekundarni sukcesi. U mnohych spolecenstev dokonce existuji rizné adaptace, které jim
pomabhaji disturbance zvladat, nebo dokonce vyuzivat ve svij prospéch. Zajimavym, a pomérné
znamym, ptikladem druhu, ktery se naucil disturbance vyuzivat, je severoamericka borovice

Banksova (Pinus banksiana Lamb.) se serotinnimi SiSkami (Schwilk & Ackerly 2001).

3.2 Disturbance v lesnich ekosystémech

Mezi hlavni typy disturbanci, které vyrazné ovlivituji vyvoj, slozeni, strukturu a funkci lesnich
ekosystému, patii piedevsim pozary, vétrné disturbance a nakazy hmyzem (Franklin et al. 2002,
Frelich 2002). Nej¢ast&j$imi abiotickymi disturbancemi lest v Evropé jsou vichfice a pozary
(Seidl et al. 2011). Ve sttedni Evropé jsou pak uréujicimi disturbancemi vichfice a ktiirovcové
al. 1997, Schelhaas et al. 2003, Tryterud 2003). V posledni dob¢ 1ze pozorovat v lesnich eko-
systémech po celém svété zintenzivnéni disturbanci. Disturbance jsou sice pfirozenou soucasti
ekosystému, ovsem frekvence a Cetnost disturbanci, kterym jsou lesni ekosystémy vystaveny,
se v poslednich asi 16 letech vyznamné zvySily. To je pravdépodobné zpisobeno na jedné
strané zménou klimatu, na strané druhé pak zménami v rozsahu, struktufe a kompozici lesa,

které ma na svédomi antropogenni ¢innost (Seidl et al. 2011, Goldammer & Furyaev 2013).

3.3 Disturbance smrku v minulosti

Od posledni doby ledové musel ptekonat smrk velkou vzdalenost béhem Sifeni z glacialnich
refugii. Klimatickd zména na pfelomu pleistocénu a holocénu, jak bylo jiZ zminéno, umoznila
smrku opustit glacidlni refugia a rozsitit se do Evropy. Z diivodu rozdilnych typi prevladajicich
disturbanci v severni a jizni ¢asti aredlu vyskytu smrku ztepilého a rozdilné dynamiky Siteni

z refugii bude vhodné kapitolu o disturban¢ni dynamice opé€t roz¢lenit dle oblasti:

14



* oblast severni Evropy, kde hlavni vina expanze smrku probihala od stiedniho holocénu z re-

fugia v Rusku

* oblast stfedni Evropy, kde §ifeni zacalo jiz na pfelomu pleistocénu a holocénu, byla prakticky
ukoncena ve stiednim holocénu a smrk zde expandoval ze dvou hlavnich refugii situovanych

v Karpatech a Dinarskych horach

3.3.1 Disturbance v severni Evropé

Jak je patrné z Obrazku 2 v kapitole ,,Ctvrtohorni putovani smrku®, trvalo to pomémé dlouhou
dobu, nez se smrk rozsifil z glacialniho refugia do celé Fenoskandinavie (Giesecke 2004). Pravé
dramatické zmény ve druhovém sloZeni lesii ve Fenoskandindvii béhem expanze smrku jsou

jednim z kli¢ovych faktord, které hraji roli také ve zménach v disturbanéni dynamice.

Pied expanzi smrku do Fenoskandinavie, ktera zacala n€kdy pted 6500 lety, dominovaly v
krajing Pinus sylvestris, Betula pubescens a B. pendula, pozd¢;ji se piipojily téz Alnus, Quercus,
Corrylus avellana, Salix, Sorbus, Tilia cordata a Ulmus (Segerstrom 1997, Tryterud 2003, Mo-
linari et al. 2005, Bjune et al. 2009). Lesy byly oteviené, pozary se vyskytovaly pomérné ¢asto,

dochazelo k pfirozené obnove porostu po pozaru.

Je tieba zminit, Ze za ubytek pltivodnich smiSenych opadavych lesti pravdépodobné nemohl ve
vSech ptipadech smrk. Piedpoklada se, Ze na Gstup opadavych lestt mohly mit vliv také klima-
tické zmeény (Seppa et al. 2009) ¢i zvySeni antropogennich disturbanci, nejcastéji spojenych

S pouzivanim ohné (Bjune et al. 2009).
Co tedy rozsiteni smrku ztepilého pro fenoskandinavskou krajinu pfineslo nového?

Expanze smrku do Fenoskandindvie vedla ke zméné vegetacniho pokryvu. Pivodni pfevazné
smisené opadavé lesy byly nahrazeny lesy jehlicnatymi (Tryterud 2003), nebo alespon lesy,
V nichz jehlicnany dominuji. S tim souvisi i nahrazeni rostlin, vyskytujicich se v podrostu, ji-
nymi druhy. Smrkové lesy jsou, v disledku hustého korunového zapoje, stinné. CoZ samozie-
skytovaly béZn€. Smrk tedy zpiisobil pokles biodiverzity niZsich rostlinnych pater, na druhou

stranu zase poskytly Gtocisté pro rozli¢né druhy mechu (Ohlson et al. 2011).
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Tato udalost ale mé¢la kromé zmény vegetacniho pokryvu také vliv na dynamiku pozara. Try-
terud (2003) se ve své studii, zaméfujici se pievazné na oblast jizniho Norska, vénoval pravé
souvislostmi mezi vegetaéni zménou, tedy konkrétné pfechodem z borovicemi dominovanych
lesti na smréiny, a pozarovou dynamikou. Na vice neZ poloviné studovanych lokalit zjistil, Ze
doslo ke snizeni pozarové aktivity jesté pred vznikem populace smrku. Vznik smrkové popu-
lace ptedchézel snizeni pozarové dynamiky pouze na necelé ¢tvrting studovanych mist. Existuji
I dalsi studie, které naznacuji, ze snizeni pozarové aktivity v porostech dominovanych smrkem

souvisi spiSe s celkovym potlaéenim pozart v krajin¢ (Linder et al. 1997)

Nabizi se tedy otazka, zda snizeni pozarové aktivity bylo zptisobeno expanzi smrku, nebo jestli
smrk expandoval na mista, kde poklesla pozarova aktivita (Ohlson et al. 2011). Smrk tvoti zcela
odli$ny typ lesa nez borovice, vytvari husté vlhké porosty, na které nemaji letni horka takovy
vliv jako na borové lesy. Smrk sam tedy méni mikroklima, coz by klidné mohlo mit za nasledek

zménu pozarové dynamiky (Tryterud 2003).

Disturbance v severni Evropé tedy hraly vyznamnou roli i v minulosti. Nahrazeni pivodnich
smiSenych opadavych porosti jehli¢natymi vedlo sice ke snizeni ¢etnosti pfirodnich pozart, na

druhou stranu se stoupajicim vlivem ¢lovéka na krajinu ptibyly disturbance antropogenni.

3.3.2 Disturbance ve stredni Evropé

Nejcastéjsim typem disturbanci ve stfedni Evropé jsou vichfice a hmyzi kalamity (Linder et al.
1997, Schelhaas et al. 2003, Svoboda 2008). Disturbance pozarem zde nejsou tak ¢etné na roz-
dil od Fenoskandinavie (Gromtsev 2002, Seidl et al. 2011), i pfesto zde ale existuji mista, kde
je vyskyt pozari Casty — terénni vyvyseniny, star§i porosty, mista ovliviiovana lidskou ¢innosti
nebo porosty suchych lokalit dominované borovici lesni (Clark et al. 1989, Novak et al. 2012,
Adamek et al. 2015). Dynamika smrkovych lest ve stiedni Evropé je pfirozené vice ovliviio-

vana, jiz zminénymi, vichficemi a kalamitami hmyzu.

Historické prameny dokladaji pravidelny vyskyt vichfic na tzemi stfedni Evropy od 16. stoleti
(Dobrovolny & Brazdil 2003). Disturbance v podobé vichfic a kiirovcovych kalamit ovliviio-
valy dynamiku smrkovych porosti stfedni Evropy zcela bézné (Svoboda 2008). V poslednich
letech ale navic dochazi ke klimatickym zménam, které mohou ucinek disturbanci zesilit (Seidl

et al. 2011).
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Jen na konci minulého stoleti se vyskytlo n¢kolik neobvykle velkych bouii, které zpusobily
rozsahlé polomy v oblasti stiedni Evropy (Fischer et al. 2002). Velké polomy jsou ve stfedni
Evropé obvykle nasledovany kalamitami ktirovce (Seidl et al. 2011). Ptikladem tohoto jevu
muze byt orkan Kyrill z roku 2007, ktery mam dobie v paméti, a ktery zpusobil v Narodnim
parku Sumava rozsahlé $kody na lesnich porostech, nasledovany gradaci lykozZrouta smrkového
(Ips typographus L.). Tato situace ale nastala v nedavné minulosti vicekrat, pravé zminéné

bouie v devadesatych letech mély za nasledek gradaci kiirovee v roce 1996 (Sticha et al. 2013).

Vliv disturbanci na dynamiku vegetace ve stiedni Evropé by mohl byt pozménén antropogenni
¢innosti, vzhledem k dlouhodobé histrorii intenzivniho vyuzivani ptdy, ale studie (Zielonka et
al. 2010, Adamek et al. 2015) to nepotvrzuji.

Antropogenni ¢innost ma ale samoziejm¢ vliv na dynamiku disturbanci. Béhem loniského su-

chého 1éta doslo ke vzniku fady pozart prave z antropogennich pficin.

4 Metody studia disturbanci smrkovych porostli v minulosti
4.1 Pylova analyza

Pylova analyza (palynologie) je jednou z nejhojnéji vyuzivanych paleoekologickych metod.
Tato metoda vznikla ptiblizné pied 100 lety ve Skandinavii, zasluhou Lennarta von Posta. Pyl
je snad nejhojnéjsi fosilii, diky své stavbé muze pyl, ulozeny ve vhodném substratu (napf. ra-
Selina, jezerni dna...) pretrvavat tisice let. Na zakladé analyzy raSelinnych vrstev, ziskanych
vrtem ze substratu, je tedy mozné zrekonstruovat, jak pravdépodobné vypadal vegetacni pokryv

v minulosti (Kunes 2012, Rydin & Jeglum 2013).

U pylovych zrn je ddle mozno provést bud’ relativni, nebo absolutni dataci. Relativni datace
funguje na tzv. principu superpozice, ktery spociva v tom, ze vrstvy sedimentu nachazejici se
nize, jsou starsi nez vrstvy nachazejici se vyse v raselinném jadru (del Papa & di Pasquo 2007).
Princip superpozice ale umoznuje srovnat zmeény vegetacniho pokryvu pouze v ramci jednoho
raselinného jadra — lze zjistit, Ze jeden typ vegeta¢niho pokryvu byl na misté diive nez jiny, ale
JiZ nelze zjistit, kdy se ktery vyskytoval a neni tedy mozné ani srovnani v ramci dvou rtiznych
lokalit. Absolutni datace probihd pomoci tzv. radiokarbonové metody (téZ radiouhlikova me-
toda), kterd je diky své pfesné dataci nepostradatelnou metodou pro vyzkum dynamiky vege-

tace. Tuto metodu popisuji v nasledujici podkapitole.
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Je tieba ovSem dodat, Ze rostliny maji rozdilnou pylovou produkci (Molina et al. 1996) a jejich
pylova zrna se mohou S$ifit na rizné vzdalenosti — podle velikosti, tvaru, hmotnosti a dalSich
charakteristickych vlastnosti (napt. vzdusnych vaki, které ma i pyl smrku). Produkci pylu u
rostlin Ize dnes jiz zméfit a vytvorit model §ifeni pylového zrna. I pfesto, ze takovéto modely
nemusi byt pfesné, uspokojivé slouzi k rekonstrukci vegetace na misté odbéru vzorku. Vy-
sledky mtizou zkreslit také napt. udalosti, které vedly k poklesu produkce pylu u rostlin v urci-
tém obdobi nebo naopak ,,plodna 1éta“, kdy byla pylu nadprodukce (Jankovska 1997). Existuji
ale 1 jiné paleoekologické metody (napi. analyza rostlinnych makrozbytk), které mohou doka-

zat vyskyt rostlin na daném misté 1 ptes slaby pylovy zaznam.

Vystupem celé pylové analyzy je pylovy diagram, ktery znazorfiuje zmény vegetace V regio-

nalnim méfitku v pribehu Casu.

4.2 Radiokarbonova metoda

Metoda radiouhlikové datace biologickych materiala byla objevena ve 40. letech minulého sto-
leti a patii mezi nejuzivangjsi chronometrické metody. Za jejim vznikem stoji Willard Frank
Libby, v roce 1960 ocenény Nobelovou cenou za chemii. Metoda je zaloZzena na zjistovani
poméru radioaktivniho izotopu uhliku *C k izotopu *2C. 1zotop *C se totiz dostava do Zivych
organismtl z atmosféry, prostiednictvim fotosyntézy. Dokud organismus Zije, je mnozstvi 1*C
neménné, diky jeho neustadlému piijmu. Ve chvili smrti organismu ale pfijem ustane a za¢ina
exponencilni rozpad *C. Polo¢as rozpadu na '2C byl uréen na 5730 let. Piivodné byla tato
metoda zalozen4 na piedpokladu, Zze mnozstvi 1*C v atmosféfe je neménné. Dnes uz Ize pouzit
korekce vypoétu, které byly stanoveny na zakladé studii, které prokazaly odlisné mnozstvi 14C

V atmosféie v minulosti.

Radiokarbonova metoda datovani je vyuzitelné k urceni stafi jen cca do 60 tisic let. Po této

dobé je totiz mnozstvi 1*C v organismu jiz neni zméfitelné.

4.3 Analyza makrozbytku

Jako makrozbytek je (dle Birksové 2007) povazovana rostlinna fosilie, ktera je viditelna pou-
hym okem a lze s ni manipulovat rukou. V praxi se jedna nejcastéji 0 objekty velikosti 0,5 —

2,0 mm (Birks 2007). Na zaklad¢ analyzy raSelinnych vrstev, ziskanych vrtem ze substratu
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umoziuje lokalni rekonstrukci vegetace v minulosti a téz piipadné lokalni disturbance. Diky
anoxickému prostiedi nepodléhaji rostlinné zbytky rozkladu. Vyhodou makrozbytk je jejich
velikost (hmotnost), diky které jsou v krajiné transportovany na mensi vzdalenosti nez pyl.
Hraji tedy vyznamnou roli v lokalni rekonstrukci vegetace. Na rozdil od pylu makrozbytky také
¢asto umoznuji urceni na druhové urovni, coZz umoznuje presnéjsi rekonstrukci vegetace

(Mauquoy et al. 2010).

Nevyhodou muiize byt obtizna rozlisitelnost nékterych druht kvili podobné anatomii dieva. Jed-

nim z piikladi je podobnost dieva smrku a modiinu (Larix decidua) (Bondarenko 2007).

Urcovat lze dokonce i spalené makrozbytky a to tzv. antrakologickou analyzou. Nalezy spale-

né¢ho dieva tedy pomahaji zjistit informace o pozarové dynamice dané lokality.

5 VIliv ¢lovéka

Dynamiku vegetace v holocénu samoziejmé nelze posuzovat jen z hlediska puisobeni pfirody.
Od konce posledni dob ledové totiz ¢lovEk zacal vyrazné zasahovat do ptirodniho prostiedi a

pretvaret krajinu, jez byla do té doby pouze ptirodni, na krajinu kulturni.

6 Zaver

Co tedy vlastné obecné ovliviiuje dynamiku a strukturu smrkovych lestu? Velkou roli hraji kli-
matické podminky a disturbance. Z disturbanci maji v severni Evropé nejvétsi vliv pravdépo-
dobné¢ pozary, ve stiedni Evrop¢ jsou pak pro smrkové lesy urcujici vichfice a nasledné nakazy
hmyzem. Vzhledem k ptevaze smrkovych lesti v Evropé si myslim, ze je dulezité se tématem
disturbanci zabyvat hloubg&ji a snazit se porozumét dynamice disturbanci v minulosti a jejich
vztahu ke klimatu a lidské ¢innosti. Prohloubeni znalosti v oblasti disturban¢ni dynamiky mtize
pomoci najit vhodny management lesii a zaroveil také zlepsit reakci na ptipadné velkoplosné
disturbance. Mluvime-li o dynamice vegetace v holocénu je potieba, na rozdil od pfedchozich

obdobi v historii nasi planety, zahrnout také antropogenni vliv.
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V této praci jsem si dala za cil shrnout glacialni refugia smrku béhem posledni doby ledové,
jeho migracni cesty, disturbanéni dynamiku a také nékteré paleoekologické metody. Jak se uka-
zalo, v rozsahu, ktery bakalaiska prace poskytuje, jsem nebyla schopna dostate¢né rozebrat ani

jedno z nastinénych témat.
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