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The paper focuses on the analysis and assessment of spatial and temporal variation in male and female
fertility and their effect on the genetic structure of progeny in a managed stand of a pure Norway spruce.
The program package Eco-Gene (DEGEN & GREGORIUS & ScHoLz 1996) was used to model genetic structures
and to assess the influence of various regeneration systems based on natural and artificial regeneration
on the formation of spatial genetic structure, allelic richness, diversity and genotype structure of progeny,
and its differentiation from the maternal stand. The research plot was established in the site Vy$né Hagy
with 200 adult trees. For each tree, position in the stand, crown size and its ground projection, and seed
fertility were scored in the field. Besides, a multilocus genotype of each tree was determined by isozyme
analyses of dormant buds.

Based on the modelling, we compared various silvicultural systems, which should result in
a progeny reproducing genetic structures of maternal stands. An important indicator for the evaluation
of silvicultural treatments was the formation of spatial genetic structures, as a secondary criterion, we
used the differentiation of progeny against mother stand. Finally, we also considered genetic variation of
progenies. Considering these criteria, the most appropriate silvicultural treatment in pure spruce stands
appears to be the two-phase edge shelterwood cutting. On the other hand, intensive single tree selection
is maybe unexpectedly the least appropriate option. The other tested systems — single-phase edge, group,
progressive group shelterwood cutting and moderate single tree selection have an equivalent, intermediate
position.

Key words: Norway spruce, genetic variation, spatial genetic structure, fertility variation, natural
and artificial regeneration

Této praca analyzuje priestorovi a ¢asovu variabilitu v samcej a samicej plodnosti jedincov a ich
vplyv na geneticku Struktiru potomstva v obhospodarovanom smrekovom poraste. Pre i¢ely modelovania
genetickej Struktiry a na posidenie dopadu r6znych obnovnych rubov zaloZenych na prirodzenej a umele;j
obnove na priestorovi geneticku Struktiru, multiplicitu, diverzitu a genotypovu Struktiru potomstva a jeho
diferencidciu od materského porastu bol pouzity programovy balik Eco-Gene (DEGEN & GREGORIUS &
SchHoLz 1996). V lokalite Vy$né Hagy bola zaloZend vyskumnd plocha s celkovym poctom 200 dospelych
stromov. Na ploche bola zamerand pozicia kazdého stromu, zistend velkost, projekcia koruny a odhadnutd
produkcia §iSiek. Pomocou izoenzymovych genetickych markérov z dormantnych pucikov bol zisteny
aj genotyp kazdého jedinca.

Modelovanim sme porovnali vhodnost roznych obnovnych rubov z hladiska reprodukcie genofondu
resp. genetickej Struktiry materskych porastov. Zdkladnym kritériom hodnotenia bola tvorba priestorove;j
genetickej Struktury, sekunddrnym miera diferencidcie potomstva od materskému porastu a poslednym
miera genetickej variability v potomstve. Po zohladneni tychto kritérif sa v nezmieSanom smrekovom
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poraste ukazal ako najvhodnejsi dvojfazovy okrajovy clonny rub a ako najmenej vhodny (mozno
prekvapivo) silnejsi jednotlivo vyberny rub. Ostatné testované ruby — maloplo$ny prosty jednofdzovy
okrajovy, skupinovy, skupinovity clonny a slabsi jednotlivo vyberny rub sa ukazali ako stredne vhodné

a mali na genofond potomstva podobny vplyv.

Kriacové slova: smrek obycajny, genetickd variabilita, priestorovd genetickd Struktiira, variabilita

plodnosti, prirodzend a umeld obnova lesa

1. Uvod a problematika

Genofond populacie je komplexny a dynamicky
systém, ktorého Struktira je urCovand predovSetkym
genetickymi procesmi a faktormi, ako je vyber podla
Zivotaschopnosti, systém reprodukcie, tok génov, efek-
tivna velkost populdcii, priestorové a ¢asové rozdelenie
fertility, fenol6gie kvitnutia a pod. Zaroven je tuzko
prepojeny na ekosystémové, demografické a rastové
procesy, ako je rast, vnutrodruhovd a medzidruhova
kompeticia, kolonizécia, a je ovplyviiovany ludskymi
zésahmi, v pripade lesnych drevin predovSetkym ob-
hospodarovanim porastov. V principe kazd4d matema-
tickd formulicia ktoréhokolvek z tychto Ciastkovych
procesov predstavuje matematicky model. Za posledné
desafrocia doslo v populacnej genetike lesnych drevin
k zna¢nému pokroku v poznani a pochopeni jednotli-
vych komponentov genetického systému, predovSetkym
vdaka zdokonaleniu metéd hodnotenia genetickej pre-
menlivosti na drovni konkrétneho génu s vyuZzitim metod
biochemickej a molekuldrnej genetiky. Vyskum sa tykal
predovsetkym Specifickych procesov a faktorov, vdaka
¢omu sme ziskali pomerne podrobné poznatky o jed-
notlivych izolovanych aspektoch genetického systému.
Z poznania jednotlivych zloZiek vSak eSte nevyplyva
poznanie genetického systému populdcie ako celku.
Ucinky jednotlivych mechanizmov a procesov sa mozu
navzdjom kompenzovat, absencia pozorovatelnych
zmien genetickej Struktiry nemusi byt dosledkom ab-
sencie vonkajSich vplyvov, ale aj vzdjomnej rovnovihy
(napr. selekcia proti Skodlivym aleldm, ich systematické
vytvaranie mutaénym procesom, usmernend selekcia, tok
génov a pod.). Pre pochopenie komplexu vzajomnych
interakcii a siete spitnych vizieb medzi jednotlivymi
komponentmi a Ciastkovymi procesmi a pre predpoved
reakcie genetického systému na vonkajsie vplyvy, napr.
efekty antropickej ¢innosti (imisie, umeld obnova,
pestovné zdsahy) je nevyhnutny pristup, ktory nielen
mechanicky spdja poznatky o jednotlivostiach ale snazi
sa ich integrovaft do jednoliateho systému.

V genetike lesnych drevin sa stromové modely zacali
vyvijat v stvislosti s potrebou predpovedat dopady ob-
hospodarovania na geneticku Struktiru porastov. Zasahy
Cloveka do lesného ekosystému, vritane pestovnych
zasahov, vyvolavaju cely rad reakcii a postihuju sicasne
viaceré zlozky genetického systému. Prikladom mézu
byt procesy spojené s clonnou obnovou. Pripravny rub
spojeny s odstranenim fenotypovo nevhodnych jedincov,
predstavuje proces usmerneného vyberu, zniZovanie
hustoty dospelého porastu v priebehu obnovnych rubov
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meni podmienky rozptylu pelu, ako aj pristup svetla

a vlhkostné pomery v pdde, ¢o vyvoldva usmerneny vy-

ber v néslednej generacii. Vychodiska obnovy st tvorené

subormi polosesterskych (niekedy aj plnosesterskych)
potomstiev najbliZSich stromov, ¢o vedie k vnitropo-
pulacnej diferenciécii a k tvorbe priestorovej genetickej

Struktdry. KaZdy z tychto Ciastkovych procesov je mozZné

jednotlivo empiricky skimat. Pre predpoved vyslednych

dopadov na genofond je vSak nutné zohladnif interakcie
medzi jednotlivymi Ciastkovymi procesmi. Empirické
rieSenie zaloZené na experimente, ktory by bral do tiva-
hy vsetky zohladnené procesy, sa da fazko realizovat.
Mozné je empiricky hodnotit vychodiskovy a vysledny
stav (v nasom pripade geneticku Struktiru dospelého
porastu pred zapocatim obnovy a naslednej generacie
po jej ukonceni), ale touto cestou ziskame len vysledky
tykajdce sa konkrétneho pripadu, pri¢om len tazko moz-
no odhadniif, nakol'ko by boli zov§eobecnitelné. Pritom
vo vychodiskovom stave existuje taka variabilita fakto-
rov (drevinové zloZenie, vekova a priestorovd Struktira
atd’.), Ze nie je mozné realisticky (s ohladom na pracnost

a finan¢nd ndrocnost) napldnovaft experiment, ktory by

vSetky potencidlne vychodiskové situdcie a mozné va-

rianty postupov obnovy postihoval. Pocitacova simulécia
zaloZena na principoch systémovej analyzy sa tu nika
ako najjednoduchsie rieSenie. Pri mnohych lesnych dre-
vindch je k dispozicii také mnozstvo informécii o jednot-
livych procesoch a faktoroch, aby bolo mozné odhadntt
parametre modelu s dostato¢nou presnostou.

Pri modelovani sa vychddza z dvoch pristupov:

— simulovand situdcia — vychddza sa z populécie, ktorej
genetickd a priestorovd Struktdra je simulovand na
zéklade pozadovanych parametrov. Tento pristup
pouZziva napriklad balik SIM (GOMORyY 1995).

— redlna situdcia — vychddza sa z redlneho modelo-
vého objektu, konkrétneho porastu, v ktorom su
jedinci genotypovani v sade znamych lokusov a sd
zmerané ich priestorové koordindty, pripadne dalsie
charakteristiky (vek, vySka, d,;apod.). V sicasnosti
je najlepsie prepracovanym modelom tohto typu
program Eco-Gene (DEGEN 1997). Model umozZiiuje
zohladnif okrem genetickej variability materského
porastu aj variabilitu v dalSich faktoroch (periodicita
semennych rokov, fenoldgia kvitnutia, fertilita jed-
notlivych genotypov atd.). Pokial je cielom sledovat
vyvoj genetickej Struktiry aZ po dospelost ndsledne;j
generdcie alebo cez niekolko genericii, je nutné
zabudovat do systému aj model rastu a kompeticie
(Eco-Gene napriklad pouziva modely nemeckych
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rastovych tabuliek). Je v§ak potrebné pripomentit, Ze
selek¢nd hodnota markérovych génov je najCastejsie
neznama, preto pravdepodobnost prezitia konkrét-
neho jedinca v kompeticii nie je mozné odvodzovat
od jeho genotypu. Rovnako je dost problematické
presne kalibrovaf kompeti¢ny model (Zivotaschop-
nost jedinca v zavislosti na kompeti¢nom indexe),
pretoZe vidcSinou chybaji presné experimentdlne
podklady. Vysledky ziskané v tomto $taddiu simuldcie
je potrebné povaZovat za priblizné resp. platné len pre
selekéne neutrdlne gény.

Napriek uvedenym skuto¢nostiam boli uvedené
modely uspesne pouZité pre hodnotenie dopadov pes-
tovnych opatreni. DEGEN, GREGORIUS a ScHoLZ (1996)
pouzili model Eco-Gene na simulaciu dopadov imisného
stresu. SEBENN ef al. (2008) modelovali dopad tazby na
geneticku Struktdru tropickych drevin.

KRraMER (2004) sa v ramci projektu DynaBeech po-
kusil o modelovanie vyvoja v adaptivnych génoch. Po-
uZzil redlny jednostromovy rastovy a kompeti¢ny model
doplneny o geneticky komponent v tom, Ze vySkovy rast
povaZzoval za znak kontrolovany 10 génmi s Cisto aditiv-
nym t¢inkom. Vychédzajuc z tohto predpokladu priradil
jedincom genotypy v tychto génoch na zdklade ich vysky
a jej heritability (t. j. zohladnil aj ndhodny komponent
modelujuci vplyv prostredia) a sledoval vyvoj genetickej
Struktiry v zavislosti na pestovnych zdsahoch.

Vsetky tieto priklady poukazuji na skutocnost, Ze
matematické modely si vhodnou cestou pre posudzova-
nie vplyvu ¢innosti cloveka na populdcie lesnych drevin
a v konecnom dosledku aj na lesné ekosystémy.

Cielom prace bolo postdif pomocou modelovania
dopad roznych obnovnych postupov zaloZenych na
prirodzenej a umelej obnove na priestorovd genetickd
Struktiru, multiplicitu, diverziu a genotypovi Struktiru
potomstva a vybraf najvhodnejSie spdsoby obhospo-
darovania porastov umoziujice ¢o najvernejsiu repro-
dukciu genetickej Struktiry materského porastu, ktora
je zédkladom zachovania genofondu najmi v génovych
zakladniach a v uznanych porastoch.

2. Material a metodika

Pre tcely simulécie r6znych hospodérskych zdsahov
bol vybrany dospely smrekovy porast v lokalite Vy$né
Hégy. V tomto poraste bola zaloZend pokusné plocha
obdiZnikového tvaru s celkovym po&tom 200 stromov
a vymerou 0,34 ha. Plocha sa nachddza v nadmorske;j
vyske 1 160m, v 6. lesnom vegetacnom stupni (Ivs),
v skupine lesnych typov (slt) Lariceto-Picetum nizsi
stupeii, expozicia je juhovychodnd, sklon 15 %, prie-
merny vek je 80 rokov, zakmenenie nerovnomerné.
Jednotlivé stromy na ploche boli oc¢islované, zamerané
teodolitom a nasledne boli pre kazdy strom vypocitané
suradnice x a y. Na kaZzdom strome bola zmerand jeho
hribka, vyska, nasadenie koruny, korunovd projekcia
abola tiez odhadnutd aj plodnost, reprezentovand poctom
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SiSiek a po¢tom samcich strobilov. Pri jedincoch s malou
urodou sa spocitali priamo vSetky Sisky, pri stromoch
s velkou trodou boli spocitané len §isky na stredne zaro-
denych vetvach. Tieto pocty boli prendsobené celkovym
poctom vetiev v jednom praslene a nasledne prendsobené
poctom praslenov, na ktorych bola pozorovand troda.
Odhad pocetnosti saméich strobilov bol zistovany v ¢ase
kvitnutia podobnym spdsobom, ako odhad poctu SiSiek.
Spocitané boli samcie strobily v jednotlivych zhlukoch
kvetov na stredne plodiacich vetvich (na konci vetvy aj
po jej strandch), tento pocet bol prendsobeny poctom
zhlukov na celej vetve, potom celkovym poctom vetiev
v jednom praslene a ndsledne po¢tom praslenov, na kto-
rych bolo pozorované kvitnutie. Odhad pocetnosti SiSiek
bol na ploche Vysné Hagy uskutocneny v rokoch 2006
a 2007, odhad poctu samcich strobilov bol vykonany
v roku 2007.

Na ploche boli simulované nasledovné obnovné
postupy:

— maloplo$ny prosty jednofdzovy okrajovy clonny rub

v pésoch Sirky na jednu vysku porastu,

— maloplo$ny dvojfazovy okrajovy clonny rub v pasoch

Sirky na jednu vySku porastu,

— silnej$i jednotlivo vyberny rub,
— slabsi jednotlivo vyberny rub,
— skupinovy clonny rub,

— skupinovity clonny rub.

Sirka obnovnych prvkov nebola planovand na dve
priemerné vysky porastu a neuvazovalo sa ani s dvoma
zdsahmi v jednom decéniu z dovodu predizenia ob-
novnej doby na maximum, aby sa tak zabezpecilo na
obnovovanej ploche ¢o najviac prirodzeného zmladenia.
V priebehu presvetlovania pri okrajovych ruboch, pri
skupinovom a skupinovitom clonnom rube ako aj v prvej
faze jednotlivého vyberu sa pri simuldcidch prednostne
vyrubali neplodiace stromy, ktoré by pri ich ponechanti aj
tak neprispeli k tvorbe genofondu nésledného porastu.

V pripade netispechu prirodzenej obnovy nasleduje
obnova umela a preto sa venovala pozornost aj genetickej
Struktdre potomstva zozbieraného z definovaného poctu
jedincov materského porastu. Simulovana bola tvorba
potomstva z 10, 20, 30 a 40 materskych stromov, pri¢om
ako zdroj samcich gamét boli vSetky jedince porastu
umerné svojej relativnej fertilite.

Ako zdrojové pletivo na izoenzymové analyzy sa
pouZzili dormantné puciky, ktoré boli odobraté v obdobi
vegetacného kludu zo vSetkych stromov nachadzajicich
sa na pokusnej ploche. Vzorky boli zozbierané pomocou
noznic s vyskovym dosahom 12m alebo zostrelované
brokovymi ndbojmi. Pomocou izoenzymovych analyz
sa genotyp kazdého jedinca smreka urcil v 22 lokusoch.
Izoenzymové analyzy sa uskutocnili v biochemickom
laboratériu Katedry fytolégie Technickej univerzity vo
Zvolene.

Pre modelovanie genetickych a demografickych
procesov pri obnovnych ruboch bol vyuZity programovy
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Obr. 1. Schéma nadviznosti procesov v ramci programu Eco-Gene (Decen & GreGORIUs & ScHorz 1996, modifiko-

vané)

Fig. 1. Chaining of processes in the Eco-Gene Programe (DEGEN & GREGORIUS & ScHoLz 1996, modified)
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balik Eco-Gene (DEGEN & GREGORIUS & ScHOLZ 1996),
ktory pracuje v prostredi Windows. Program Eco-Gene
je koncipovany na pricu s redlnymi populdciami ako
vychodiskovym materidlom pre simuldciu genetickych
Struktir, aj ked nevylucuje aj pouzitie simulovaného
vstupného stboru. Kombinuje modelovanie genetickych
procesov (vyvoj alelickych a genotypovych Struktir
a priestorového rozmiestnenia genotypov v zavislosti na
fertilite, s moZnym zohladnenim selekcie a dalsich gene-
tickych faktorov) s modelmi demografickych procesov
a populacnej dynamiky (reprodukény systém) s jedno-
duchymi rastovymi modelmi lesa (rast, vnutrodruhova
kompeticia). Obsahuje deterministické aj stochastické
prvky. Je stavany ako modularny systém, zahffia moduly,
ktoré reprezentuju Ciastkové subsystémy, takZze umoziiuje
nezavislé modelovanie jednotlivych procesov a teda
variabilné nastavenie podla potreby uzivatela. Je dimen-
zovany na mimoriadne velky pocet lokusov (vyrazne
prevysujuici pocet analyzovanych lokusov v naSom pri-
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pade, to vSak mdze byt uzito¢né pri AFLP alebo RAPD
markéroch). Manudl programu neuviddza obmedzenie
poctu jedincov, pravdepodobne pre tento ucel pouziva
dynamické dimenzovanie, v kazdom pripade aj napriek
pomerne velkym ndrokom na pocitacovy as zvladal
spracovanie suborov s rddovo 20 000 jedincami, ktoré
boli pouzivané v naSom pripade.

Schéma nadviznosti algoritmov v rdmci behu progra-
mu Eco-Gene je na obrdazku 1. Program vyZaduje naci-
tanie vstupnych dat a nastavenie parametrov. Ndsledne
prebieha vlastnd simuldcia. Vystupy su spracované
bud v ramci samotného prostredia Eco-Gene, alebo je
mozné ich exportovat vo formate inych programov pre
genetické analyzy.

Vstupné udaje

Inicializdcia programu spociva v nacitani vstupného
siboru. Vstupny sibor obsahuje ndzov analyzovanych
dat, pocet jedincov, rozmery plochy, na ktorej su roz-
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miestnené (maximdalny rozmer v smere x a v smere y),
udaj o tom, ako je urcend velkost jedincov (d,; alebo
vek), pocet lokusov, zoznam lokusov, za ktorym nasledu-
juudaje o jedincoch: ¢islo jedinca, jeho suradnice x a y,
hrabka d, ; alebo vek (v naSom pripade d;) a ndsledne
genotypy podla lokusov v tom poradi, ako st uvedené
v zozname lokusov.

Casovy rimec

Casovy rdmec simuldcie v prostredi Eco-Gene
mdze byt zadefinovany rokmi alebo poctom genericii.
V nasom pripade sme pouZili pocet rokov. Simuldcia
bola uskuto¢iiovand postupne — kazdy obnovny zdsah
predstavoval jeden beh simulacie (spravidla 1 decénium),
pricom vystup z jednej simuldcie bol (po manudlne;
redukcii jedincov materského porastu zodpovedajticej
odstraneniu jedincov pri obnovnom zasahu) pouzity ako
vstup pre ndslednu simuldciu, aZ do odstranenia vsetkych
jedincov materského porastu. Ndsledne bol simulovany
dalsi rast potomstva az dovtedy, kym vnutrodruhova
kompeticia nezniZila pocet zostdvajucich jedincov na
priblizne rovnakd hodnotu, ako bol pdvodny pocet je-
dincov materského porastu.

Rastovd krivka dreviny

Eco-Gene umoziiuje simulovat rast 5 hlavnych
hospodarsky vyznamnych drevin: smreka obycajného,
jedle bielej, borovice lesnej, buka lesného a duba letného
resp. zimného, priCom vyuZiva rastové funkcie, ktoré
st zékladom nemeckych rastovych tabuliek. Eco-Gene
nie je presnym rastovym modelom lesa. PouZité rastové
krivky nezodpovedaji presne naSim pomerom. Vzhla-
dom na to, Ze cielom simuldcie nebola presnd imitdcia
rastu porastu ako celku, ale skor zachovanie vzdjomného
pomeru v raste jedincov rozdielnej velkosti a veku, je
napodobenie rastu drevin dostato¢ne realistické. Program
na zéklade rastovej funkcie modeluje kazdoroc¢ne vys-
kovy prirastok jedinca v zdvislosti na jeho veku, ktory
nasledne modifikuje podla podmienok kompeticie.

Systém reprodukcie

Model Eco-Gene umoZziiuje podrobné nastavenie roz-
nych parametrov systému reprodukcie. Prvym je periodi-
cita semennych rokov. Na jej stanovenie sa vychddzalo
z informécif Strediska kontroly lesného reprodukéného
materidlu v Liptovskom Hradku, podla ktorych sa se-
menné roky smreka vyskytuji raz za 3 roky.

Minimélna vyska fruktifikujicich stromov bola
nastavend na 20m, aby sa na reprodukcii podielali len
stromy materského porastu. Aj pri relativne vysokej
hustote obnovovaného porastu nepredpokladame, Ze by
dochadzalo k prekryvaniu generécii, t. j. Ze by mohli aj
stromy potomstva fruktifikovat, nastavend bola preto
pomerne vysokd prohibitivna hodnota.

Pri nastaveni priemerného poctu produkovanych
gamét na jednotku povrchu koruny sa ponechali impli-
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citné hodnoty. Vzhladom na to, Ze fertilitu jedincov sme
zistovali priamo, tento parameter nebol pri simuldcii
zohladiiovany.

Nastavenie parametrov rozptylu pelu a semien vy-
chadzalo z dostupnych literarnych zdrojov. Eco-Gene
pouZziva pre simulaciu oboch procesov exponencidlnu
funkciu: y =  e#4, kde d je rozptylova vzdialenost, y
je relativna hustota pelu, resp. semien a 3 je parameter
modelu. Pre rozptyl semien sa pouZili publikované
rozptylové krivky, ktoré sa aproximovali exponencidl-
nou funkciou, pricom parameter 3 bol odhadnuty na
zéklade maximdélneho pribliZenia exponencidlneho
a lognormélneho modelu (pribliZenie bolo posudzo-
vané opticky, kedZe k dispozicii boli len rozptylové
krivky, nie pdvodne merané hodnoty, z ktorych boli
odvodené, takZe metdda najmensich Stvorcov alebo ind
objektivna optimalizacnd metdda sa nedala pouzit). Pri
smreku sa vychddzalo z prace Dovciak et al. (2008) pre
Picea abies zo Slovenska na lokalite Prislopy v CHKO
Polana.

KedZe u ihli¢natych drevin bola preukdzand nizsia
Zivotaschopnost potomstiev zo samoopelenia v dosledku
pritomnosti letdlnych alel, v programe sme ponechali
relativnu Zivotaschopnost samoopelenych semien na
40 %. Priblizuje sa hodnote 0,35, ktortd uvadzaji Y azpa-
NI a LINDGREN (1991) pre borovicu sosnu.

Nastavenie poctu simulovanych jedincov potomstva
vychddzalo z plochy a hustoty simulovaného nasled-
ného porastu. V smrekovych porastoch s podobnymi
podmienkami, aké su na nasej ploche, je v semennom
roku bez pripravy pody priemerny pocet semenacikov asi
150ks/m? (JankoviC 1996). Tieto pocty sme ale nepouZili
z ddvodu nemozZnosti spracovania tak rozsiahleho sibo-
ru dat. Pre program Eco-Gene je odporicané rozpitie
0 — 2 000ks na celd plochu. Na nasej pokusnej ploche
bol preto tento pocet pre smrek nastaveny na 2 000 ks.

Pre pripad simulécie umelej obnovy program umoz-
niuje zadefinovat sibor materskych stromov produkuji-
cich potomstvo tromi spdsobmi: individudlne nastavenie,
ndhodny vyber stanoveného poctu stromov a ndhodny
vyber stanoveného poctu skupin stromov. V nasom pri-
pade sa vybrali skupiny 10, 20, 30 alebo 40 najbohatsie
plodiacich jedincov ako materskych stromov, z ktorych
sa zbiera semeno pre ucely umelej obnovy. Celkovy po-
et jedincov potomstva sa nastavil na 1 000. Vzhladom
na to, Ze neboli uskutocnené fenologické pozorovania,
ponechali sa pri nastaveni zaciatku a trvania receptivity
samicich strobilov aj praSenia samcich strobilov impli-
citné hodnoty.

Fertilita

Selekcia v zavislosti na plodnosti sa modeluje na-
stavenim relativnej samcej alebo samicej fertility kon-
krétnych genotypov v génoch kontrolujicich plodnost.
V naSom pripade sme pracovali s izoenzymovymi geno-
typmi, ktoré sa povazuju za selek¢ne neutrdlne, nemdme
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k dispozicii Ziadne publikované tdaje o diferencidch
v plodnosti jednotlivych izoenzymovych genotypov.
Jedince v poraste sa vSak vyrazne odliSovali produkciou
samcich aj samicich gamét, ktora sa odhadovala na za-
klade produkcie SiSiek a samcich strobilov. Aby sa mohla
zohladnif rozdielna plodnost jedincov pri reprodukcii
(aj ked nebola znama miera ani spdsob determindcie jej
genetickej kontroly) a ich rozdielny prispevok k tvorbe
potomstva, boli zavedené dva pseudolokusy oznacené
ako plf a plm, v ktorych sa jednotlivym jedincom pri-
radili genotypy na zdklade ich relativnej samice;j, resp.
samcej plodnosti. Pri ur€ovani relativnej plodnosti sa
vychadzalo zo sumarneho poctu vyprodukovanych Sisiek
a samcich strobilov za obdobie ich pozorovania.

Kompeticia

Kompeti¢ny modul v ramci prostredia Eco-Gene
pouziva pri simuldcii (pri pouziti ¢asového ramca rokov)
pristup podla MonseruDA (1975). Pre kaZzdého jedinca
je vypocitany kompeti¢ny index c, ktory predstavuje
podiel prekryvajicej sa Casti koruny jedinca s korunami
susednych jedincov. Pre izolovane rastice stromy je ¢ =
0, pre stromy s prekryvanim kortn so susedmi je ¢ > 0.
Kumulativnym parametrom urcujicim prezitie jedinca,
je index jeho vitality, ktory je mozné nastavit ako funk-
ciu indexu kompeticie. Semenaciky zacinaju s vitalitou
rovnou 1, kazdy rok je vitalita redukovana v zavislosti
na veku a kompeticii. Ak jedinec dosiahne vitalitu 0, je
z populdcie eliminovany.

Po ukonceni simuldcie kazdého obnovného postupu
(reprodukcie po redukcii materského porastu) boli pozi-
cie a genotypy vyprodukovaného potomstva samostatne
uloZzené do vystupného siboru a aZ nédsledne bola si-
mulovand kompeticia. Tento postup umoziiuje porovnat
genetickd variabilitu a priestorovd geneticku Struktiru
potomstva pred jeho redukciou v dosledku kompeticie
(t. j. vSetkych vyprodukovanych semendcikov) a po nej
(v naslednom poraste).

Vystupy

Genetickd variabilita

Prostredie programu Eco-Gene sice umoZiluje priamo
ziskat zdkladné charakteristiky genetickej variability
simulovaného potomstva, ale v naSom pripade bolo
vyhodnejsie vykonat tento typ analyz Specializovanymi
programami. Ako vystup zo simuldcie program po-
skytuje genotypy jedincov potomstva a ich priestorové
koordindty v rovnakom formadte, ako je format vstup-
ného suboru, a zdroveni umoZiiuje export vo formdte
programov Pop-Gene (YEH et al. 1997) a GSED (GILLET
1994). Pre analyzu charakteristik genetickej variability
potomstva bol vystup z Eco-Gene pouZity ako vstup
pre program Pop-Gen v. 1.3.2, ktory umoZiiuje analyzu
zdkladnych charakteristik genetickej premenlivosti.
Z charakteristik genetickej multiplicity (alelického bo-
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hatstva) populdcie bol pouzity priemerny pocet alel na
lokus a podiel polymorfnych lokusov (za polymorfny
bol povazovany lokus s 2 a viac alelami bez ohladu na
ich frekvencie). Ako zakladné miery genetickej diverzity
boli hodnotené efektivny pocet alel a ocakdvana hete-
rozygotnost. Ako zdkladnd charakteristika genotypove;j
Struktiry bola pouZzitd pozorovand heterozygotnost, ktord
kvantifikuje skutocny podiel heterozygotnych genotypov
v populdcii. Mieru odchylky od panmiktickej (Hardy-
-Weinbergovskej) rovnovahy kvantifikoval index fix4cie.
Vyznamnost odchyliek genotypovych frekvencii od hod-
ndt o¢akdvanych v pripade panmiktickej rovnovahy sa
testoval pomocou G-testu. Testovacia charakteristika ma
x>-rozdelenie, ale test je konzervativnejsi, nez klasicky
x>-test (SokaL & RouLF 1981). Geneticka diferencidcia
medzi materskym porastom a potomstvami po jed-
notlivych typoch obnovnych rubov ¢i umelej obnovy,
resp. medzi potomstvom pred uskutocnenim simulacie
kompeticie (t. j. vSetkymi produkovanymi semenacikmi)
a po kompeticii (ndslednym porastom) sa kvantifkovala
genetickymi vzdialenostami podla Neia (nestranny
odhad, NE1 1978).

Priestorovd genetickd Struktiira

Pod priestorovou genetickou Struktirou sa rozumie
zékonitost rozdelenia genotypov v priestore. Priestoro-
vé rozdelenie sa od ndhodného mdze odliSovat oboma
smermi — smerom k zhlukovaniu podobnych genotypov,
napr. v dbsledku izolacie vzdialenosfou, aj smerom
k pravidelnému rozmiestneniu genotypov, napr. v do-
sledku selekcie v mozaikovo heterogénnom prostredi
(HarpYy & VEKEMANS 1999). Charakter rozdelenia sa-
mozrejme zdvisi od toho, na akej priestorovej mierke
posobi mechanizmus, ktory ho sposobuje. Charakter
priestorového rozdelenia bol posudzovany metéddou
hodnotenia na zdklade poctu spolo¢nych alel. Pri tejto
metdde sud pre vSetky dvojice stromov spocitané ich
vzajomné priestorové (euklidovské) vzdialenosti a pocet
alel, ktoré maju ich genotypy rovnaké. Nasledne sd pary
jedincov roztriedené do definovanych tried vzdialenosti
(v naSom pripade sa pouzivali 3m triedy vzdialenosti)
a pocty rovnakych alel st spriemerované v ramci tried.
Definovanie velkosti triedy vzdialenosti zdvisi od vel-
kosti plochy (najvyssia trieda vzdialenosti by nemala
presiahnut ¥2 minimélneho rozmeru plochy) a pocetnosti
(minimdlne 30 péarov) v rdmci triedy (DEGEN & PETIT
& KRreEMER 2001). Priemerné pocty spolo¢nych alel je
mozné vyniest graficky v zdvislosti na vzdialenosti,
takyto graf sa oznacuje ako distogram. Vyznamnost
hodndt distogramu (odchylka pozorovanej hodnoty od
hodnoty ocakdvanej v pripade ndhodného rozdelenia,
ktord je rovna priemernému poctu alel vo vyberovom
subore) je mozné testovaf permutacnym testom. Ge-
notypy jedincov sui ndhodne permutované po priesto-
rovych pozicidch (¢im sa vytvori ndhodné priestorové
rozmiestnenie genotypov) a pre kazdy vystup z takejto
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permutécie sa odvodi distogram. Pri velkom pocte per-
muticii je potom mozné odvodit interval spolahlivosti
pre ocakdvanu strednd hodnotu. Pokial sa pozorovana
hodnota nachadza za hranicami konfiden¢ného intervalu,
znamend to, Ze sa vyznamne odliSuje od hodnoty ocaka-
vanej v pripade nahodného priestorového rozdelenia. Ak
je pozorovana hodnota nad hornou hranicou, genotypy
v prislusnej triede vzdialenosti zdielaju viac alel, nez
by zodpovedalo ndhode, spravidla v ddsledku tvorby
pribuzenskych skupin (HARDY & VEKEMANS 1999). Ak sa
nachddza pod spodnou hranicou, genotypy v prislusne;
triede vzdialenosti sd si geneticky menej podobné, nez
by zodpovedalo ndhode.

Hodnotenie priestorovej genetickej Struktiry sa
vykonalo pomocou programu SGS (Spatial Genetic
Structures; DEGEN & PeTIT & KREMER 2001). Interval
spolahlivosti bol vo vSetkych pripadoch odvodzovany
z 1 000 nahodnych permutécii.

Efektivna velkost populdcie a variabilita plodnosti

Efektivna velkost je spolu s reprodukénym systémom
jednou zo zékladnych vlastnosti populécie, pretoze kvan-
tifikuje skutocny pocet jedincov, ktori sa zicastiiuji na
reprodukcii a gény, ktoré st odovzddvané z genericie
na generdciu. Koncept efektivnej velkosti populacie
ma dve zloZzky: koncept idedlnej populacie (spravidla
idedlne panmiktickd populécia) a charakteristickd ve-
li¢inu, hodnota ktorej sa v redlnej populacii porovnava
s hodnotou o¢akdvanou v idedlnej populacii (GREGORIUS
1991). Touto charakteristikou mdze byt koeficient inbri-
dingu, variancia alelickych frekvencii a pod., podla toho
rozozndvame inbridingovud efektivnu velkost (ktord sa
vztahuje k miere pribuzenského kriZenia v popul4cii),
rozptylovu efektivnu velkost (ktord hodnoti mieru gene-
tického driftu) a dalsie, menej pouzivané typy.

V rastlinnej populdcii mdze odchylka od panmik-
tického ndhodného pérovania nastat v dosledku roz-
dielov v plodnosti, pohlavnej asymetrii, fenologickej
asynchrénnosti, nendhodného rozmiestnenia genotypov
spojeného s izoldciou vzdialenosfou a genetickej in-
kompatibility. Z tychto faktorov boli v nasom pripade
k dispozicii len tidaje o fertilite jedincov. Pri hodnoteni
podielu stromov na tvorbe samcich a samicich gamét
sme vychddzali z odhadu poctu $iSiek a poc¢tu samcich
strobilov. Na zdklade sumdrnej produkcie strobilov za
vSetky roky pozorovania bol vypocitany percentudlny
podiel kazdého jedinca na vyprodukovanych samicich
a samc¢ich gamétach. Variabilita prispevkov jedincov
k tvorbe gamét bola hodnotena variacnym koeficientom
(LINDGREN & GEA & JEFFERSON 1996).

V naSom pripade sa pouzili dva typy efektivnej
velkosti: efektivnu velkost s ohladom na varianciu
alelickych frekvencii (variance-effective population
size), ktora kvantifikuje mieru genetického driftu, teda
ndhodnej zmeny alelickych frekvencii medzi generécia-
mi, a efektivnu velkost s ohlfadom na inbriding (inbre-

102

eding-effective population size), ktord hodnoti mieru
pribuzenského kriZenia v populdcii. Vzhladom na to, Ze
naSe subory predstavujui len fragment celej populécie,
bola hodnotend relativna efektivna velkost ako podiel
z celkovej velkosti (cenzu). Celkova pohlavnd symetria
bola hodnotend fenotypovymi korelaciami medzi tvorbou
samcich a samicich gamét. Stabilita produkcie gamét
bola hodnotend fenotypovymi koreldciami produkcie
samcich, resp. samcich gamét v jednotlivych rokoch
sledovania (Pearsonov korelaény koeficient).

Priestorové rozdelenie plodnosti

Odchylky od ndhodného priestorového rozdelenia
relativnej samcej a samicej plodnosti boli testované
na zaklade priestorovych autokoreldcii. Vzhladom na
skutoc¢nost, Ze v takmer vSetkych pripadoch boli re-
lativne fertility vyrazne nenormdlne rozdelené (silne
lavostranné asymetrické rozdelenie), nepouZil sa pre
hodnotenie priestorovej autokoreldcie Moranov index
(ktory je aplikdciou Pearsonovho korela¢ného koefi-
cienta na priestorovd autokoreldciu, a teda predpoklada
priblizne normdlne rozdelenie oboch premennych), ale
neparametrickd metéda zaloZend na vypocte priemernej
nepodobnosti (city block metrika) v rdmci triedy vzdia-
lenosti s naslednym testovanim vyznamnosti permutac-
nym testom. Distogram bol vypocitany samostatne pre
samciu a samiciu plodnost.

3. Vysledky
3.1. Charakteristiky genetickej premenlivosti
— prirodzend obnova

Zékladné charakteristiky genetickej premenlivosti
materského porastu a populdcif vzniknutych po aplikécii
jednotlivych rubov pre prirodzentd obnovu s uvedené
v tabulke 1.

Z hladiska genetickej multiplicity (alelického bo-
hatstva) populédcie nedochadza v ddsledku jednotli-
je priemerny pocet alel na lokus 3. Vo vSeobecnosti sa
v potomstve tento pocet zachovava. Jedinou vynimkou
je silnejsi jednotlivo vyberny rub, pri ktorom v dosledku
intenzivnej redukcie materského porastu vypadla z po-
tomstva jedna alela. K vyraznej$im zmendm dochddza
pri redukcii potomstva pocas vnuitrodruhovej kompeticie.
Najmenej vyraznd je tto redukcia v pripade dvojfazové-
ho okrajového clonného rubu a pri skupinovom clonnom
rube. Redukcia o 3 alely nastava po jednofdzovom okra-
jovom clonnom rube a skupinovitom clonnom rube, 4
alely sa stracaju po slabSom jednotlivo vybernom rube
a az 9 alel v dosledku kompeticie vypadava po silnom
jednotlivo vybernom rube. Pocet polymorfnych loku-
sov je vo vicsine sledovanych pripadoch rovnaky ako
v materskom poraste (21), len pri slabSom jednotlivo
vybernom rube po kompeticii ich pocet klesol na 20 a pri
silnejSom jednotlivo vybernom rube po kompeticii na 18.
Tieto dva ruby maju aj najvicsi dbytok alel.
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Tabulka 1. Charakteristiky genetickej premenlivosti materského porastu smreka oby¢ajného (1) a jeho néslednych porastov
(2-13) vznikajdcich prirodzenou obnovou po aplikdcii r6znych typoch obnovnych rubov

Table 1. Characteristics of genetic variability of the mother stand of Norway spruce (1) and its naturally regenerated progeny
stands (2—13) established using various types of regeneration felling

pop. n n, S.. PP n, S.e H, Sho H, Sie F,, HW
1 200 3,000 1,113 21 1,291 0,339 0,169 0,166 0,183 0,175 0,056 2
2 18 940 3,000 1,113 21 1,296 0,344 0,180 0,171 0,185 0,175 0,025 17
3 208 2,955 1,133 21 1,295 0,349 0,176 0,169 0,183 0,180 0,005 1
4 12770 3,000 1,113 21 1,296 0,348 0,180 0,175 0,184 0,178 0,020 11
5 334 2,864 0,990 21 1,288 0,346 0,177 0,173 0,179 0,177 -0,004 2
6 9220 2,955 1,133 21 1,306 0,369 0,172 0,169 0,185 0,184 0,057 18
7 258 2,545 1,143 18 1,295 0,370 0,172 0,173 0,179 0,183 0,019 4
8 18 539 3,000 1,113 21 1,295 0,343 0,175 0,171 0,183 0,178 0,037 18
9 304 2,864 0,941 21 1,293 0,333 0,170 0,154 0,185 0,173 0,047 4
10 18 059 3,000 1,113 21 1,292 0,340 0,175 0,168 0,182 0,176 0,031 17
11 302 2,955 1,133 21 1,301 0,351 0,184 0,178 0,186 0,181 0,001 0
12 19 960 3,000 1,113 21 1,298 0,350 0,178 0,170 0,185 0,177 0,032 18
13 213 2,818 1,140 20 1,294 0,340 0,178 0,165 0,185 0,174 0,007 0

Vysvetlivky — Explanatory notes: 1 — matersky porast — mother stand; 2 — dvojfazovy okrajovy clonny rub pred kompeticiou — two-phase
edge shelterwood cut before competition; 3 — dvojfazovy okrajovy clonny rub po kompeticii — two-phase edge shelterwood cut after com-
petition; 4 — jednofazovy okrajovy clonny rub pred kompeticiou — single-phase edge shelterwood cut before competition; 5 — jednofazovy
okrajovy clonny rub po kompeticii — single-phase edge shelterwood cut after competition, 6 — silnejsi jednotlivo vyberny rub pred kompe-
ticiou — intensive single tree selection before competition; 7 — silnej$i jednotlivo vyberny rub po kompeticii — intensive single tree selection
after competition; 8 — skupinovity clonny rub pred kompeticiou — progressive group shelterwood cut before competition; 9 — skupinovity
clonny rub po kompeticii — progressive group shelterwood cut after competition; 10 — skupinovy clonny rub pred kompeticiou — group
shelterwood cut before competition; 11 — skupinovy clonny rub po kompeticii — group shelterwood cut after competition; 12 — slabsi jed-
notlivo vyberny rub pred kompeticiou — moderate single tree selection before competition; 13 — slabsi jednotlivo vyberny rub po kompeticii
— moderate single tree selection after competition; n — rozsah vyberu — sample size; n, — priemerny pozorovany pocet alel — mean observed
number of alleles; S,,, S ., S, S,.— smerodajnd odchylka — standard deviation; PP — pocet polymorfnych lokusov — number of polymorphic
loci; n, — priemerny efektivny pocet alel — mean effective number of alleles; H, — priemernd pozorovand heterozygotnost — mean observed
heterozygosity;, H, — priemernd oCakdvana heterozygotnost — mean expected heterozygosity; F, — priemerny index fixdcie — mean fixation
index; HW — test odchylky genotypovej Struktiry od Hardy-Weinbergovskej rovnovédhy — test of deviation of genotype structure from the

Hardy-Weinberg equilibrium.

Z hladiska genetickej diverzity, hodnotenej efek-
tivnym poctom alel a o¢akdvanou heterozygotnostou,
takisto nedochddza k vyraznej zmene, aj ked’ jej rozde-
lenie nesleduje presné trendy v pocte alel. Potomstvo po
jednotlivych typoch rubov nevykazuje jednotny trend
oproti materskému porastu. Vo v§eobecnosti st hodnoty
efektivneho poctu alel potomstva pred kompeticiou v po-
rovnani s materskym porastom vyssie, najvyssie su pri
silnejSom jednotlivo vybernom rube. Vyrazny je aj narast
pri slabSom jednotlivo vybernom rube, ale rozdiely st
spravidla minimélne. V ddsledku kompeticie efektivny
pocet alel mierne klesd, alebo sa takmer nemeni. Vy-
nimkou je ndrast efektivneho poctu alel pri skupinovom
clonnom rube. U ocakdvanej heterozygotnosti je trend
mierne odliSny. Rozdiely oproti materskému porastu aj
medzi potomstvom pred a po kompeticii si minimélne, aj
ked tu dochddza vSeobecne k miernej redukcii diverzity
po kompeticii. Ak teda porovname trendy v alelickej
bohatosti a génovej diverzite, je zrejmé, ze diverzita
napriek miernej v§eobecnej redukcii poctu alel neklesa,
ale dokonca stipa. Pric¢inou teda musi byf narastajica
vyrovnanost alelickych frekvencii.
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Pozorovand heterozygotnost vo v§eobecnosti mierne
narastd v potomstve pred kompeticiou oproti materskému
porastu. V ddsledku kompeticie dochddza skor k pokle-
su podielu heterozygotov najmi pri okrajovych ruboch
a skupinovitom clonnom rube. Pri jednotlivo vybernych
ruboch je podiel heterozygotov stabilizovany a pri sku-
pinovom clonnom rube dokonca mierne narasta. V tejto
variante narastd aj efektivny pocet alel. ZvySena rovno-
mernost v zastipeni genotypov teda vytvara potencial
pre vyssi podiel heterozygotnych genotypov.

Index fixécie, ktory mozno interpretovat ako mieru
inbridingu, je v materskom poraste kladny, ale nizky.
Pri vicSine rubov zostava tieZ vel'mi nizky. Kompeticia
vagsinou vedie k redukcii ako priemerného indexu fi-
xdcie, tak aj poctu lokusov s vyznamnou odchylkou od
panmiktickej rovnovéhy.

3.2. Priestorovd genetickd Struktiira — prirodzend
obnova
Priestorova geneticka Struktira nasledného porastu
vzniknutého obnovou materského pouZzitim jednotlivych
obnovnych postupov je v populdcii smreka charakte-
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rizovand vyssou pribuznosfou na kratke vzdialenosti,
ktord postupne klesd s rasticou vzdjomnou vzdialenos-
fou stromov az sa stdva nevyznamnd. Na obrdzku 2 je
znazornend priestorova genetickd Struktdra materského
porastu. Pozorované hodnoty maji v malych vzdialenos-
tiach klesajicu tendenciu, vo vzdialenosti asi 14 metrov
sa dotykajui spodnej hranice intervalu spolahlivosti,
potom stipajui aZ po vzdialenost 16 metrov, od ktorej
zase mierne klesaju. Stdle sa ale nachddzaji medzi
hodnotami intervalu spolahlivosti, priestorové rozmiest-
nenie genotypov materského porastu preto pokladame
za ndhodné.

1,70 7= .
‘% Hranice intervalu spolahlivosti”

1,69 75 . N
2 Pozorované hodnoty’
s}

1,68 12
= Hranice intervalu spol'ahlivosti”
5]

1,67 3

1’66 T T T T T T 1
0 5 10 15 20 25 30

Vzdialenosti materskych stromov v metroch”
Obr. 2. Zavislost poctu spolo¢nych alel od vzdjomnej vzdia-
lenosti stromov v materskom poraste
Fig. 2. Dependence of the number of shared alleles on the
distance of parent trees
YNumber of shared alleles, »Limits of the confidence interval,»Ob-
served values, ¥Distance of the parent trees in the meters

Na obrazku 3 je zobrazena priestorova geneticka
Struktira nasledného porastu vzniknutého obnovou
materského porastu maloplo$Snym dvojfdzovym okra-
jovym clonnym rubom. Z obrizku vyplyva, Ze stromy
vzdialené od seba menej ako 8 metrov su pribuznejSie,
ako by zodpovedalo ndhode, priestorové rozmiestnenie
genotypov je nendhodné. U stromov nachddzajicich sa
vo vicsej vzdjomnej vzdialenosti ako 8 metrov sa pri-
buznost stdva nevyznamnou, priestorové rozmiestnenie
genotypov je ndhodné.

1,71
1,70
1,69
1,68

1,671 \ \ \ w \ |
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Obr. 3. Zavislost poctu spolo¢nych alel od vzdjomnej vzdia-

lenosti stromov v ndslednom poraste pri pouZiti maloplosného

dvojfazového okrajového clonného rubu

Fig. 3. Dependence of the number of shared alleles on the

distance of trees in a progeny stand after a small scale,

two—phase edge shelterwood cut applied

Vysvetlivky — Explanatory notes: ako pri obrazku 2 — see Figure 2.
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Pri pouZiti maloplo$ného jednofdzového okrajového
clonného rubu (obr. 4) sd pribuznejSie ako by zodpove-
dalo ndhode tie stromy nédsledného porastu, ktoré si od
seba vzdialené menej ako 12 metrov, priestorové roz-
miestnenie genotypov je u nich nendhodné. U stromov,
ktoré st vo vzajomnej vzdialenosti vacsej ako 12 metrov,
je priestorové rozmiestnenie genotypov ndhodné.

1,72
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Obr. 4. Zavislost poctu spolo¢nych alel od vzdjomnej vzdia-

lenosti stromov v ndslednom poraste pri pouZziti maloplosného

jednofazového okrajového clonného rubu

Fig. 4. Dependence of the number of shared alleles on the

distance of progeny trees regenerated after a small scale,

single—phase edge shelterwood cut applied
Vysvetlivky — Explanatory notes: ako pri obrazku 2 — see Figure 2.

Na obrazku 5 je zobrazend priestorova geneticka
Struktdra ndsledného porastu, ktory vznikol obnovou
materského porastu skupinovym clonnym rubom. Pozo-
rované hodnoty dosahuji najprv vyssi podiel rovnakych
alel, postupne ale klesajd. Stromy vzdialené od seba
menej ako 10 metrov vykazuji vysSiu nez ndhodnd mie-
ru pribuzenstva, priestorové rozmiestnenie genotypov
je nendhodné. U stromov nachadzajiicich sa vo vicsej
vzajomnej vzdialenosti ako 10 metrov sa pribuznost stava
nevyznamnou, priestorové rozmiestnenie genotypov je
nahodné.

Pri aplikdcii skupinovitého clonného rubu (obr. 6)
je priebeh krivky pozorovanych hodndt podobny ako

1,727
1,71
1,707
1,69+
1,687
1,677
1,66 ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ |
0 5 10 15 20 25 30
Obr. 5. Zavislost poctu spolo¢nych alel od vzdjomnej vzdia-
lenosti stromov v ndslednom poraste pri pouZiti skupinového
clonného rubu
Fig. 5. Dependence of the number of shared alleles on the
distance of progeny trees regenerated after a group shelter-
wood cut applied
Vysvetlivky — Explanatory notes: ako pri obrazku 2 — see Figure 2.
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Obr. 6. Zavislost poctu spolo¢nych alel od vzdjomnej vzdia-
lenosti stromov v ndslednom poraste pri pouZiti skupinovitého
clonného rubu

Fig. 6. Dependence of the number of shared alleles on the
distance of progeny trees regenerated after progressive group
shelterwood cut applied

Vysvetlivky — Explanatory notes: ako pri obrdzku 2 — see Figure 2.

u predoslého obnovného postupu. Pozorované hodnoty
postupne klesajui, vo vzdialenosti 14 metrov pretinaju
hornt hranicu intervalu spolahlivosti, stromy vzdialené
od seba menej ako 14 metrov sti potom pribuzne;jsie, ako
by zodpovedalo ndhode a stromy od seba vzdialené viac
ako 14 metrov maju priestorové rozmiestnenie genotypov
nahodné.

Pri obnove materského porastu intenzivnej$im
jednotlivym vybernym rubom (obr. 7) krivka pozoro-
vanych hodndt prudko klesd a vo vzdialenosti asi 14
metrov dokonca mierne klesne aZ pod dolnt hranicu
intervalu spolahlivosti, ktord ale po miernom stdpani
vo vzdialenosti 19 metrov opéf dosiahne. Potomstvo
nachddzajice sa vo vzdialenosti 14 azZ 19 metrov je
menej pribuzné, ako by zodpovedalo nahode. Priesto-
rové rozmiestnenie genotypov vo vzdialenosti nad 19
metrov je ndhodné.
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Obr. 7. Zavislost poctu spolo¢nych alel od vzdjomnej vzdia-
lenosti stromov v naslednom poraste pri pouZiti silnejSiecho
jednotlivo vyberného rubu

Fig. 7. Dependence of the number of shared alleles on the
distance of progeny trees regenerated after intensive single
tree selection applied

Vysvetlivky — Explanatory notes: ako pri obrazku 2 — see Figure 2.
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Pri aplikacii menej intenzivneho jednotlivého vyber-
ného rubu (obr. 8) pozorované hodnoty klesaji miernej-
Sie a vo vzdialenosti 13 metrov sa dostavaju do intervalu
spolahlivosti, ktory uz s pribidajicou vzdialenostou
neopustaju. Stromy vzdialené od seba menej ako 13
metrov st teda pribuznejsie, ako by zodpovedalo naho-
de. Vo vzdialenosti vicsej ako 13 metrov je priestorové
rozmiestnenie genotypov nidhodné.
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Obr. 8. Zavislost poctu spolo¢nych alel od vzdjomnej vzdia-
lenosti stromov v ndslednom poraste pri pouziti slabSieho
jednotlivo vyberného rubu

Fig. 8. Dependence of the number of shared alleles on the
distance of progeny trees regenerated after moderate single
tree selection applied

Vysvetlivky — Explanatory notes: ako pri obrdzku 2 — see Figure 2.

3.3. Genetické vzdialenosti medzi populdciami

— prirodzend obnova

Diferencidcia medzi materskym porastom a potom-
stvom je vo vSeobecnosti vel'mi mald, ¢o naznacuje, Ze
procesy prirodzenej obnovy umoZiiuji pomerne pres-
ne kopirovat genetickd Struktdru materského porastu
(tab. 2). V relativnom porovnani najvyssia diferencidcia
vystupuje v pripade silného jednotlivo vyberného rubu,
kde su genetické vzdialenosti od materského porastu
2 aZ 4-krat vys$Sie v porovnani s ostatnymi obnovnymi
postupmi. Je potrebné pripomentit, Ze ide o rub, pri kto-
rom nastdva najvyraznejsia redukcia poctu ale (tab. 1).
NajmensSie genetické vzdialenosti od materského porastu
vykazuji dvojfazovy okrajovy a skupinovy clonny rub,
pri ktorych dochadza po kompeticii len k nepatrnému
ubytku alel (tab. 1). Kompeticia nemeni vyraznejsie
alelickd Struktiru. Genetické vzdialenosti medzi po-
tomstvom pred a po kompeticii su pri vSetkych typoch
rubov minimdlne (0,0001 — 0,0004). Vo vSeobecnosti
plati, Ze genetické vzdialenosti medzi materskym
porastom a jednotlivymi typmi potomstiev su vicsie,
neZ medzi potomstvami po jednotlivych obnovnych
postupoch navzdjom, aj ked i v tomto trende existuju
vynimky. Pri¢inou je zrejme skutoc¢nost, Ze pri simul4cii
reprodukéného procesu hrala vyznamni tlohu samdia
a samicia plodnost rodi¢ovskych stromov.
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Tabulka 2. Genetické vzdialenosti medzi materskym porastom smreka obycajného (1) a jeho naslednymi porastami (2—13)
vznikajicimi prirodzenou obnovou po aplikécii roznych typoch obnovnych rubov
Table 2. Genetic distances between mother stand of Norway spruce (1) and its naturally regenerated progeny stands (2—13)

established using various types of regeneration

pop 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1 _

2 0,0002 —

3 0,0003 | 0,0002 —

4 0,0003 | 0,0003 | 0,0002 —

5 0,0005 | 0,0006 | 0,0004 | 0,0002 —

6 0,0011 | 0,0007 | 0,0007 | 0,0008 | 0,0012 —

7 0,0015 | 0,0009 | 0,0011 | 0,0011 | 0,0016 | 0,0002 —

8 0,0004 | 0,0002 | 0,0003 | 0,0006 | 0,0010 | 0,0006 | 0,0009 —

9 0,0004 | 0,0003 | 0,0004 | 0,0005 | 0,0009 | 0,0009 | 0,0012 | 0,0002 —

10 0,0003 | 0,0001 | 0,0003 | 0,0003 | 0,0005 | 0,0008 | 0,0009 | 0,0003 | 0,0003 —

11 0,0007 | 0,0002 | 0,0006 | 0,0006 | 0,0010 | 0,0009 | 0,0010 | 0,0005 | 0,0005 | 0,0002 —

12 0,0004 | 0,0001 | 0,0003 | 0,0003 | 0,0006 | 0,0003 | 0,0006 | 0,0002 | 0,0003 | 0,0002 | 0,0003 —

13 0,0006 | 0,0002 | 0,0005 | 0,0005 | 0,0008 | 0,0004 | 0,0005 | 0,0004 | 0,0005 | 0,0002 | 0,0004 | 0,0001 —

Vysvetlivky — Explanatory notes: ako pri tabulke 1 — see Table 1.

Tabulka 3. Charakteristiky genetickej premenlivosti materského porastu smreka oby¢ajného (1) a jeho ndslednych porastov
(2-5), ktoré by vznikli umelou obnovou zo semena zozbieraného z r6zneho poctu stromov

Table 3. Characteristics of genetic variability of mother stand of Norway spruce (1) and its artificially regenerated progeny
stands (2-5) established using seeds collected from different numbers of seed parents

pop. n n, S.a PP n, S H, Sie H, Sie F, HW
1 200 3,000 1,113 21 1,291 0,339 0,169 0,166 0,183 0,175 0,056 2
2 1.000 2,955 1,133 21 1,319 0,400 0,190 0,191 0,189 0,189 -0,009 1
3 1.000 2,955 1,090 21 1,298 0,364 0,182 0,183 0,182 0,184 | -0,003 1
4 1 000 3,000 1,113 21 1,303 0,364 0,181 0,182 0,184 0,185 0,014 1
5 1 000 2,909 1,109 21 1,291 0,339 0,183 0,177 0,182 0,177 -0,008 0

Vysvetlivky — Explanatory notes: ako pri tabulke 1 — see Table 1.

1 — matersky porast — mother stand, 2 — zber z 10 najviac plodiacich stromov — progenies of 10 most fertile trees, 3 — zber z 20 najviac plo-
diacich stromov — progenies of 20 most fertile trees, 4 — zber z 30 najviac plodiacich stromov — progenies of 30 most fertile trees, 5 — zber

70 40 najviac plodiacich stromov — progenies of 40 most fertile trees.

3.4. Charakteristiky genetickej premenlivosti
— umeld obnova

Zékladné charakteristiky genetickej premenlivosti
v jednotlivych populdcidch smreka oby¢ajného z umelej
obnovy sd uvedené v tabulke 3.

Alelické bohatstvo populdcie sa v zdvislosti od roz-
neho poctu stromov, z ktorych sa zbieralo semeno pre
umeld obnovu, vyrazne nemeni. V materskom poraste
je priemerny pocet alel na lokus 3. Vo vsetkych potom-
stvach dochadza k jeho redukcii. Vynimkou je potomstvo
pochddzajice zo zberu z 30 najviac plodiacich stro-
mov, ktoré si tento pocet zachovdva. Redukcia o jednu
alelu nastdva pri potomstve zo zberu z 10 a 20 najviac
plodiacich materskych stromov, 3 alely sa stracaju pri
potomstve vzniknutom zo zberu zo 40 najviac plodiacich
stromov. Pocet polymorfnych lokusov je vo vsetkych
sledovanych potomstvach rovnaky ako v materskom
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poraste (21). Ziadny zo sledovanych lokusov nestréca
kompletne polymorfizmus v dosledku zberu semena
z rdzneho poctu stromov.

Genetickd diverzita, ktord je reprezentovand efek-
tivnym poctom alel a oc¢akdvanou heterozygotnostou,
sa tieZ vyrazne nemeni. VSetky hodnoty efektivneho
poctu alel potomstva vzniknutého umelou obnovou
su v porovnani s materskym porastom vyssie, okrem
potomstva pochadzajiceho zo zberu zo 40 najviac
plodiacich stromov, v ktorom je efektivny pocet alel
rovnaky ako v materskom poraste. Efektivny pocet
alel je najvyssi v potomstve z 10 najviac plodiacich
stromov. Ocakdvand heterozygotnosf v potomstvich
pochéddzajicich zo zberu z rdézneho poctu mater-
skych stromov sa tieZ vel'mi nemeni, jej hodnoty su
vo vSetkych pripadoch takmer rovnaké, alebo mierne
vysSie ako v materskom poraste (najvicSie su opéf pri
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potomstve zo zberu z 10 najviac plodiacich stromov).
Genetickd diverzita napriek miernemu poklesu poctu
alel neklesd, ale naopak skor stipa, ¢o je zapri¢inené
narastajucou vyrovnanosfou alelickych frekvencii.

Pozorovana heterozygotnost, charakterizujica ge-
notypovu Struktiru, je vo vSetkych potomstvach vicsia
ako v materskom poraste. Najvicsie hodnoty dosahuje
pri potomstve pochadzajiceho zo zberu z 10 najviac
plodiacich stromov, v ktorom je aj najvicsi efektivny
pocet alel. NajmenSie hodnoty m4 v potomstve zo zberu
z 30 najviac plodiacich stromov.

Index fix4cie ako miera inbridingu je v materskom
poraste kladny, ale veI'mi nizky. Odchylku v genotypo-
vej Struktire oproti Hardy-Weinbergovskej rovnovihe
sme zistili len v 2 lokusoch. Vo vsetkych potomstvach
je index mensi ako v materskom poraste a je zdporny,
¢o je prejavom nadbytku heterozygotov. Vynimkou je
potomstvo zo zberu z 30 najviac plodiacich stromov.
Vo vsetkych potomstvach sa vyznamnd odchylka od
panmiktickej rovnovahy zistila len v jednom lokuse,
s vynimkou potomstva zo 40 materskych stromov, ktoré
nevykazuje Ziadnu odchylku.

3.5. Genetické vzdialenosti medzi populdciami
— umeld obnova

Najvicsie rozdiely v genetickych vzdialenostiach si
medzi materskym porastom a potomstvom vzniknutym
zo zberu z 10 najviac plodiacich stromov (tab. 4). Rozdie-
ly sa zmensuju s rasticim poctom stromov, z ktorych sa
zbieralo semeno. V potomstve pochddzajicom zo zberu
z0 40 stromov st rozdiely v genetickych vzdialenostiach
od materského porastu minimélne, ¢o by naznacovalo,
Ze pre umeld obnovu je tento pocet materskych stromov
dostacujici. Rozdiely medzi jednotlivymi populdciami
navzdjom tieZ klesajui s rasticim poctom stromov z kto-
rych sa semeno zbiera pre umeld obnovu.

Tabul’ka 4. Genetické vzdialenosti medzi materskym poras-
tom smreka obycajného (1) a jeho naslednymi porastami (2-5),
ktoré by vznikli umelou obnovou zo semena zozbieraného
7 r6zneho poctu stromov

Table 4. Genetic distances between mother stand of Norway
spruce (1) and its artificially regenerated progeny stands (2-5)
established using seeds collected from different numbers of
seed parents

pop. 1 2 3 4 5
1 _
2 0,0026 —
3 0,0012 | 0,0010 —
4 0,0007 | 0,0011 | 0,0003 —
5 0,0005 | 0,0021 0,0011 | 0,0005 —

Vysvetlivky — Explanatory notes: ako pri tabulke 3 — see Table 3.
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3.6. Variabilita plodnosti a relativna velkost
populdcie materského porastu

Relativne efektivne velkosti materského porastu si
uvedené v tabulke 5.

Rozdiel v sumarnej plodnosti materského porastu
smreka v r. 2006 a 2007 je zhruba 2,5-ndsobny, a kore-
l4cia v plodnosti jedincov je slabd. Zastipenie jedincov
podielajicich sa na tvorbe gamét je rovnomerné, aj
ked vystupuje niekolko mimoriadne plodnych jedincov
(obr. 9). Miera pohlavnej symetrie je pomerne vysoka,
korela¢ny koeficient medzi sam¢ou a samic¢ou plodnos-
fou je az 0,621. Je ale potrebné pripomentif, Ze sa jedna
o fenotypové, nie genetické korel4cie, t. j. si podmienené
aj nededi¢nymi faktormi, napr. vekom jedincov, mierou
osvetlenia kordn a pod. Efektivne velkosti populécie
dosahuju priblizne polovicu cenzu populacie, teda
z hladiska genetickej Struktiry potomstva sa populécie
spravaju tak, ako keby boli tvorené polovicnym poctom
jedincov. Efektivna velkost populécie s ohladom na va-
rianciu génovych frekvencii je niZSia ako inbridingova
efektivna velkost, posun v zastipeni génov z generdcie
na genericiu je teda zdvaznejSim javom nez pribuzenské
kriZenie.

Tabulka 5. Relativne efektivne velkosti a plodnost materské-
ho porastu smreka oby¢ajného na ploche Vysné Hagy

Table 5. Relative effective size and fertility of the mother stand
of Norway spruce on the plot Vysné Hdgy

Ne(v) [%]
57,30

Ne(i) [%]
63,69

CV.[%]
92,82

CV.[%] r..
99,43 0,621

Vysvetlivky — Explanatory notes: Ne(v) — efektivna velkost populdcie
s ohladom na varianciu alelickych frekvencii — effective population
size related to the variance of allele frequencies; Ne(i) — efektivna
velkost populdcie s ohladom na inbriding — effective population
size related to the inbreeding; CV — variacny koeficient podielov na
tvorbe gamét — variation coefficient of single tree gamete contribu-
tions, . — korelany koeficient medzi tvorbou samcich a samicich
gamét — correlation coefficient between production of male and
Jemale gametes.
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strom”
Obr. 9. Rozdelenie podielov jednotlivych stromov na samcej
a samicej plodnosti
Fig. 9. Distribution of the proportions of individual trees on

the production of male and female gametes
UShare in the production of the gametes, *Tree
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Obr. 10. Rozdelenie relativnej samcej plodnosti
Fig. 10. Distribution of relative male fertility
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Obr. 11. Rozdelenie relativnej samicej plodnosti
Fig. 11. Distribution of relative female fertility
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Obr. 12. Distogram priestorovej autokoreldcie samcej plod-
nosti
Fig. 12. Distogram of relative male fertility
Vysvetlivky — Explanatory notes: ako pri obrazku 2 — see Figure 2.
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Obr. 13. Distogram priestorovej autokoreldcie samicej plod-
nosti

Fig. 13. Distogram of relative female fertility

Vysvetlivky — Explanatory notes: ako pri obrazku 2 — see Figure 2.
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3.7. Hodnotenie priestorového rozdelenia plodnosti
v materskom poraste
Rozdelenie plodnosti je v materskom poraste v prin-
cipe ndhodné, nebolo pozorované zhlukovanie bohato
kvitnicich jedincov (obr. 10 az 13).

4. Diskusia

Doteraz najrozsiahlejSiu analyzu genetickej diverzity
smreka spracovali LAGERCRANTZ a Ryman (1990). Ako
Studijny materidl vyuZili proveniencny pokus ITUFRO
1964/1968. Ich metodika bola zaloZend na izoenzymovych
genetickych markéroch. Heterozygotnost populécii z bore-
4lnej oblasti Ruska a Svédska podra nich dosahuje takmer
dvojnasobné hodnoty (0,109-0,174) oproti proveniencidm
zo strednej a zapadnej Eurdpy (0,081-0,109). Nizku gene-
tickd diverzitu stredoeurépskych populécii vysvetluju ich
povodom z refligii tvorenych malymi ostrovcekovitymi
populdciami, v ktorych doslo k strate genetickej variability
v dosledku obmedzenej velkosti populécii.

Ostatné Stidie genetickej diverzity smreka su re-
giondlneho charakteru. Vyskyt alel pouZiteInych pre
odliSenie proveniencii a ¢iasto¢ne aj identifikaciu repro-
duk¢éného materidlu zistila KoNNERT (1991). Pri analyze
genetickej Struktiry Svaj¢iarskych horskych populacii
dospeli MULLER-STARCK a HUSSENDORFER (1995) k podob-
nym vysledkom, ako sd prezentované v tejto praci najma
vo vzfahu k vysSej priemernej heterozygotnosti populacii
smreka z hornej hranice lesa. Je fazké porovnavat hod-
noty genetickej variability z rdznych vyskumov, ktoré
sa liSia pouZitymi markérovymi génmi. Vo vSeobecnosti
vSak moZno na ich zdklade povedat, Ze smrek sa vy-
znacuje velkou vnitropopulacnou variabilitou a malou
medzipopulacnou diferenciciou.

GoMORY (1988) potvrdil existenciu genetickej dife-
rencidcie populdcii smreka na Slovensku. Zistil vys$Siu
uroveni genetickej diverzity, k ¢omu pravdepodobne
prispel nizsi pocet analyzovanych lokusov v porovnani
s predloZenou pracou. PodrobnejSie geneticku variabilitu
smreka na via¢sich vyberovych siboroch a vy$Som pocte
lokusov na Slovensku hodnotili KRAIMEROVA a LONGAUER
(2000). Pre prirodzené porasty smreka v Zapadnych Kar-
patoch udavaju priemerny pocet alel na lokus 1,76-2,30
apozorovanu heterozygotnost 0,089-0,102. Porast VySné
Hégy sa vyznacuje vy$§imi hodnotami genetickej diver-
zity. Jeho Struktira je sice pomerne blizka prirodzenej
Struktire smrecin vo vy$sich nadmorskych vyskach (ne-
rovnomerné vzdialenosti az zhluky jedincov navzajom
oddelené medzerami). Vekovo je ale malo diferencovany
a nachddza sa na pomerne pristupnom mieste. Mohol
teda byf zaloZzeny v ramci rozsiahleho zalesiiovania
a rekonstrukcii lesnych porastov vo Vysokych Tatrach
po veternej kalamite v r. 1915.

Vplyv ¢loveka na genetickd Struktiru lesnych stro-
movych populdcii je rozmanity. Vychovné a obnovné
hospodarske zdsahy vyvoldvaji zmeny Zivotnych pod-
mienok, Struktdry lesnych porastov a maju silny vplyv
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na drift, reproduk¢ny systém, tok génov a vyber podIa Zi-
votaschopnosti. Selektivne odstraiiovanie stromov pocas
prebierok a rubnych fazieb si hlavnou pri¢inou zmeny
genetickej Struktiry porastu. Skimanie dlhodobych
ucinkov roznych hospodérskych zasahov na genetickd
Struktdru a na adaptivny potencidl je skomplikované
mnohoro¢nym rotacnym cyklom u vicSiny lesnych
drevin (FINKELDEY & ZIEHE 2004).

Podla niektorych autorov odstraiiovanie potlacenych,
odumierajicich jedincov, ktoré mézu byt nositeI'mi
zriedkavych alel, vedie k zniZeniu genetickej multiplicity
(LoNGAUER et al. 2001). Priemerné a potlacené stromy by
preto mali byt zaclenené do Struktiry lesnych porastov
a nemali by byf z nich odstrafiované pre ich nizsiu feno-
typovi hodnotu. K podobnym zaverom dospel aj Rajora
(1999), ktory porovnaval v populéciach Picea glauca na4
lokalitach genetickd diverzitu v pdvodnych, prirodzenych
porastoch s porastami obnovenymi prirodzene, s umelo
obnovenymi a s porastami, v ktorych doslo k fenotypovej
selekcii. Najviacsiu genetickd diverzitu mali pdvodné,
prirodzené porasty, najmensSiu porasty po fenotypovej se-
lekcii. Prirodzene obnovené porasty mali genetickd diver-
zitu porovnatelnud s povodnymi, prirodzenymi porastami.
Porasty vzniknuté umelou obnovou dosahovali droven
genetickej diverzity ako porasty po fentotypovej selekcii
a bola vyrazne mensia ako v pdvodnych a v prirodzene
obnovenych porastoch. Efekt prednostného odstranenia
chradntcich a potlacenych poddroviiovych stromov (ktoré
su sucasne neplodiace alebo slabo plodiace) pri skupi-
novom clonnom rube ako aj v prvych fazach jednotlivo
a skupinovo vybernych rubov (20 az 30 % z celkového
poctu stromov) spdsobilo stratu len vel'mi malého poctu
zriedkavych alel a nedoslo k vyraznému zniZeniu alelickej
multiplicity. Ak by sa ale ponechali na ploche a zribané
podmienky by sa sice zlepsili, je ale malo pravdepodobné,
Ze by v priebehu niekolkych rokov (zvicsa len jedného
decénia) zacali aj vyraznejSie plodit.

Aj podla inych autorov vyrub fenotypovo nevhodnych
poddroviiovych stromov pri vychovnych a obnovnych
fazbach zvycCajne nezhorsSuje geneticku Struktiru popu-
lacie. Strata zriedkavych alel zavisi od intenzity zdsahu,
teda od podielu odstranenych stromov na celkovom pocte
stromov v populdcii. Variabilita potomstva tieZ z4visi od
moZnosti toku génov zo susednych porastov, ktory by tak
mohol kompenzovat stratu zriedkavych alel spdsobenti se-
lektivnym vyberom fenotypovo nevhodnych stromov (Fin-
KELDEY & ZIEHE 2004). V lesnickej praxi v§ak dochddza
z ekonomickych dovodov k tomu, Ze pocas presvetlovania
su prednostne vyfazené objemovo najvacsie, najkvalit-
nejsie stromy, ktoré su aj naviac plodiace a ponechané
su prave menej, alebo vobec neplodiace stromy. Celkovy
pocet furktifikujicich stromov v poraste sa tak vyrazne
znizZi a dochddza k zhorSeniu genetickej multiplicity.

Dal3im praktickym problémom je prili§ velk4 inten-
zita v prvych fazach clonnych a vybernych rubov. Pri
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silnejSom, intenzivnejSom jednotlivo vybernom rube
bola celd obnova ukoncend v priebehu 3 decénii a v na-
slednom poraste doslo k strate az 9 alel v porovnani
s materskym porastom. Pri pouziti slabSieho jednotlivo
vyberného rubu s obnovou 5 decénii nasledny porast
stratil len 4 alely. Z pohladu zachovania alelického bo-
hatstva su teda jemnejSie zdsahy vhodnejSie. K zhorSeniu
genetickej variability v ndslednych porastoch doslo
najmi pri kratSich obnovnych dobdch. Na zachovanie
genetickej Struktiry je potrebné preferovat dlhSie obnov-
né doby, vysSie rubné doby a tieZ malé obnovné prvky.
Tieto zdsady sme sa snazili dodrzat aj my pri naSich
simuldcidch. Sirka vychodiska pri maloplo$nych péso-
vych clonnych ruboch neprekracovala jednu priemernd
stromovu vysku, Sirka obnovnych prvkov pri skupino-
vych a skupinovitych clonnych ruboch tiez nepresiahla
jednu vysku a planovany bol len jeden zdsah v decéniu
namiesto obvykle planovanych dvoch zasahov.

GOMORY (1992) zistoval rozdiely v genetickej Struktiire
v 14 populéciéch Picea abies na Slovensku. Dospel k z4-
veru, Ze neboli ndjdené Ziadne vyrazné rozdiely medzi
prirodnymi lesmi a hospodédrskymi lesmi vzniknutymi
z prirodzenej obnovy, vratane prirodzenej kolonizacie po
holorube alebo po poZiari. V porastoch z umelej obnovy
v niektorych pripadoch doslo k zhorSeniu genetickej di-
verzity a v inych neboli pozorované Ziadne zmeny. K po-
dobnym zaverom sme dospeli aj my. Umeld obnova na
ploche Vysné Hagy dosahuje vicsiu genetickd diverzitu,
vacsiu pozorovand heterozygotnost ako v materskom po-
raste a dokonca mierne lepsie charakteristiky geneticke;j
premenlivosti ako obnova prirodzena.

Pod priestorovou genetickou Struktdrou sa rozumie
nendhodné rozmiestnenie genotypov v priestore, spra-
vidla sa uvazuje s dvojrozmernym priestorom, teda ide
o rozmiestnenie po ploche. Toto mdZe mat cely rad pricin,
najdolezitejSie st vegetativne rozmnoZovanie, priestorovo
obmedzeny tok génov a selekcia v heterogénnom prostredi
(EppERsON 1992). Aj ked’ existuje viacero matematicko-
-Statistickych metdd hodnotenia priestorovej Struktury,
ich geneticky podklad je rovnaky t. j. poukazujd na to,
¢i v danej triede vzdialenosti su si jedinci navzajom ge-
neticky podobnejsi alebo naopak menej podobni, nez by
zodpovedalo nadhode. Spravidla je genetickd podobnost
najmé pri malych mierkach vzdialenosti interpretovand
ako pribuznost. Ako poukazuji HarRDY a VEKEMANS
(1999), toto stotoZiiovanie nie je Uplne spravne. Aj selekcia
v heterogénnom prostredi mdZze tiez vyvolaf vznik mozai-
kovitej Struktdry skupin geneticky podobnych (aj ked nie
nutne pribuznych) jedincov. V naSom pripade sme vsetky
priestorové Struktury interpretovali ako pribuznost, nakol-
ko izoenzymové gény, ktoré sme pouzivali ako genetické
markéry, si vSeobecne povaZzované za neutrdlne gény.
Existuju sice experimentdlne dokazy o neplatnosti tohto
vSeobecného tvrdenia (KonNerT 1991), ale priestorovd he-
terogenita alelickych frekvencif sa tu prejavuje v podstatne
vicSej mierke, neZ je mierka porastu. Nendhodné priesto-
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rové rozdelenie jedincov sa pri simulécii v naSom pripade
vytvara vylu¢ne ako vysledok reprodukéného procesu.
Beznym nastrojom hodnotenia priestorovej Struktiry je
Moranov index priestorovej autokorelacie (SOKAL & ODEN
1981), ktory je ale konStruovany pre kvantitativny znak,
meria korelaciu medzi hodnotou znaku v paroch jedincov
oddelenych konkrétnou vzdialenosfou. Teoretické Stiudie
preukdzali, Ze Moranov index moZno priamo interpretovat
ako index pribuznosti, ktory je takisto zaloZeny na alelickej
korel4cii medzi dvomi jedincami. Nevyhodou Moranovho
indexu je skutocnost, Ze principidlne je konStruovany pre
kazdu alelu samostatne. Je preto problematické ziskat
jedintd hodnotu reprezentujticu celd sadu analyzovanych
génov. Najjednoduchsim rieSenim je aritmeticky priemer
cez vsetky sledované alely, ale pre takto ziskani hod-
notu nie je mozné urcit interval spolahlivosti, a pri viac
ako dvojalelnych lokusoch vznikd aj problém zavislosti
alelickych frekvencii (alelické frekvencie davaju sucet
1,0, ale pritom pre kazdd alelu moZe byt korelogram iny
a neexistuje objektivne kritérium na urcenie toho, ktord
alelu pri vypocte priemeru vynechat). Preto sme ako
alternativny postup volili distogram, ktory kvantifikuje
mieru genetickej podobnosti, resp. nepodobnosti medzi
dvojicami jedincov separovanymi konkrétnou triedou
vzdialenosti. Eco-Gene ako dve alternativy tohoto pristupu
pontka genetickd vzdialenost a pocet spolo¢nych alel.
My sme vzhladom na jednoduchsiu interpretovatelnost
volili druhti moznost.

Priklady existencie pribuzenskej Struktdry u ihli¢na-
tych drevin, vznikajicej v dosledku obmedzeného toku
génov, uvddza MirtoN (1983). U smreka sa sice pel
prendsa na vzdialenosti desiatok kilometrov, ale vi¢Sina
kriZeni sa uskutoctiuje medzi susediacimi jedincami. Aj
dosah doletu semien je pomerne velky, ale vi¢sina z nich
padne na zem v bezprostrednej blizkosti materského
stromu (Dovciak et al. 2008). Prirodny les smreka by
sa teda mal skladaf z prekryvajticich sa polosesterskych
potomstiev vykazujicich slabi priestorovi agregéciu
(GOMORY a PauLe 2004).

Zasttipenie pribuzenskych Struktir v rovnovekom po-
raste smreka vo Francizsku skiimali BRUNEL a RODOLPHE
(1985). Porast vznikol z prirodzenej obnovy vystavkami,
obhospodarovany bol prirode blizkym spdsobom, bola
tu pozorovand absencia plnosesternych pribuzenskych
parov a pomerne nizky podiel polosesterskych potom-
stiev. Na rozdiel od nich GoMORY a PauLE (2004) nasli
v smrekovom prirodnom lese podiel plnosesterskych
potomstiev az 20 % a niz$i podiel nepribuznych jedincov.
Pravdepodobnou pri¢inou je rozdielny vyvoj skimanych
porastov. Na jednej strane priestorovo heterogénna ob-
nova v prirodnom lese, na druhej jedinci z prirodzenej
obnovy rozmiestneni rovnhomerne po celej ploche v ase
vzniku porastu a nasledné udrZiavanie pravidelnych od-
stupov medzi jedincami vychovnymi zadsahmi. Ak aj na
zaciatku existovala v tychto podmienkach pribuzenska
priestorova Struktdra vdaka obmedzenému rozptylu pelu,
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musel ju postupne zlikvidovat stochasticky proces re-
dukcie poctu stromov. Vo vSeobecnosti vSak v porastoch
ihli¢natych drevin ovplyvnenych ¢lovekom priestorova
geneticka Struktira vicsSinou zanika.

Priestorové rozdelenie genotypov v nami skimanom
materskom poraste je v principe ndhodné. Je to vysledok,
ktory nie je prekvapujici, pretoZe ide o obhospodaro-
vany les. Nie je tu vylic¢eny povod z umelej obnovy ¢i
prirodzenej obnovy dopliianej obnovou umelou. Umeld
obnova logicky vedie k ndhodnému rozmiestneniu geno-
typov, to je aj dovod, preco sme pri modelovani dopadov
umelej obnovy na Struktdru potomstva neuvazovali
s problematikou priestorovych Struktir. Pri vSetkych
operacidch spojenych s umelou obnovu (zber a listenie
semien, pestovanie, Skolkovanie sadbového materidlu
a vysadba do porastu) dojde k dokonalému premiesaniu
potomstiev jednotlivych materskych stromov, preto aj
pri ich malom pocte je vysledkom ndhodné rozdelenie
genotypov. K dalSej redukcii potenciélnej priestorovej
Struktdry mdze dojst pocas vychovnych zdsahov, ktoré
sa riadia inymi kritériami neZ prirodny vyber.

NaSe simuldcie genetickej Struktiry potomstiev
si do istej miery v rozpore so zdvermi o slabej alebo
chybajicej priestorovej genetickej Struktire. Takmer
pri vSetkych obnovnych postupoch sme pozorovali
vznik priestorovej genetickej Struktdry, ktord moZno
interpretovaf ako pribuzensk Struktdru. Je samozrejme
otazkou, nakol'ko sa vystup simuldcie zhoduje s redlnou
populéciou. Simulédcia v modeli Eco-Gene je zaloZena
na mechanickom kompeti¢nom modeli, ktory zohlad-
flyje rast stromov a ich vzdjomné priestorové pozicie,
v redlnom poraste sa redukcia ale riadi kritériami les-
ného hospodara. Napriek tomu moZno predpokladat, Ze
v porastoch s vySSou intenzitou priestorovej Struktdry
ma tento fenomén Sancu udrzaf sa napriek vychovnym
zasahom do dospelosti a predstavuje potencidlne riziko
inbridingu v dalSej generdcii lesa.

5. Zaver

V hodnoteni vhodnosti jednotlivych obnovnych ru-
bov pre reprodukciu genofondu je potrebné zohladnif tri
kritérid. Zakladné je tvorba priestorovej genetickej Struk-
tdry, pretoZe zhlukovanie podobnych genotypov na krét-
ke vzdialenosti je zndmkou tvorby pribuzenskych skupin,
¢o v ndslednej generacii zvysuje riziko pribuzenského
kriZenia so vSetkymi jeho negativnymi ndsledkami. Se-
kunddrnym kritériom je miera diferencidcie potomstva
oproti materskému porastu (predovsSetkym v sibore
jedincov po kompeticii). Obnovné ruby porastov by mali
zachovavaf alelicku Struktdru a tym adaptivny potencial
dreviny v obnovovanom poraste. Poslednym, vyznamovo
rovnakym kritériom, je zachovanie genetickej variability,
aj ked vypaddvajiice alely sa mo7u v genofonde dopliiat
tokom génov.

Z hladiska priestorovej genetickej Struktdry sd roz-
diely medzi potomstvami vzniknutymi z prirodzenej
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obnovy aplikdciou réznych hospodarskych postupov
velmi malé. Napriek tomu je mozné stanovif relativne
poradie vhodnosti tychto postupov. Na prvom mieste je
dvojfazovy okrajovy clonny rub, lebo vzdjomna vzdia-
lenost, do ktorej stromy vykazuji vys$Siu nez nahodnd
mieru pribuzenstva, je 8 metrov, ¢o je najmenej zo
vsetkych uplatnenych postupov. Na druhom mieste je
silnejsi jednotlivo vyberny rub, pri ktorom su sice stromy
vzdialené od seba menej ako 8 metrov tieZ pribuznejSie,
ako by zodpovedalo ndhode, pocet spolo¢nych alel nad
hornou hranicou intervalu spolahlivosti je ale via¢si
ako v predoSlom pripade. Na trefom mieste v poradi
vhodnosti je jednofdzovy okrajovy clonny rub so vza-
jomnou vzdialenosfou 12 metrov, do tejto vzdialenosti
majui stromy vyssiu ako ndhodnd mieru pribuzenstva.
Skupinovy clonny rub ma tito vzdjomnu vzdialenost
alel nad hornou hranicou konfiden¢ného intervalu. Na
poslednych dvoch miestach s slabsi jednotlivo vyberny
rub a skupinovity clonny rub so vzdjomnymi vzdialenos-
tami 13 a 14 metrov, stromy s mensimi vzdialenostami
vykazuju vac¢siu ako ndhodni mieru pribuzenstva.

S ohladom na genetické vzdialenosti st rozdiely
medzi materskym a ndslednym porastom po kompeticii
velmi malé, okrem silnejSieho jednotlivo vyberného
rubu, pri ktorom sud genetické vzdialenosti potomstva
od materského porastu najvicsie. Ukézal sa preto ako
najmenej vhodny hospodarsky postup. Najvhodnejsi je
dvojtazovy okrajovy clonny rub, na druhom mieste je
s minimdlnym rozdielom skupinovity clonny rub. Na-
sledujd jednofdzovy okrajovy clonny, slabsi jednotlivo
vyberny a skupinovy clonny rub.

Rozdiely po kompeticii medzi potomstvami pri pou-
ziti jednotlivych hospodarskych postupov sui v genetickej
diverzite a genotypovej Struktire minimdlne. Hlavnym
kritériom na urcenie poradia vhodnosti tychto postupov
sa preto stdva redukcia poctu alel v potomstve v porov-
nani s alelickou multiplicitou materského porastu. Na
prvych dvoch miestach st skupinovy clonny a dvojfa-
zovy okrajovy clonny rub, pri ktorych doslo k redukcii
len o jednu alelu. Na dalSich miestach budi skupinovity
clonny a jednofiazovy okrajovy clonny rub, ktoré stratili
3 alely. Predposledné miesto patri slabSiemu jednotlivo
vybernému rubu so stratou 4 alel a posledné obsadi
silnejsi jednotlivo vyberny rub, pri ktorom dochddza
k dbytku a7z 9 alel oproti materskému porastu a stdva sa
preto jednoznacne najmenej vhodnym hospodédrskym
postupom.

Po zohladneni vysSie uvedenych kritérii je mozné
povedat, Ze najvhodnejsim hospodarskym postupom je na
ploche Vys$né Hagy dvojfazovy okrajovy clonny rub, kto-
ry sa vZdy umiestnil na poprednych miestach. Najmene;j
vhodnym je silnejsi jednotlivo vyberny rub, ktorému vic-
Sinou patrili posledné miesta vo vSetkych hodnoteniach.
Poradie na dal$ich miestach je neisté, lebo rozdiely medzi
zvyS$nymi hospodarskymi postupmi st malé.
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V pripade nedspechu prirodzenej obnovy ju mozno na-
hradit alebo doplnif aj umelou obnovou pouzitim semena
z materského porastu. Vysledky nasich modelovych simu-
lacii ukazuju, Ze ¢im vACSi je pocet stromov, z ktorych sa
semeno zbiera, tym su mensie rozdiely medzi geneticky-
mi Struktirami potomstva a materského porastu.

Zovseobecnenie vysledkov ndsho vyskumu je mozno
problematické vzhladom na to, Ze analyzy genofondu
a simuldcie obnovnych postupov sa uskutocnili len na
jednej ploche v nezmieSanom smrekovom poraste. Nase
vysledky ale koreSpondujui so zdvermi dalSich autorov,
zaoberajucich sa podobnou problematikou.
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Summary

The main objective of the present study was to analyze genetic
effects of various natural and artificial regeneration systems in
Norway spruce. Spatial genetic structures, multiplicity, diversity,
genotypic structures, and differentiation of the progeny stands and
their mother stands were evaluated using the Eco-Gene Programme
(DEGEN & GREGORIUS & ScHOLZ 1996).

The study area in Vy$né Hagy, High Tatra Mts. (altitude 1160 m)
was comprised of 200 adult trees. All trees were marked and their exact
position in a stand recorded. The height, diameter, length and crown
projection of each tree were measured. Production of cones was asses-
sed on each tree in two years and production of male flowers in one year.
Multilocus genotypes of individual were determined in 22 isozyme
gene loci. Dormant bud tissues were used for isozyme analyses.

Genetic effects of the following regeneration cuts were studied:
single-phase edge shelterwood, small-size two-phase edge shelterwo-
od, intensive single tree selection, moderate single tree selection,
group shelterwood a progressive group shelterwood cut.
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The effects of a regeneration system on the genetic structure of
Norway spruce was assessed according to 3 criteria: Spatial structure
of a progeny stand was taken as the first one, because clustering
of similar genotypes in short distances results in groups of related
individuals, increasing the risk of consanguineous mating and all its
negative consequences in next generations. Genetic differentiation of
aprogeny stand from its mother stand (particularly after competition
among juvenile trees) was the second criterion. Conservation of ge-
netic variability was the third criterion, because forest regeneration
should reproduce allelic structures towards next generations in order
to preserve the species” adaptive potential in a given place. It was
given the same weight as second one, although the alleles lost due
to the felling can be compensated by a gene flow.

From the point of view of genetic structure, differences among
naturally regenerated progenies after various regeneration cuts were
rather small. Despite of this fact, it is possible to rank regeneration
cuts as follows: Two-phase edge shelterwood cutting appeared to
be the best one, thanks to the smallest, just 8-meter distance within
which the trees are more related with more similar alleles than at
random (Figure 3). Intensive single tree selection was ranked the
second, with more related trees than at random within the distance of
8 meters again, but more alleles were outside the confidence interval
(Figure 7). Single-phase edge shelterwood cut was ranked the third,
with the 12 m reference distance (Figure 4). Group shelterwood cut
(Figure 5) had the reference distance of 10 m but more alleles outside
the confidence interval. Moderate single tree selection (Figure 8)
and progressive group shelterwood cut (Figure 6) with the reference
distances 13 and 14 meters, respectively, lagged behind them.

Genetic distances between mother and progeny stands after
competition among juvenile trees, were small (Table 2) except for
intensive single selection which appeared thus to be the least appro-
priate regeneration cut. Two-phase edge shelterwood cutting and
progressive group shelterwood cutting were the most appropriate,
followed by single-phase edge shelterwood cut, moderate single tree
selection and group shelterwood cut.

Concerning the genetic diversity and genotypic structure, ove-
rall differences among progeny stands due to different regeneration
systems were small (Table 1).When the loss of alleles in a progeny
stand compared to the mother stand was the key criterion, group shel-
terwood and two-phase edge shelterwood cuts proved to be the most
appropriate regeneration cuts. Only one allele was lost in their case.
Progressive group shelterwood and single-phase edge shelterwood
cuts, which were the next to them, resulted in the loss of 3 alleles.
Moderate single tree selection resulted in the loss of 4 alleles and
intensive single tree selection in the loss of as much as 9 alleles.

According to all the criteria selected, the two-phase edge shel-
terwood cut appeared to be the most appropriate regeneration system
in a pure spruce forest like the studied one at Vy$né Hagy. It classi-
fied among the best ones in all partial assessments contrary to the
intensive single tree selection, which proved to be (surprisingly) the
least appropriate from the genetic point of view. Reliable inferences
concerning other regeneration cuts are not possible due to small
difference in their genetic effects on the progeny stands.

In a case when natural regeneration fails, it is replaced by artifi-
cial stand establishment using seeds collected from a discrete number
of seed parents. The higher is the number of trees from which seeds
come, the smaller is the genetic difference between mother and
progeny stands (Table 3, 4). Twenty seed trees were identified as the
minimum necessary to reduce this difference.

Our results allow drawing only partial conclusions because
simulation of genetic effects of regeneration systems, including the
analysis of genetic structures and differentiation of the mother and
various progeny stands, refer to one study area in a pure spruce forest
stand. The obtained results correspond well with conclusions of other
authors dealing with similar topics, however.
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