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Pisobeni stresu suchem na funk¢éni zmény a diverzitu ve
spolecenstvech mokradnich rostlin

Abstrakt

K efektivni ochrané ptirody je nezbytné rozumét ekologickym vazbam, které urcuji
podobu a kondici jednotlivych spolecenstev, nebo celych ekosystému. Rostliny spolu souperi
o ptirodni zdroje, nicmén¢ behem dlouholetého vyvoje si vyvinuly schopnost koexistence, a
v nékterych piipadech se navzajem facilituji. Provedl jsem terénni experiment v moktadni
ol§ing Cerni§ u Ceskych Budg&ovic, ve kterém jsem sledoval funkéni vlastnosti ostiice
prodlouzené (Carex elongata) v odliSnych vlhkostnich podminkach heterogenniho
mikroreliéfu bulti a prohlubni. Zatimco prohlubné jsou téméf permanentné zatopené, na
vricich bulti vlhkost klesa a druhy mohou byt stresovany suchem. Predpovidal jsem facilitaci

C. elongata okolni vegetaci ve stresovaném prostiedi na vr§ku bultu.

Vybral jsem 24 bultl s reprezentativnim jedincem C. elongata na vrsku a na spodku
bultu, a ndhodné jsem rozdelil vybér do dvou oSetfeni — kontrola a manipulovana varianta. Na
manipulovanych bultech se né€kolikrat odstranila ostatni nadzemni vegetace kvuli eliminaci
konkurence a na kontrolnich bultech se nezasahovalo. Reakce na jednotlivé oSetfeni byla
sledovana pomoci SLA, LDMC, stomatalni konduktance, po¢tu ramet, vySky a biomasy. Navic
byla méfena SLA a LDMC u dalSich mokfadnich druht, které se vyskytovaly napiic

vlhkostnim gradientem.

C. elongata reagovala na odlisné vlhkostni podminky a dosahovala na vrscich vyssi
SLA a stomatalni konduktance. Jedinci na vrscich po odstranéni konkurence vytvareli vice
ramet a na spodcich ztraceli vice vysku. U ostatnich druhti se odpovéd’ i jeji sila odliSovala. I
pres drobné naznaky facilitace se nase hypotéza nepotvrdila a ¢ast vysledkii naznacuje, Ze pro
uspésnost C. elongata mize byt hlavnim mechanismem kompetice. Nicméné pro jednoznacnou

odpoveéd’ je zapottebi provést dalsi badani.

Kli¢ova slova: Cernis, mokfad, facilitace, kompetice, funkéni vlastnosti, SLA, LDMC,

stomatalni vodivost



The effects of drought stress on functional composition
and diversity in a wetland plant community

Abstract

To protect nature effectively, it is necessary to understand ecological links that
determine the shape and condition of specific communities or entire ecosystems. Plants
compete for natural resources, however, during long evolution, they have developed the
capability of coexistence, and in some cases, they facilitate themselves. I conducted a field
experiment in alder carr Cerni§ near Ceské Budg&jovice, in which I was monitoring functional
traits of elongated sedge (Carex elongata) in different humidity conditions at heterogeneous
microrelief of hummocks and hollows. While the hollows are almost permanently flooded, the
humidity on the top of the hummocks is decreasing and species may face drought stress. I have
predicted facilitation of C. elongata by surrounding vegetation in a stressed environment at the

top of the hummock.

I selected 24 hummocks with a representative individual of C. elongata at the top and
bottom of the hummock, and randomly assigned treatments — control and a manipulation
treatment. Surrounding vegetation on the manipulated hummock was cut several times to
remove competition and control hummocks remained without influence. Response to each
treatment was monitored using SLA, LDMC, stomatal conductance, number of shoots, height,
and biomass. Also, SLA and LDMC were measured in other wetland species that occurred

through a moisture gradient.

C. elongata reacted to different moisture conditions and achieved higher SLA and
stomatal conductance at the top. After removing competition, the individuals at the tops were
creating more shoots and at the bottoms were losing height. For other species, the reaction and
its values were different. Even though few results support facilitation, our hypothesis was not
confirmed, and some results suggest that for C. elongata competition may be the main

mechanism. However, for definite proof, more research is needed.

Keywords: Cernié, wetland, facilitation, competition, functional traits, SLA, LDMC,

stomatal conductance
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1 Uvod

I pres stoupajici zajem o pozitivni interakce (facilitace) v rostlinnych spolecenstvech,
nekolikanasobné vice védeckych studii se zamétuje na negativni interakce (kompetice, Brooker
et al. 2008). Pritom facilitace zahrnuje Sir§i Skalu mechanismii. Kompetice se primarné
projevuje soupefenim o spolecné limitujici zdroje nebo vzgjemnym piimym i nepfimym
pusobenim, zatimco facilitace predstavuje vice typu interakci, napiiklad zlepSeni stanovistnich
podminek, zvySovani dostupnosti zdrojui, poskytovani kolektivni ochrany, mykorhiza a dalsi.
Diky facilitanim mechanismam se rozsifuji druhové niky, zvySuje se biodiverzita, zvEtsuji se
populace a mohou prezivat specifické druhy, coz z facilitace dé€la nezanedbatelny ekologicky
mechanismus (Callaway 2007; Broz et al. 2010).

Facilitace, stejné jako kompetice, se do jisté miry mize uplatiiovat v kazdém biotopu, ale muze
byt zastinéna kompetici. Nejvice je facilitace popisovana z prostredi s naroénymi podminkami
(Turner et al. 1966; Suzan et al. 1996, Cavieres et al. 2016), ale recentni vyzkum naznacuje jeji
dulezitost i v produkcénim ekosystému, jako je mokiadni olSina (Douda et al. 2021). Diky
Clenitému reliéfu v moktadnich olSinach se v malé oblasti stfidaji stanovisté¢ (bulty a
prohlubnég), ktera se li§i pfedevSim v mnozstvi dostupné vody. Ocekaval bych tedy, ze
v prostiedi s men§im mnozstvim dostupné vody budou jedinci trpét stresem a okolni rostliny se
budou navzajem podporovat.

Kondice a zivotni strategie rostlin mohou byt odhaleny pomoci méfeni tzv. funkénich
vlastnosti. To jsou méfitelné znaky jedinct, které se pouzivaji pro popis a porozuméni reakce
jedinci a v konecném dusledku az pro pochopeni vztahi v celych ekosystémech. Mimo
klasické pojeti druhové diverzity lze také hodnotit tzv. funkéni diverzitu, ktera popisuje
rozmanitost vlastnosti na riznych urovnich (Violle et al. 2007; Garnier et al. 2016).

V diplomové praci jsem zjistoval, zda ma okolni bylinna vegetace v moktadnim lese pozitivni
¢i negativni vliv na kondici jedinci Carex elongata, a jak se lisi jejich funkéni vlastnosti
v zavislosti na environmentalnich proménnych. Navic byly v mensi mife méfeny funkcni
reakce dalSich mokiadnich druht
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2 (il prace

V diplomové praci jsem zkoumal interakce rostlinnych druhii v mokfadnim spolecenstvu.
Zajimalo mé, jakym zpusobem reaguji rostliny projevem svych funk¢nich vlastnosti na gradient
vlhkosti a jakou roli hraji kompeti¢ni a facilitani mechanismy v mokfadnim spoleCenstvu.
K dosazeni cilt prace a k zodpovézeni stanovenych otazek jsem analyzoval data z vlastniho
terénniho vyzkumu a konfrontoval jsem je s literarni reSerSi dané problematiky. Diplomova
préace poslouzi jako vychozi material pro publikaci odborného ¢lanku. Cilem diplomové prace
je 1) popsat reakci funkcnich vlastnosti mokfadnich rostlin na rizné vlhkostni podminky 2)
odhalit mechanismy, které se podileji na utvareni spoleCenstev a mohou hrat vyznamnou roli
pfti suchych periodach v moktadech a tim 3) zodpovédét nasledujici otazky:

— Jakym zpusobem se lisi funk¢ni vlastnosti rostlin podél gradientu sucha?
— Odlisyje se mezidruhova a vnitrodruhova funk¢ni reakce rostlin na sucho?

— Jaké mechanismy se podili na uspéSnosti druhu ostfice prodlouzena Carex elongata?
Ovliviiyji ji ostatni druhy pozitivné (facilitace) nebo negativné (kompetice), a jak se tyto
vzajemné vztahy li§i na gradientu sucha?
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3 Literarni reSerse

3.1 Slozeni a vyvoj rostlinnych spolecenstev

Existuje nekolik teoretickych koncepta, které se riznou mirou uplatriuji pfi utvareni rostlinného
spoleCenstva. Ve spoleCenstvu se mohou vyskytnout pouze druhy, které jsou schopny se na
lokalitu rozsifit nebo jsou zde jiz ptitomny ve formé diaspor. Soubor druht, které splfiuji tyto
podminky a mohou se na stanovisti objevit, se nazyva species pool. Nejvice se pracuje
s koncepty nikové teorie koexistence (niche-based coexistence, Vandermeer 1972) a neutralni
teorie koexistence (neutral theory of biodiversity, Hubbell 2001), které predstavuji rozdilné
koncepty dlouhodobé koexistence rostlin na lokalité¢ (Withfield 2002).

3.1.1 Nikova teorie koexistence

Na urcitém stanovisti se muze vyskytovat pouze druh, ktery je pfizpusoben mistnim
podminkam (habitat filtering, Keddy 1992). Rozmezi vSech ekologickych narokti druhu se
nazyva ekologicka nika. Koncept ekologické niky se zacal pouzivat jiz na zacatku 20. stoleti,
nicméné vyznam slova prosel znacnym vyvojem, jak popisuje Vandermeer (1972). V pocatcich
se pod pojmem , druhova nika“ skryvalo pfedevs§im prostiedi, ve kterém druh existoval a vyvijel
se, vCetné veskerych abiotickych i biotickych faktorti (stanovistni nika). Zatimco podle Eltona
(1927) niku urcuje predev§im misto v potravnim fetézci a jeho potravni navyky, pfiCemz
upozoriioval na podobnost nik v odliSnych regionech (funkéni nika). Eltonova nika
predstavovala spiSe zivot druhu, oproti Grinnelove (1924) ktera spiS popisovala prostredi, ve
kterém by se druh mohl vyskytovat. Diky mnoha podobnostem v téchto konceptech, nebylo ani
pro védeckou obec zcela jasné, co vSechno do niky nalezi. Zasadni proto byla prace
Hutchinsona (1957), ktery definoval niku jako n-rozmérny prostor, kde n je pocet vSech
potiebnych faktori pro existenci organismu. Zaroven taky rozlisil tzv. fundamentalni
(teoreticky prostor proménnych, kde by se druh mohl vyskytovat) a realizovanou niku (prostor
ve kterém se druh skute¢né vyskytuje po zahruti kompeti¢nich vztaht).

Podle nikové teorie koexistence ma kazdy druh vlastni unikatni niku, a pro spoleCenstvo je tak
urcujicim faktorem rozmanitost podminek. Pfedpoklada se, ze v homogennim prostiedi se
vyskytne mensi mnozstvi druhli oproti riznorodému prostiedi. V riznorodém prostiedi obsadi
kazdy druh vlastni specifické stanovisté. S rostouci diverzitou stanovist se tak zvysuje pocet
druht (Tilman 1982; Kohn a Walsh 1994; Chesson 2000; Hortal et al. 2009; Weisberg et al.
2014). V idealizované predstavé by kazdy druh, respektive i kazda drobnéjsi odlisna jednotka
(napt. poddruh), mél najit vlastni specifické prostredi. Na unikatnim stanovisti by se mél
vyskytovat pouze druh, jenz je svymi vlastnostmi nejlépe pfizpisoben mistnimu prostiedi, a
tudiz mé nejvyssi fitness. Druhové niky se ale navzijem piekryvaji a druhy spolu o zdroje
v prostfedi Casto soupefi. V ten moment ziska pfevahu druh, ktery méa lepsi kompeticni
schopnosti a vytlaéi ostatni druhy. Rozdilna nika umoziiuje koexistenci vice druhti s odlisnymi
naroky a strategiemi. Tento jev selekce druht na stanovisti podle abiotickych a biotickych
faktort se v literatuie obvykle nazyva limiting similarity (Macarthur a Levins 1967). Nicméné
v praxi se ukazuje, ze pozitivni vliv heterogenity prostedi na biodiverzitu je velmi zavisly na
méfitku a v nekterych piipadech se biodiverzita s rostouci heterogenitou prostiedi neméni, nebo
muze dokonce klesat (Tamme et al. 2010; Douda et al. 2012; Laanisto et al. 2013; Bar-Massada
a Wood 2014).
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3.1.2 Neutralni teorie koexistence

Ekolog Stephen P. Hubbell (2001) predstavil pro ekologii neutralni teorii koexistence druha.
Oproti zminéné nikové teorii, neutralni teorie nepredpoklada vliv rozdilné niky a uspéch druhu
pfifazuje prevazné stochastickym jevim. Inspirovalo ho bohaté prostiedi tropickych destnych
lest, ve kterém se koncentruje velké mnozstvi druhli stromd, aniz by se vyrazné ménily
podminky prostfedi (Hubbell 1979; 1997). Predpokladem je naopak stejna ekologicka nika a
stejna pravdépodobnost zahynuti, preziti a rozmnozeni u kazdého jedince jakéhokoli druhu
(random walk). Druhy se od sebe sice lisi, ale jejich odliSnosti nemaji vliv na jejich fitness a na
biodiverzitu spolecenstva. Biodiverzitu udrzuji ndhodné speciace, extinkce a migrace. Diky
tomu je vyvoj spoleCenstva nepiedvidatelny. To znamena, ze vyslednou podobu spolecCenstva
neurcuji vlastnosti druhti, ale nahodné rozsifovani jedinca. Hubbell pocita s omezenou nosnou
kapacitou prostredi, tudiz po jejim dosazeni musi byt narozeni nového jedince kompenzovana
smrti jiného jedince (jakéhokoli druhu), at' uz je limitujicim zdrojem prostfedi cokoli. Jediny
zdanlivé zvyhodrujici faktor je abundance, protoze se zvySujici se pocetnosti jedinct roste i
pravdépodobnost obsazeni uvolnéného prostoru danym druhem, coz v pocetnych
spoleCenstvech udrzuje pfiblizné stalé frekvence druhti. Zaroven ale jsou méné zastoupené
druhy ohrozené extinkci a do spolecenstva muze kolonizovat druh z vnéjsku, ptipadné muze i
vzniknout novy druh.

Tato teorie sice muze dobfe popisovat vztah v tropickych destnych lesich (Jayasooriya et al.
2017), ale v mnoha ptipadech selhava (McGill 2003; Wootton 2005; Ricklefs a Renner 2012).
Ob¢ teorie maji své nedostatky. Ve skutecnych ptirodnich spoleCenstvech se projevuji prvky
z obou konceptt, a je tak mozné hodnotit, ktery pii utvafeni spolecenstva pievlada. U rostlin se
skrze Siroké spektrum druh jejich potieby prekryvaji. VSechny rostliny potiebuji do jisté miry
svétlo, vodu a stejné zakladni ziviny. Kli€ovym faktorem pii utvafeni spoleCenstva jsou pak
tedy v rizné mife adaptace zivotnich strategii a kompeti¢ni schopnosti, ale i stochastické jevy.
Ekologické modely by mély spojit pfistupy dohromady (Zhou a Zhang 2008). Napiiklad
Tilman (2004) ve svém modelu (stochastic niche theory) predpoklada jak identické naroky, u
kterych se uplatriuji stochastické jevy podle neutralni teorie, tak i odlisné limitujici faktory.
Prostiedi, které je heterogenni v n€jakém zdroji pak muZze hostit vice druhti s riznym optimem,
a zaroven ruzné pomeéry mezi faktory mohou vést k odlisné druhové kombinaci. Klicovym
faktorem pfi utvareni spolecenstva jsou i adaptace zivotnich strategii a kompeti¢ni schopnosti
(competition — colonisation tradeoff, Ben-Hur et al. 2012). Nejlep$i kompetitofi o jeden zdroj
jsou ¢asto nejhorsi v kompetici o jiny zdroj a druhy se navzajem dopliuji (Tilman 1982).

3.1.3 Kompetice a facilitace

Kompetice (také konkurence) je antagonisticky vztah mezi jedinci, pfi némz jsou vSichni
zucastnéni negativné ovlivnéni oproti nezucastnénym (t€ém co si nekonkuruji). Podle podoby
kompeti¢niho vztahu rozlisujeme piipady, kdy se jedinci ovliviiuji nepiimo (exploatacni
kompetice), a ptipady ve kterych dochazi k ptfimému kontaktu (interferencni kompetice, Begon
et al. 2006). Podoba kompeti¢nich vztahti v pfirod€ je opravdu pestra, ale pro tuto praci je
dilezité hlavné soutézeni rostlin o zdroje. U rostlin se jedinci rostouci osamocené projevuji
jinak nez jedinci, ktefi museji o zdroj soutézit s jinymi jedinci. Napiiklad v experimentu
se svlaCcovitou rostlinou Ipomoea tricolor se ukazalo, ze kompetice ma vyznamny vliv na
produkci biomasy. Jedinci, ktefi nebyli vystaveni kompetici, byli statnéjsi nez ti, kteti spolu
soupefili o ziviny v pudé (Weiner 1986). Je nutné podotknout, ze spolu soupefi jednotlivi
jedinci, tudiz kompetice mize probihat jak v ramci druhu (vnitrodruhova), jak je tomu ve
zminéném experimentu, tak 1 spoleCné sjinymi druhy (mezidruhovd). V pfipadé, kdy
vnitrodruhova kompetice je siln€jsi nezli mezidruhova, je diky stabilizujicim mechanismim
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umoznéna koexistence vice druhd i pfes jejich rozdily ve fitness. Aby mohlo dojit ke
konkurenénimu vylou€eni, musi byt efekt mezidruhové kompetice silngjsi nez efekt
vnitrodruhové kompetice (Chesson 2000).

V nékterych pripadech se ukazuje vyhodné pro rostlinu rast spole¢né s dalSimi. V Sonorské
pousti v Arizoné vétSina rostlin roste pouze v blizkosti stromu Olneya tesota. Kvuli extrémné
vysokym teplotdm na pfimém slunci nejsou nové rostliny schopny vyklicit a prezit. Proto
vyuzivaji zménéného mikroklimatu pod krytem Olneya tesota (Suzéan et al. 1996). Takové
pozitivni vztahy se v ekologii nazyvaji facilitace. Facilitator poskytuje vyhodu dal§im jedincim
(zlepSuje rust, preziti nebo rozmnozovani) a sam pii tom neni nijak poskozen (Brooker et al.
2008). Naptiklad Olneya tesota poskytuje ochranu pied pfimym slune¢nim zafenim, ochranu
trny a podporu svym opadem (Suzan et al. 1996). Facilitace je nejCastéji popisovana z prostiedi
s extrémnimi podminkami, napfiklad z horskych ekosystému (Cavieres et al. 2016) nebo
z pousti (Turner et al. 1966; Suzan et al. 1996), kde bezesporu hraje neopomenutelnou roli pfi
utvafeni spoleCenstva, ale mozna je dulezita i v optimalnich produkcnich ekosystémech
(Anthelme et al. 2014; Douda et al. 2021). Kromé reakci jednotlivci 1ze hodnotit, jaky vliv maji
facilitacni mechanismy na celé spoleCenstvo a jeho ekosystém. Facilitace Casto zapficinuje
zvySeni celkové produktivity spoleCenstva (Belsky et al. 1989; Tilman et al. 2001) a umoziiuje
zvySeni druhové diverzity (Callaway 2007).

Jednou z nejcastéjSich forem facilitace je zména stanoviStnich podminek na piiznivéjsi stav,
ktery umoziuje vyskyt dal§im druhim. To se pak projevuje agregaci druhti na facilitovaném
misté. Jednim z prvnich odkazi na facilitaci je zkoumani Phillipse (1909), ktery si vSiml, ze
semenacky borovice Pinus monophylla v americké stepi rostly prevazné pod kefem Artemisia
tridentata. Podobné prostorové agregace byly pozorovany v mnoha dalSich pracich, ale jejich
vysvétlenim nemusi byt vzdy facilitace, jelikoz druhy spolu mohou pouze sdilet podobné
stanovistni naroky (Callaway 1995).

Facilitace a kompetice mohou probihat zaroven a konkrétni efekt je pak sumou téchto dvou
interakci. Callaway (2007) uvadi ptiklad s podrostem kalifornského endemického dubu
Quercus douglasii. Opad dubu prokazatelné obohacuje ptudu o Ziviny (facilitace), ale zaroven
koteny konkuruje ostatni vegetaci. Podle toho, jak je na stanovisti dostupna voda a jaké si strom
vyvine kofeny, se odviji vysledek interakce. Pokud se kofeny stromu hodné rozristaji do
prostoru ve vrchnim horizontu pudy, prekazeji a potlacuji ostatni bylinnou vegetaci, zatimco
kdyz se kofeny utvoii kolmo do hloubky, tento efekt mizi a facilitovand vegetace je
produktivnéjsi (Callaway 2007). Z toho vypliva, ze facilitace mize probihat, ale nemusime ji
byt schopni pozorovat, jelikoz neni dostate€n€¢ vyznamna. Jednim z nejpouzivanéjSich
konceptd zobecriujici facilitatni mechanismy je tzv. SGH hypotéza (stress-gradient
hypothesis), ktera predpoklada rostouci vyznam facilitaci se zvySujicim se fyzickym stresem
nebo s rostoucim tlakem predatora, oproti ideadlnim podminkam pii kterych prevazuje
kompetice (Bertness a Callaway 1994; Maestre et al. 2009). V uplnych extrémech se ale
facilitace muze vytracet (Michalet et al. 2006).

3.1.4 Sukcese a dynamika

Spolecenstva maji povahu dynamického systému a jejich podoba se v Case méni. Pfirozeny
vyvoj, postupné nahrazovani vegetace a zména druhové skladby vlivem piirodnich faktort a
mezidruhovych vztaht, ktery sméfuje ke konecnému stadiu (klimaxu), se nazyva sukcese. Ani
po dosazeni klimaxu neni spoleCenstvo zcela neménné, jelikoz jej stale ovliviuji
environmentalni podminky, které se mohou v Case ménit, a v ramci relativné stabilniho
spoleCenstva se stale v Case méni napiiklad frekvence druhti atp. Na nékterych stanovistich se
sukcese zastavi nebo ji mimoradné udalosti (disturbance) vraceji zpét (Begon et al. 2006),
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napriklad pravidelné spasani travniho porostu zabrariuje zartstani kefovou vegetaci. Ve stiedni
Evropé je typickym klimaxem opadavy listnaty les (Leuschner a Ellenberg 2017). Specialnim
ptipadem je tzv. cyklicka sukcese, kdy vyvoj nikdy nedosahne klimaxu, viz kapitola 3.3. Princip
sukcese je predmétem mnoha badani jiz od pocatkl ekologie a rozbor vyvoje teoretickych
modelt je nad ramec této prace (pro §irsi prehled viz Pickett et al. 1987; Walker a del Moral
2003).

Obecné se sukcese rozdéluje na primarni, pfi které probiha vyvoj bez vlivu pfedchozich
spoleCenstev, a na sekundarni, cozje vyvoj jiz ovlivnéného stanovisté, naptiklad v ptipadé kdy
po pozaru zustanou semena a vytrusy rostlin v pude. Toto rozd€leni je pro nas zasadni, jelikoz
facilitace patfi mezi mechanismy sukcese a primarni sukcese byva fizena prave facilitaci
(Walker a Chapin 1987). Facilitatni mechanismy pii sukcesi mohou hrat dulezitou roli pfi
zméné stanoviStnich podminek pionyrskymi druhy, napftiklad pfi zméné dievinné skladby lesa,
kdy stinomilné dfeviny vyrostou az v podrostu pionyrského lesa. Je ovSem obtizné hodnotit
v jakém pfipadé se jedna o facilitaci, a v jakém ptipadé jsou druhy lepsi a rychlejsi kolonizatofi,
a proto se v sukcesni fadé projevi diive nez jiné, ale ve skuteCnosti nijak nepomahaji dal§im
¢lanktim sukcese (Callaway 1995).

3.2 Funkéni vlastnosti rostlin

Pti zkoumani vyvoje spolecenstev 1ze vychazet z druhového slozeni. Nicméné to je ovlivnéno
mistnim species pool a v odliSnych klimatickych podminkéach nebo na stanovistich s odliSnou
vegetacni historii se bude druhové slozeni podstatné liSit. Obecné pouzitelnéjsi je koncept
funké¢ni diverzity (Garnier et al. 2016). Klicové nejsou druhy, ale to, jak se v daném prostiedi
projevuji, i kdyz funkéni diverzita je vétSinou pozitivné korelovana s poc¢tem druhd. Projev
spociva v rostlinnych vlastnostech (traits), jako je napiiklad vyska, typ rozmnozovani, doba
kvétu atd. Spolecenstva Ize hodnotit na zadkladé souhrnu té€chto vlastnosti. Pfistup hodnoceni
podle vlastnosti se t&si v posledni dob€ zvySené popularité, ale vlastnost (zrair) je velmi Siroky
pojem, kterym muze byt znacCena Siroka skala odlisSnych projevi. V literatufe se Casto vlastnosti
specifikuji do dalSich kategorii podle kontextu (napft. response, effect, functional, performance,
demographic, biological traits, Garnier et al. 2016). Pfedkladana prace je vénovana funkénim
vlastnostem (functional traits).

Funk¢ni vlastnost je jakakoli morfologicka, fyziologickd nebo fenologicka dédi¢na vlastnost
méfitelna na arovni jedince nezavisle na prostiedi nebo na jiné trovni hierarchie, kterd ma vliv
na zdatnost (firness, Violle et al. 2007). Hodnoty téchto vlastnosti se jiz vétSinou odviji od
prostiedi, a proto je informace o prostiedi, ve kterém byla vlastnost métena, ve vétsin€ piipadu
nezbytna. Casto je také dalezité vzit v potaz &ast dne, ve kterém vlastnost méfime. Vlastnost
muize mit podobu kategorialni i kvantitativni proménné. Koncept funk¢ni diverzity 1ze uplatnit
i na jinych hierarchickych urovnich, a miizeme porovnavat vlastnosti na trovni jedinct, druhti
nebo tfeba ekosystému (Garnier et al. 2016). Nize jsou stru¢né popsany vlastnosti mérené
béhem tohoto vyzkumu.

3.2.1 Stomatalni vodivost (gs)

Stomatalni vodivost gs (nebo stomatalni konduktance, stomatal conductance, vyjadieno
v mmol/(m?s)) je hodnota vypovidajici o transpiraci z listd. U rostlin pomoci priiducht (stomat)
na listech probiha latkova vyména. Z listu se vypatuje voda a do listu je pfijiman vzdusny COs.
Hodnota g tak zavisi na velikosti, hustoté a otevienosti praducht, ktera se odviji od vné&jsich
podnéta a rostliny diky tomu optimalizuji efektivitu svoji fotosyntézy. Otevienost pruduchi
vypovida o vodnim stavu rostliny, jelikoz rostliny vystaveny stresu nedostatkem vody tak
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mohou minimalizovat jeji spotfebu. I pres to, Ze hodnota se odviji i od hustoty praducht na
listu, rostliny jsou schopné rychle reagovat na vné€jsi podnéty oteviranim a zaviranim praduchd,
napiiklad na nocni absenci svétla nebo zménu teploty, ¢imz gs pfizpisobuji aktualnim
potiebam. Tim se vypovidajici hodnota gs zasadné odlisuje od morfologickych vlastnosti listl,
které jsou vysledkem celozivotniho rustu, zatimco gs muize byt ovlivnhéno momentalnim
stresem. Standartné se pii nedostatku vody praduchy zaviraji, aby minimalizovaly ztratu vody.
Diky tomu, Ze gs reaguje na mnoho faktori spojenych se suchem, je idealnim indikatorem stresu
suchem (Medrano et al. 2002). Hustota a velikost pruducha se odviji od prostiedi, ve kterém
rostlina roste a li§i se mezi druhy (Xu a Zhou 2008; Kardiman a Rabild 2018). Konduktance gs
je pozitivné korelovana s relativni vlhkosti vzduchu, kvtli nizsim ztratam vody. V eutrofnéj§im
prostredi se gs také zvysSuje, dostupné ziviny urcuji maximalni hodnoty gs (Jarvis 1976; Ball
1988; Schulze et al. 1994).

Jednou z metod méfeni gs je pouziti stomatalnich konduktometra (tzv. porometrd, leaf
porometers), které funguji na principu zafazeni listu do fady senzord se znamou konduktanci a
meéteni zmény ve vlhkosti. Vyhodou je rychlé a snadné meéteni v terénu (METER Group
nedatovano).  Konduktanci lze vyuzit jako pifedbézny odhad pro miru fotosyntézy
(photosynthetic Rate) nebo pro dal§i vlastnosti, vzhledem k jejich silné korelaci.

3.2.2 Specificka listova plocha (SLA) a relativni obsah susiny v listech (LDMC)

Variabilita v listovy vlastnostech (leaf traits, napt. plocha listu, tloustka listu, SLA - specific
leaf area, LDMC - leaf dry matter content atd.) slouzi rostlinam k celé fadé adaptaci na
stanovistni podminky a k pfizptisobeni strategiim vyuzivani zdroji. Listy obecné maji mnoho
funkci, od zakladnich funkci jako je fotosyntéza, transpirace, ochlazovani, az po specialni
adaptace, jako je napfiklad obranna funkce trichomu koptiv Urtica sp (Press 1999). Listové
vlastnosti jsou snadno méfitelné a Siroce pouzivané pri védeckych badanich v ekologii (Wright
et al. 2004).

SLA (vyjadfeno v mm?mg) je pomér mezi plochou listu a hmotnosti jeho susiny, zatimco
LDMC (vyjadifeno v mg/g) je pomér mezi hmotnosti suSiny a hmotnosti Cerstvého listu
(Cornelissen et al. 2003). Vzijemné jsou mezi sebou vétsSinou slabé zaporné korelované,
protoze SLA roste se zvétSujici plochou listu a klesajici hmotnosti susiny (tenké Siroké listy),
zatimco LDMC roste se suSinou a klesa s Cerstvou hmotnosti (pevné tuhé listy). Zde se
uplatiiuje ekologicky princip trade-off, piicemz rostlina maze investovat bud’ do rychlé
produkce biomasy, coz je ucinné v produktivnich ekosystémech a vede k vysokému SLA a
nizkému LDMC, nebo muze investovat do dlouhodobého vyuzivani a ukladani zdroja, coz je
vyhodné v prostiedi s limitovanymi zdroji a projevuje se vysokym LDMC a nizkym SLA (Li
et al. 2005).

Za nizsi SLA muzou byt zodpovédné tlusté a tuhé listy, jakozto adaptace odolnosti, s ¢imz se
spojuje 1 zivotnost listu (Westoby et al. 2002). Mens$i mnozstvi vody ve vétsin€ piipadi vede
k mens§im hodnotam SLA, jelikoz se tim minimalizuje plocha pro vypar. Nizsi SLA tak muze
byt v nékterych pripadech adaptaci odolnosti proti suchu, uplatiiovanou naptiklad v aridnich
oblastech. Jedinci s vys§i SLA prispivaji opadem k vétsSimu rozkladu a urychluji tak
mineralizaci a kolob&h zivin, zaroven ale predstavuji Castéjsi terC pro listové herbivory.
V lesnich ekosystémech zase pro bylinnou vegetaci muze byt limitujicim zdrojem svétlo, coz
ale paradoxné muze vést k zvySenému SLA, jelikoZ pro rostlinu je vyhodné maximalizovat
plochu pro fotosyntézu (Evans a Poorter 2001). Obecny koncept ale je, ze v prostiedi
s dostatkem zdroju bude SLA dosahovat vyssSich hodnot nezli v prostiedi, ktera jsou na zdroje
chuda (Cornelissen et al. 2003; Pérez-Harguindeguy et al. 2013).
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3.2.3 Pocet vyhonu, délka nejdelSiho vyhonu a celkova biomasa

Listové vlastnosti mohou do jisté miry vypovidat o produktivité, nicméné piimou vlastnosti
produktivity je narist biomasy. Pro zji§téni hodnoty nadzemni biomasy je nejpresnéjsi veskerou
biomasu odebrat. Bohuzel to je vyuzitelné pouze jednou, naptiklad na konci experimentu a
nikoli pfi priabéznych meétenich. Alternativné 1ze odhadnout produkci pomoci vysky rostlin,
poctu vyhont (ramet) nebo pokryvnosti (Catchpole a Wheeler 1992).Vyska je sice korelovana
s produkci biomasy, ale zaroven je to jedna z hlavnich kompeticnich vlastnosti, jelikoz vyskou
mezi sebou rostliny soupeti o svétlo, zatimco poctem ramet mohou soupeftit o prostor. Doudova
a Douda (2020) vyuzili pomér vysky a poctu ramet u Carex canescencs, aby vyjadfili do které
vlastnosti rostlina investuje podle pricipu trade-off.

3.3 Vegetace mokiadnich olSin

Fytocenologicka klasifikace Ceské republiky podle Cury§sko-Montpellierského systému
vymezuje tiidu Moktadnich olSin a vrbin Alnetea glutinosae Br.-Bl. et Tiixen ex Westhoff et
al. 1946 a svaz Moktadnich ol8in Alnion glutinosae Malcuit 1929. Od luznich lesu se odlisuji
hydrologickym rezimem. V ramci svazu pak byly v Cesku identifikovany asociace Ragelinné
mokfadni ol§iny Thelypterido palustris-Alnetum glutinosae Klika 1940, Slatinné moktadni
olSiny Carici elongatae-Alnetum glutinosae Tiixen 1931 a Mokftadni olSiny s ostfici ostrou a
skiipinou lesni Carici acutiformis-Alnetum glutinosae Scamoni 1935. Zminéné asociace mezi
sebou sdileji mnoho charakteristik a lisi se predevsim v Gizivnosti (Douda et al. 2009; Chytry et
al. 2013). Nasledujici text je zaméfen prevazné na druhou zminénou, tj. slatinnou moktadni
olSinu.

Diive se predpokladalo, Ze ol$e lepkava se do stiedni Evropy a do Cech rozsifila po posledni
dobé ledové z refugii v Karpatech. Nicméné¢ nedavny vyzkum naznacuje, ze stiedni Evropa je
kontaktni zoénou postupné kolonizovanou olsi jak ze zadpadu z Pyrenejského poloostrova, tak
z vychodu z Balkanu a Karpat. Migraci z Apeninského poloostrova nejspiSe zabranilo pohoti
Alp. Pii postglacialni migraci olsi zjizni do severni Evropy doSlo ke kontaktu unikatnich
genotypovych variant a diky tomu existuje v pozdéji kolonizované severni Evropé vysoka
geneticka diverzita olsi (Havrdova et al. 2015). Ve 20. stoleti probihaly ve stfedni Evropé
vyznamné spoleCenské zmeény, jejichz vlivem se vyrazné zménil celkovy charakter a stav
krajiny (Lipsky 1995; Stastna et al. 2015). Kvili intenzifikaci zemé&délstvi a scelovani pozemkd
se zhorsil stav mnoha vyznamnych biotopt nebo druhii. Nicméné pro vyvoj mokiadnich olSin
byly nasledky v nekterych ptipadech spiSe pozitivni. Pfechod k t€zké mechanizované technice
béhem druhé poloviny 20. stoleti v dasledku znamenal opousténi od hospodafeni na
stanovi$tich, kterd pro ni nejsou vhodna. Vlhké zamokiené louky tak mohly byt sekundarné
obsazeny olSemi a plynule se proménit na mokfadni ol§iny (Douda et al. 2009). Na druhou
stranu, jiz od 10. stoleti se na naSem Gzemi provadély tzv. melioracni opatieni na zemédélskych
pudach, které spocivaly v upravach hydrologického rezimu krajiny, spojenych predev§im
s kultivaci zeméd¢lské pudy a tvorenim rybnikd. Mezi nejzavaznéjsi patiilo odvodiovani a
vysouseni krajiny pomoci drenazi a Gprav tokt, diky cemuz se snizilo mnozstvi vody v krajiné
a mohla byt obhospodarovana dalsi ¢ast pudy. Ve 20. stoleti a jeho druhé poloviné tlak na
zemeédélstvi, a tudiz na melioracni opatieni silil a v 80. letech vystavba vrcholila. Od 90. let je
ale vystavba melioraci utlumena, jednak z davodu majetkopravnich po navraceni restituci, ale
také jelikoz se ve spoleCnosti zacaly vnimat negativni dopady na pfirodu a krajinu (Vasku
2011). Zmény v hydrologickém rezimu mohou mit na vyvoj moktadnich olSin zasadni vliv, a
to jak vysouseni krajiny, tak i nadmérné zamokieni se zvySenim hladiny vody, které muze
spoustét hromadné odumfeni olsi, viz cyklicky vyvoj olsi nize. V soucasné dob¢ jsou mokiadni
ol§iny mimo ohroZeni, pfesto ale mohou pifedstavovat velmi hodnotna stanovisté, nejen
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z pohledu predméti ochrany (habitat ohroZenych druht), ale také poskytovanim tady dalSich
mimoproduk¢nich funkci (pidoochranna, protipovodinova, klimaticka atp.).

Azonalni charakter stanovist' svazu Alnion glutinosae v CR umoziiuje vyskyt od nizin az do
podhdifi roztrousené po celé CR. Nejéastéji se vyskytuji v okoli rybnikd, slepych ramen vodnich
tokll nebo pramenist. Permanentné podmacena stanovisté se stagnujici vodou zarostlé zprvu
vlhkomilnou bylinnou vegetaci jsou nésledné kolonizovana olsi lepkavou (Alnus glutinosa), a
vytvaii tak lesni stanovisté olSin. Dlouhodoba stabilita moktadnich olSin je naruSena zménou
mistnich podminek a neschopnosti olSe vyrustat v zastinénych porostech. Mineralizace
v podrostu ol§in pfispiva ke zvySeni vlhkosti a zamokieni. Kvili tomu se olSina namisto
zmlazeni porostu méni po hromadném odumieni ol$i na nelesni stanovisté slatinist se
svétlomilnymi ostficemi, které po klesnuti hladiny (¢i vytvoreni bulti) opét zacne zartstat olSi.
Samortidici stfidani sukcesnich stadii se nazyva autogenni cyklicka sukcese, nelze tedy hovofit
o typickém klimaxovém stanovisti. Ke zméné kromé autogennich dynamickych procestt mohou
pfispet 1 okolni faktory, jako napfiklad antropogenni ovlivnéni nebo pfirodni disturbance.
Olsiny mohou piedstavovat i velké heterogenni komplexy, ve kterych odumirani nemusi
postihnout cely les, ale pouze jeho ¢ast (Chytry et al. 2013; Pielech a Malicki 2018). Tento
sukcesni jev byl pozorovan v mnoha studiich z pylovych a fosilnich analyz. Pfevazujicim
pudnim typem je glej nebo organozem s kyselou az neutralni padni reakci.

Dominantni ve stromovém patie je A. glutinosa s obCasnou piimeési biizy pyfité (Betula
pubescens). V kefovém patre se vyskytuje kruSina olSova (Fragnula alnus) a ptipadné vrba
popelava (Salix cinerea). V bylinném patte maji nejvetsi pokryvnost moktadni ostfice, ostfice
vyvySena (Carex elata) a ostfice prodlouzena (Carex elongata), titina Sedava (Calamagrostis
canescens) nebo rakos obecny (Phragmites australis), ale pravidelné se vyskytuji také smldnik
bahenni (Peucedanum palustre), kosatec zluty (Iris pseudacorus), vibina obecna (Lysimachia
vulgaris), okruh svizele bahenniho (Galium palustre agg.), lilek potméchut (Solanum
dulcamara), $iSak vroubkovany (Scutellaria galericulata), karbinec evropsky (Lycopus
europaeus) nebo kaprad’ osténkata (Dryopteris carthusiana, Douda 2008; Chytry et al. 2013).

Typickym znakem pro stanovi§té mokradnich olsin je kopeckovity reliéf. V trvale zaplavenych
nizSich mistech (Slenkach, prohlubnich) se nachazi vyvySeniny (bulty), jejichz vrcholy jsou
stale nad hladinou vody. Bulty jsou tvofeny vystouplymi kotfeny olSe a jsou pokryty slabou
vrstvou opadu, mechu ¢i pady. Diky tomu existuji v mokiadnich olSinach v malé oblasti
podminky pro kombinaci ponofenych druhti (hydrofyty submerzni), zCasti ponofenych druhti
(hydrofyty natantni) a vlhkomilnych terestrickych druhli rostlin (hygrofyty, helofyty i
mezofyty, Slezak et al. 2011; Douda et al. 2012).

3.4 Lokalita Cerni

Cely experiment probihal v mokiadni ol§ing Cerni§ na okraji Jihoeského mésta Ceské
Budé¢jovice, vedle stejnojmenného rybniku (soufadnicovy systém S-JTSK / Krovak: Y=758771
X=1162860) v nadmoiské vysce 380 m n.m. Spolu se soustavou rybnikd, vlhkymi loukami a
rakosinami je Cerni§ soudasti piirodni rezervace Vibenské rybniky, pfi¢emz mokiadni olsiny
zde zabiraji piiblizn€ 30 % rezervace. Zarovein je PR Vrbenské rybniky také vyhlasena jako
Evropsky vyznamna lokalita Vrbenské rybniky a je soucasti vétSi ptaci oblasti
Ceskobudgjovické rybniky vramci soustavy NATURA 2000. Pfedmétem ochrany PR je
rozsahly komplex vodnich, moktadnich, luénich a lesnich ekosystému vysoké piirodoveédné
hodnoty s vyskytem vzacnych, chranénych a biogeograficky vyznamnych druht rostlin (napf.
kapradinik bazinny, Thelypteris palustris) a zivoCichu (napf. pachnik hnédy, Osmoderma
barnabita, Kiivan et al. 2014).
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Obr. 1. Pfirodni rezervace Vrbenské rybniky na okraji Ceskych Budéjovic véetné studované mokiadni oliny a studovanych ploch.
Podkladova mapa je ortofoto mapa Ceské republiky (Cesky ufad zemémefiCsky a katastrélni 2021). V pravém hornim rohu je zikres
lokality v ramci Ceské republiky. Mapovy vystup vytvofen v programu QGIS.

Lokalita patii podle Tolaszovy klasifikace do nejteplejsi mirné teplé oblasti (MW11), ktera je
charakteristickd dlouhym, horkym a suchym létem a kratkou, teplou a suchou zimou s jen
kratkodobym snéhem (Tolasz 2007). Pidnim typem v mokfadni olSin€ je glej, organozemni
pseudoglej a organozem. Horninové podlozi tvori pleistocenni piscitohlinité sedimenty a
fluvialni pisky a §térky, a holocenni fluvialni nivni hliny (Kfivan et al. 2014). Na lokalité byla
provedena paleoekologicka studie, diky které maze do jisté miry sledovat vyvoj vegetace od
posledni doby ledové. Pylova zrna Alnus glutinosa byla objevena od hloubky 150 cm po 98,
v hloubce 66 cm a od hloubky 42 cm az po nejsvrchnéjsi horizont. Kratce po skonceni doby
ledové byla lokalita pokryta porosty ostiic a svétlomilnych bylin, kterou nasledovala prvni
expanze dievin véetné olse. Po ochlazeni v Dryasu dfeviny ustupuji a masivni nérust olsi je az
v prvni poloviné minulého stoleti, kdy na lokalité bylo opusténo od vyuzivani vlhkych luk
(Uhrova 2012).

3.5 Vyzkum interakci v mokradnich spoleCenstvech

Facilitatni mechanismy jsou popsany hlavné zextrémnich prostiedi s nepfiznivymi
podminkami, ale v béznych ekosystémech byl jejich vyznam dosud opomijen (Callaway 2007).
Jenze vnimani stresu je relativni a druhy se kromé svych ekologickych nik odliSuji i ve vinimani
faktori jako stresort. Kromé stradani ze sucha mize negativni ovlivnéni zapfiCinovat i
premokieni, zalezi na prostiedi a zkoumanych druzich (Lortie et al. 2004).

Na zamokienych stanovistich je Casto limitujicim faktorem nedostateCné okysliceni pudy.
Neékteré rostliny, napt. Typha latifolia, okyslicuji pidu skrze vlastni kofeny, ¢imz mohou
vyrazné prospivat fitness ostatnich druhti (Callaway a King 1996). Experimentalné byla
objevena principialné stejna facilitace Carex brevicuspis, jelikoz nékteré ostfice maji obecné
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velkou porovitost kofent a jsou schopné zasobovat pudu kyslikem a snizovat anoxicky stres.
Pfi simulaci zaplavy facilitovala Carex brevicuspis rust Polygonum hydropiper. Zaroven
v experimentu byly vyuzity rizné sedimenty a sila facilitace se mezi nimi li§ila, coz naznacuje
fizeni interakci pomoci obsahu zivin (Li et al. 2018). Lze predpokladat, Ze stejny mechanismus
vysvétluje facilitaci Carex lasiocarpa a Deyeuxia angustifolia okolnimi rostlinami ve vodnim
sloupci v Cinském experimentu, i kdyZ pii¢ina facilitace nebyla zkoumana. Tento vyzkum
dobfe odpovida SGH hypotéze, jelikoz pii mélkém zamokteni (20 cm) poklesla kompetice a
pii vyS§Sim zamokfeni se uplatiovala facilitace, coz dobfe reprezentuje postupny prechod od
kompetice k facilitaci (Luo et al. 2010). Pro facilitaci v zaplavenych oblastech vypovidaji
v razné mife i dalsi studie (Proenca et al. 2019), ale nékteré podobné studie efekt facilitace
neprokazaly (Campbell a Keddy 2022). Podobny facilita¢ni efekt v anoxickém prostredi byl
objeven u bezkolence modrého (Molina caerulea), ktery ptimo neokyslicuje pudu, ale zvySenou
transpiraci vycerpava vodu z pudy, coz zlepSuje prokysli¢eni a umoznuje lepsi rust viesovci
Erica tetralix (Berendse a Aerts 1984 cit. dle Callaway 2007). V fi¢ni nivé, ktera je vystavovana
zaplavam, muze vrba Cerna (Salix nigra) svym kofenovym systémem stabilizovat ptudu pro
kolonizaci dalSich druht (Johnson et al. 1985).

V opacném pripadé, kdy je vody nedostatek, mohou hluboko kofenici druhy pfispivat
k prekonani sucha vytahovanim vody z hlubsich a vlh¢ich vrstev pady (hydraulic lift). BEéhem
noci, kdy rostlina ma zaviené praduchy a nerespiruje, se prebytecna vytazena voda uklada
z kotenti do okolni pudy, kde muze byt pozdéji vyuzita, ale z pudy ji mohou vyuzit i jiné
rostliny. Rostliny které ovladaji tuto schopnost, maji k dispozici vice vody, mohou vice
respirovat, mohou vazat vice uhliku a to vede k vyssimu rustu (Horton a Hart 1998). Pfirozen¢
se tento jev uplatiiuje hlavné v aridnim klimatu, ale dochazi k nému 1 v dalSich ekosystémech.
V prostredich se stalou a vysokou hladinou vody k vytahovani dochédzet nemusi (Prieto et al.
2012).

Faktory a jejich kombinace, které ovliviiuji vyvoj a slozeni mokfadnich spoleCenstev, se snazili
odhalit Weiher a Keddy (1995) v pétiletém experimentu. Varianty v umélych mezokosmech se
lisily v trodnosti, v hloubce vody, ve vodnim rezimu, v zrnitosti pudy, v listovém opadu, v
délce pocatecniho vegetacniho obdobi a v invazi orobince. Obecné mély varianty s urodnéjsi
pudou vyssi produkci, ale niz§i druhovou diverzitu. Nizsi druhovou diverzitu vykazovaly
varianty s vysokou hladinou vody a s ¢astymi vykyvy ve vodnim rezimu.

Dal§im popsanym facilitatnim mechanismem, ktery se ¢asto projevuje v moktadnich lesich, je
facilitace vlastnimi rostlinnymi ¢astmi ¢i zbytky. Nekteré druhy se Castéji vyskytuji na kofenech
nebo spadlych stromech, na kterych se muze drzet puda, nebo samotné kmeny mohou
predstavovat mikrostanovisté. Nékteré druhy jsou dokonce omezené na takova stanoviste.
V mokiadech se diky tomu mohou vyskytovat i druhy, které jsou na zamokteni citlivé)si
(Dennis a Batson 1974; Jordan a Hartman 1995; Punsalan et al. 2016; Diamond et al. 2021).

Vzhledem k piirozenému stfidani suchych a vlh¢ich obdobi, a vzhledem k pravdépodobné
probihajici klimatické zmeéné¢ je dilezité studovat mechanismy a procesy, které se odehravaji
v moktadnich spoleCenstvech a urcuji jejich vyvoj a stabilitu (Erwin 2009). Zavislost
mokfadnich spoleCenstev na vodnim rezimu je zietelna, ale neni zcela objasnéno, jaké
mechanismy pfispivaji k odolnosti a stabilité spoleCenstva pti pfirozenych suchych periodach.
V zasad¢ by mélo platit, ze ¢im ma spoleCenstvo vyssi diverzitu, tim lépe pfekona nepiiznivé
obdobi sucha (nebo jiné disturbance),sesit diky veétsi pravdépodobnosti vyskytu adaptovanych
druht, které vykompenzuji nepfiznivé dopady (insurance hypothesis, Yachi a Loreau 1999;
Isbell et al. 2015).

Pro vyzkum interakci jsou Casté manipulativni péstebni experimenty, jejichz vyhodou je
moznost selektovani podminek a ovliviyjicich faktort dle nasi vile. V recentni experimentalni
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studii simulyjici rizné podminky moktadniho ekosystému vcetné mezidruhovych interakci
bylo odhaleno, ze v prostfedi sro¢nim kolisanim piijmu vody je hlavnim stabilizujicim
mechanismem praveé rozdilnost mezi druhy (species asynchrony) a jejich vzajemny tlak. Pro
moktadni olSiny je kolisani hladiny bézny jev a Ize proto ocekavat vyskyt adaptovanych druha
pro sucha a pro pfizniva obdobi. Oproti tomu, v simulovaném prostfedi s permanentné nizkym
obsahem vody se projevil vyznamny vliv facilitace. Ve stresovych podminkach vytvorenych
nedostatkem vody se v pfitomnosti dominantniho druhu zvysila biomasa méné konkurenéné
silného druhu a kompeti¢ni vyhoda dominantniho druhu ztratila na efektu (Doudova a Douda
2020).

Recentni nékolikalety vyzkum piimo z CerniSe naznatuje, Ze stejné interakce se odehravaji i
v pfirodnim prostfedi. Se snizujicim se mnozstvim dostupné vody na bultech se snizuje
mezidruhova kompetice ve prospéch facilitace biomasy (Douda et al. 2021). To je v souladu s
dal§imi experimenty zjinych prostiedi, napf. v terénnim experimentu se vzijemnymi
interakcemi travinnych druhtt Bromus erectus, Brachypodium rupestre a Arrhenatherum
elatius v raznych vodnich rezimech na podhorskych pastvinach se zjistilo, ze na vodni rezim
reaguji pouze B. rupestre a A. elatius, a v sus§ich podminkach bylo jejich preziti facilitovano,
pokud rostli ve smési s ostatnimi druhy. Biomasa kazdého druhu se ve smési snizila, ale
podstatné méné v stresovych podminkach. Nejmén¢ ovlivnény byl B. erectus (Liancourt et al.
2005).

Autofi zminé€ného mokfadniho experimentu se také zameéfili na variabilitu ve funkénich
vlastnostech. Z jejich vysledku velmi presvédCiveé vypliva, Ze spoleCenstvo se s rostoucim
suchem projevuje zvySujicim SLA, a naopak klesajicim LDMC (Douda et al. 2021).
V zahradnim experimentu ale stejni autofi dochazi k zavéru, ze druhova reakce mize byt
odlisna. Na sucho citlivy druh Deschampsia cespitosa reagovala prizptsobenim strategie
k lepsimu vyuzivani zdroji vody investovanim do vyssiho LDMC. U druhii Carex canescnens
a Carex elongata autofi nezaznamenali vyznamny trend v LDMC v zavislosti na
hydrologickém rezimu, ale spiSe ovlivnéni v dusledku pfitomnosti konkurenc¢niho
dominantniho druhu, tudiz jsou podle autor vice odolné viici suchu. VSechny zminéné druhy
na jeho ptitomnost reagovaly zvysenim SLA (Doudova a Douda 2020).

Wrightiv experiment na moktadnich rostlinach zjistil snizeni SLA se zvySujici se vodni
hladinou. Je ale dulezité zduraznit, ze vSechny varianty byly pravidelné zalévany a vlhkostni
gradient byl maly a pravdépodobné tak nevznikal zadny realny stres ze sucha, ale pouze se
simulovaly zaplavy. To znamen4, ze permanentné zvySena vodni hladina nebo ¢asté zaplavy
mohou snizovat reakci SLA (Wright a Sutton-Grier 2012).V metaanalyze o LMA (leaf mass
area, 1/SLA) se také ukazuje zvysuyjici se trend SLA s dostupnosti vody, ale autor upozoriiuje
na rozdil ve formé zamokteni (Poorter et al. 2009).
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4 Metodika

4.1 Sbér dat

Veskera vlastni data pochazi zjedné lokality Cerni§ v jiznich Cechach (obr. 1). Sbér dat
probihal v nékolika etapach s ohledem na prubéh facilitacniho experimentu. Prvni navstéva
lokality se uskutecnila na pfelomu cervna a cervence. V mokfadu jsme lokalizovaly 12
vhodnych part ploch, které byly sledovany a pfipadné manipulovany béhem experimentu. Pro
vybér plochy musely byt nalezeny dva blizce sousedici bulty s vitalné vypadajicimi jedinci
ostfice Carex elongata. Byl vybran jeden jedinec v horni ¢asti bultu (vrsek) a jeden ve spodni
casti bultu (spodek). Jeden z bulti v paru byl ndhodné zvolen jako manipulovany. Druh
C. elongata byl zvolen jakozto konstantni a reprezentativni druh s Cetnym vyskytem v celém
rozsahu vy§ky bultd. Vybrani jedinci byli oznaceni prstenci z hlinikového dratku pro jasnou
identifikaci a monitoring, takto bylo vybrano a oznaceno 48 jedinct na 24 plochach (bultech).

Zaroven se zacalo s manipulaci podminek. Na vybranych bultech byla kolem vybranych dvou
jedinct odstranéna veskera ostatni nadzemni biomasa v bylinném patie za Gi¢elem eliminace
konkurence o svétlo a do jisté miry se tim i1 omezila jejich celkova konkurenceschopnost
(vystiithovaci experiment, obr. 2). Vramci udrzeni stanovitich podminek jsme lokalitu
navstivili jesté dvakrat (konec Cervence, konec srpna), abychom mohli opétovné odstranit nové
vyrustky a udrzeli tak bulty bez konkurencnich rostlin a na konci experimentu sklidit biomasu.
Na zbylych kontrolnich bultech byli vybrani jedinci pouze sledovani a podminky se ponechaly
samovolnému vyvoji bez vn&jSich zasahu.

4.1.1 Analyzované faktory

Existuje nespocet vlastnosti, které 1ze v ramci reakce na environmentalni faktory zkoumat.
Velmi Casto se vyuziva méfeni listu pomoci SLA nebo LDMC, pfi¢emz obecné SLA reaguje
1épe, ale LDMC je jednodusi na méfeni (Pérez-Harguindeguy et al. 2013). Ja jsem méfil oboji,
abych nemusel fesit jednotlivé nevyhody, naopak kombinace SLA a LDMC muze pomoci
odhalit vice informaci. Pro zjisténi SLA a LDMC se odebral vzdy jeden neposkozeny list, ktery
byl nésledné¢ ihned po odbéru zvazen a naskenovan listovym skenerem CI-202 od firmy CID
Bio-Science. Pro zjisténi SLA a LDMC je nutné ziskat i hmotnost susiny, proto byly listy
suSeny 3 dny v susicce pii teploté 60 °C a nasledné zvazeny laboratorni vahou. Zarover byla v
prubéhu experimentu méfena stomatalni konduktance kazdého jedince, délka nejdelSiho
vyhonu a celkovy pocet vyhont. Stomatalni konduktanci jsem meéfil v terénu v polednich
hodinach pfenosnym konduktometrem (porometrem) SC-1 od firmy Decagon. Zmény v poctu
nebo délce vyhond nepfimo indikuji uspésnost jedince, respektive Sifeni do stran nebo rust
vzhiru za svétlem. U trsnatych trav 1ze timto zpusobem dobfe pozorovat stav jedince, dokud
neni mozné v pribéhu experimentu odebrat rostlinu na analyzu biomasy.

Jako vnéjsi ovliviujici faktory byly métfeny vlastnosti prostredi u kazdé plochy. Pomoci TMS-
4 dataloggeru byla zaznamenavana pudni vlhkost v Grovnich sledovanych jedinci. Kromé toho
se zaznamenala ru¢né vyska od hladiny, ve které jedinci vyrustaly. Pfedpokladal jsem, ze ¢im
je rostlina ve vétsi vySce od hladiny, tim méné vody ma k dispozici. Jelikoz experimentalni
vyzkum probihal v pfirozeném lesnim prostiedi, riizn€ se na plochach lisila mira zastinéni, ktera
byla méfena lesnickym sférickym denziometrem.

Na konci experimentu byly také odebrany vzorky pudy pro prvkovou analyzu pomoci
rentgenové fluorescencni spektrometrie (XRF). Meéfeni metodou XRF je rychlé, levné,
nedestruktivni, a umozni i z malého mnozstvi vzorku pudy urcit obsah celé Skaly prvka.
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Nevyhodou je neschopnost detekovat tzv. lehké prvky (prvky s atomovym ¢islem mensim nez
12), tudiz neni mozné ji vyuzit k analyze zékladnich zivin (uhlik, dusik), ale je velmi schopna
odhalit rozdily naptiklad v obsahu vapniku, fosforu nebo tézkych kovl (Kalnicky a Singhvi
2001). Odebrana ptida se susila tfi dny pfi teploté 55 °C. Pro homogenizaci pied analyzou byl
vzorek proset 2 mm sitem. Experiment byl zakoncen sklizenim zkoumanych rostlin pro zvazeni
susiny celkové biomasy.

Obr. 2. Ukdzka experimentu, bult s vystiihovanym ofetienim. Cervené Sipky ukazuji vybrané jedince C. elongata v rozdilnych
urovnich.

4.1.2 Ostatni mokradni druhy

Kromé& zkoumani projevil vybranych jedinct C. elongata byly v ramci Cernife méfeny i
vlastnosti dalSich druhti. U téch druhd, u kterych jsme byly schopni dohledat minimalné 8
jedinch v prohlubnich a na bultech, byly odebrany listy pro zkoumani stejnych listovych
vlastnosti jako ve facilitatnim experimentu (SLA, LDMC). Abychom postihli reakci na
vlhkosti gradient i u té€chto druht (Calamagrostis canescens, Carex elata, Dryopteris
carthusiana, Impatiens noli-tangere, Lycopus europaeus, Lysimachia thyrsiflora, Lysimachia
vulgaris, Phragmites australis, Scutellaria galericulata), vybrali jsme 8 jedinct z bultd a 8
jedincta ze zaplavenych prohlubni.

4.2 Statistické vyhodnoceni

Pro veskeru statistickou analyzu dat a pro tvorbu grafickych vystupt byl pouzit statisticky
software R verze 4.1.1 (R Development Core Team 2021) a odpovidajici balicek ggplot2 pro
tvorbu grafi (Wickham 2016). K analyze jsem vyuzil smiSené linearni modely, do kterych jako
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zavislé proménné vstupovaly jednotlivé rostlinné vlastnosti (gs, SLA, LDMC, biomasa, pocet
ramet, vyska), které jsem vysvétloval environmentalnimi faktory (Grover, oSetfeni, obsah
prvku, zastinéni) a nahodnym efektem konkrétniho jedince.

Ptistup k analyze se mirn¢ liil podle pozadovaného vysledku. Pokud jsem zji§toval rozdily
mezi vrskem a spodkem bultu (. efekt rozdilné vlhkosti), mohl jsem vyuzit veskera nasbirana
data, pokud jsem se zajimal o efekt odstranéni biomasy, musel jsem zvolit jiny pfistup. Data
nasbirana pfi stanoveni experimentu poskytuji informaci pouze o pocatecni hodnoté a efekt
odstranéni lze vyjadiit jako zménu beéhem experimentu (vysledna hodnota — pocatecni
hodnota), nebo lze vyuzit pouze data ziskana ze zavéru experimentu, do kterych by se mél efekt
promitnout. VyzkouSel sem s komentafem oba pfistupy, proto je nutné v praci rozliSovat
vysledné hodnoty a zmény béhem experimentu. Zaroveni jsem provedl sérii korela¢nich analyz,
abych odhalil vzajemné zavislosti jednotlivych faktort.

uroven, p-hodnota < 0,001
5001 manipulace, p-hodnota = 0,771
interakce, p-hodnota = 0,463
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Obr. 3. Vyvoj ve stomatailni konduktanci mezi vSemi variantami. Kazdy bod reprezentuje jedno méreni. Chybové usecky znaci
stiredni hodnotu + standartni chybu. Méfeni odpovidaji jednotlivym navstévam lokality (1,2 — konec ¢ervna, 3 — konec Cervence, 4 —
konec srpna) a sérii méieni viz metodika (méieni 1 a 2 jsou z prvnich dvou dnu pii stanovovani experimentu). Pro p-hodnoty:
uroven — rozdil mezi spodkem a vrS§kem, manipulace- rozdil mezi osetienim, interakce — interakce irovné a manipulace.
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S Vysledky

Podkapitoly jednotlivych vlastnosti jsou vzdy rozdéleny na dva odstavce. V prvnim hodnotim
zménu mezi poCatkem a koncem experimentu a ve druhém hodnotim findlni hodnoty pfi
zakonceni experimentu a vliv vlhkosti.

Odstranéni konkurenc¢nich rostlin nemélo signifikantni vliv na zménu zadné ze zkoumanych
vlastnosti. Z listovych vlastnosti se nadéjné projevil trend u SLA, ktera se mezi koncem a
zaCatkem experimentu snizila témeéf dvakrat méné na vystifithavanych bultech nez na
kontrolnich bultech (obr. 5¢). Nebyl ale statisticky signifikantni.

Nicméné vysledné hodnoty SLA a vysky byly signifikantn€ vyssi na kontrolnich bultech
(obr. 5d, 8b). Napii¢ vlhkostnim gradientem jsem byl v badani o néco uspésnéjsi a potvrdil
jsem nekolik signifikantnich trendu u listovych vlastnosti. Signifikantni rozdil se ukazal u SLA
a u stomatalni konduktance a vlastnosti byly v obou piipadech vys§i na spodcich bultd
(obr. 3, 6a). U LDMC je trend opacny, ackoli nebyl statisticky signifikantni (obr. 6b).

5.1 Stomatilni konduktance g;

Stomatalni konduktanci Ize méfit rychle a snadno v terénu, proto mame k dispozici nejvice dat.
Pti zakladani experimentu jsem méfili stomatalni konduktanci zvlast' ve dvou dnech, a proto je
v grafech jedno méfeni (2. méfeni) navic. Hodnoty stomatalni konduktance rostly v prabéhu
experimentu, ale byly téméf identické v obou oSetfenich. U kontrolnich bultd doslo
k primérnému zvyseni gs 0 92,6 mmol/(m?%s) a u vystiihavanych bultli o 102,85 mmol/(m?s).
Odstranovani biomasy tudiz nemélo signifikantni vliv na zménu gs (p-hodnota = 0,771, obr. 3,
obr. 4a).

Vysledna konduktance se mezi oSetfenimi neliSila (p-hodnota = 0,419, obr. 4b). Byl
zaznamenan statisticky signifikantni rozdil mezi vr§kem a spodkem bultu (p-hodnota < 0,001),
pfi¢emz hodnoty stomatalni konduktance na vricich jsou v priiméru o 75,85 mmol/(m?s) niZsi
nez na spodku bultu (obr. 3).
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Obr. 4. Grafy stomatilni konduktance a) zména ve stomatilni konduktanci ve vSech variantach b) hodnoty finilni konduktance pii
zakon¢eni experimentu. Kazdy bod reprezentuje jedno méreni. Chybové usecky znaci stiedni hodnotu + standartni chybu.

5.2 Specificka listova plocha SLA a relativni obsah suSiny LDMC

Zmeény v SLA a LDMC se signifikantné neliSily mezi oSetfenimi (p-hodnota = 0,084 a 0,748,
obr. 5¢, a). Na kontrolnich bultech se hodnoty SLA zmensily primérné o 11,35 mm?/mg a na
manipulovanych bultech o 5,7 mm?/mg. Celkové snizujici trend byl zaznamenan i u LDMC,
ale rozdil mezi zménou v oSetfenich byl statisticky nesignifikantni. Konkrétné doslo k
prumérnému snizeni o 104,48 mg/g u manipulovanych a o 85,87 mg/g u kontrolnich bultt.

Finalni hodnoty LDMC se mezi oSetfenimi neliSily (p-hodnota = 0,176, obr. 5b), ale hodnoty
SLA byly signifikantné vyssi na kontrolnich bultech (p-hodnota = 0,037, obr. 5d). Hodnoty
SLA se ukazaly byt signifikantné vyssi na spodcich bultti (p-hodnota < 0,001, obr. 6a), zatimco
LDMC se signifikantné nelisilo (p-hodnota = 0,282, obr. 6b). Na vrscich bultd bylo SLA
primérné vyssi o 8,3 mm?/mg a na kontrolnich bultech o 3,79 mm?*/mg vy$si. U LDMC byl
trend opacny s tim, ze hodnoty LDMC byly primeérné vyssi na vr§ku bultd, ale tento rozdil byl
minimalni a statisticky nesignifikantni.
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Obr. 6. Vyvoj v a) SLA ve vSech variantich b) LDMC ve vSech variantich. Kazdy bod reprezentuje jedno méreni. Chybové usecky
znadi stiedni hodnotu + standartni chybu. Méieni odpovidaji jednotlivym navstévam lokality (1- konec ¢ervna, 2 — konec srpna) a
sérii méreni viz metodika. Pro p-hodnoty: uroven — rozdil mezi spodkem a vr§kem, manipulace- rozdil mezi oSetienim, interakce —
interakce arovné a manipulace.

5.3 Pocet ramet, vySka a hmotnost suSiny

Zmeny v délce ani v poCtu ramet se signifikantné nelisily mezi oSetfenimi (p-hodnota = 0,2 a
0,263, obr. 8a, c¢). Ve vystfihovacim experimentu se neprokazal zadny signifikantni efekt u
zmén sledovanych produkcnich vlastnosti. Primérné rozdily poctu ramet byly opravdu
nepatrné, piiCemz pocet ramet na kontrolnich bultech se v priméru zmensil o 0,24 a na
manipulovanych se v priméru zvysil o 1,54. Délka nejdel§iho vyhonu se v obou oSetifenich
zmensSila, na kontrolnich bultech v priméru o 4,8 cm a na manipulovanych o 7,7 cm.

Na kontrolnich bultech byly vysledné délky ramet na konci experimentu signifikantné vyssi (p-
hodnota = 0,024, obr. 8b), zatimco finalni pocCet ramet se nelisil (p-hodnota = 0,852, obr. 8d).
V ramci vlhkostniho gradientu se nelisil ani poCet ramet, ani délka (p-hodnota = 0,225 a 0,242,
obr. 7a, b). Vyslednd hmotnost suSiny na konci experimentu neukazala zadny trend (p-
hodnota = 0,941, obr. 12 v ptilohach).
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5.4 DalSi druhy

Pro dalsi druhy nebylo ziskano dostatek dat pro spolehlivé statistické testovani, ale mizeme
hodnotit trendy v mezidruhovych rozdilech (obr. 9, obr. 11, 12 v pfilohach). Hodnoty SLA se
pohybovaly v rozsahu od 1,78 mm?*mg u Calamagrostis canescens do 120,1 mm?mg u
Impatiens noli-tangere. Hodnoty LDMC se pohybovaly v rozsahu od 69,82 mg/g u Calla
palustris do 392,23 mg/g u Calamagrostis canescens (obr. 9). Vnitrodruhova variabilita byla
niz$i nezli mezidruhova, pficemz priumérna vnitrodruhova smérodatna odchylka pro SLA byla
8,47 mm*mg a celkova mezidruhova byla 28,66 mm?*mg. Pro LDMC byla priiméma
vnitrodruhova odchylka 22,96 mg/g a celkova mezidruhova byla 85,53 mg/g.

Na rozdil ve vlhkosti reagovaly druhy funkcnimi vlastnostmi rizné, nékteré druhy mély na
spodku vyssi SLA a nizsi LDMC, zatimco u nékterych se neprojevil rozdil mezi spodkem a
vrskem (obr. 11, 12 v pfilohach).

5.5 Korelace faktoru

Kvuli korektni interpretaci dat jsem provedl nékolik korelacnich analyz (obr. 10 v pfilohach).
V souladu s mymi predpoklady je vlhkost negativné korelovana s vyskou bulti (r = -0,84) a
vyska rostliny s poctem vyhont je pozitivn€ korelovana s biomasou (r = 0,69 a 0,79). Funk¢ni
vlastnosti byly taky navzijem korelovany, pficemz pozitivné¢ mezi SLA a gs (r = 0,36) a
negativné mezi LDMC a SLA (r =-0,35). S gradientem vlhkosti pozitivné korelovala SLA a g
(r=0,41a0,38), ale nikoli LDMC (obr. 9).
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Obr. 9. Hodnoty SLA a LDMC pro druhy zleva Calamagrostis canescens, Carex elata, Dryopteris carthusiana, Impatiens noli-tangere,
Lycopus europaeus, Lysimachia thyrsiflora, Lysimachia vulgaris, Phragmites australis, Scutellaria galericulata.
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6 Diskuse

6.1 Metodika

Zatimco experimenty v umélych podminkach bézné poukazuji na kompetici, pro odhaleni
facilitace se vice vyuzivaji terénni experimenty, jelikoz v uméle vytvorenych experimentech
jsou omezené a vét§inou priznivé podminky, které nesimuluji skutecnou pfirodni situaci (Bruno
a Bertness 2001; Callaway 2007). Oba pristupy maji sva pozitiva a negativa. V simulovaném
prostfedi mame kontrolu nad veskerymi faktory podle podoby experimentu, bohuzel ale nejsme
schopni vytvorit prostedi, které by vérohodné kopirovalo veskeré pfirodni podminky. Kvili
tomu mohou pfi ekologickych studiich pfinést vyznamnéjsi vysledky terénni experimenty
v pivodnim prostredi, se kterymi se ale poji nékolik nepfijemnych omezeni, naptiklad omezeny
rozsah nebo necekané vnéjsi vstupy (Morin 2001).

V puvodni myslence jsem chtél v mém experimentu méfit reakce na snizenou kompetici ve
vlhkostnim kontrastu na vice druzich, nicméné€ pfi prvnim prizkumu jsem narazil na jejich
nizkou abundanci, coz znemozinovalo stanoveni dostatecného mnozstvi parovych ploch. Kvuli
tomu jsem si pro vyzkum zvolil pouze hojné&ji zastoupeny druh Carex elongata, jakozto
reprezentativni druh mokradnich spolecenstev (Schiitz 2000; Chytry et al. 2013). U ostatnich
druht jsem alespori na nékolika jedincich zachytil variabilitu v ramci druhu a v reakci na
vlhkostni rezim.

Originalni vybér zahrnoval 24 vyzkumnych ploch, coz bylo snizeno na 22, kdyz v poloving
experimentu zasahly Cesko neobvykle silné poryvy vétru, které na Cernisi polamaly pomé&rmé
hodné olsi a par jich spadlo pfimo na sledované ostiice. Kromé redukce naseho experimentu
muze tato disturbance predstavovat zptisob, jakym piirozené probiha obnova olsin, vzhledem
k nové vzniklym svétlinam (gap-dynamic model, Douda et al. 2020), ale to bude muset byt
pfedmétem dalSiho badani.

Potvrdil jsem, ze gradient vysky negativné koreluje s gradientem vlhkosti (obr. 10a), tudiz ze
na vrS$ku bultu je méné dostupné vody nez na spodku. Diky tomu jsme schopni porovnat
vlastnosti rostlin a zjistit, jak pfizpusobuji své strategie odliSnym podminkam. Zaroven jsem
prekvapivé neodhalil zadny vztah mezi zastinénim a funkEnimi vlastnostmi. Lze pfedpokladat,
ze naSe vysledky a reakce funkCnich vlastnosti jsou zde fizeny pravé vodnim rezimem. Také
jsem zjistil, ze naSe ukazatele ispéSnosti rostlin (pocet ramet a jejich délka) koreluji s biomasou
(obr. 10b, obr. 10c), a i kdyz jejich vztah nevypada linearné, potvrdil jsem jejich pouzitelnost
pro odhad produkce.

Pro odhaleni distribuce prvka v pud€, jsem se rozhodl vyzkouset metodu analyzy prvki XRF,
ktera je schopnd odhalit napfiklad mnozstvi hliniku, Zeleza, vapniku nebo fosforu, ale
nerozliSuje ziviny jako dusik nebo uhlik, a proto se v botanickych studiich vyuziva zfidka (napft.
Witkowski a Garner 2000; Lopez et al. 2009), coz je mozna Skoda, vzhledem k mnozstvi
informaci, které jsme schopni ziskat s minimalnimi vydaji. Nicméné nebyl nalezen zadny vztah
mezi funkénimi vlastnostmi C. elongata a obsahem prvka v ptidé na Cernisi a vyznamné se
nelisila ani distribuce mezi spodkem a vr§kem bultd.

6.2 Facilitace — kompetice

Pro vyhodnoceni vystfihovaciho experimentu muzeme vyuzit dva pfistupy. Prvni nabizenou
moznosti je porovnavat konkrétni hodnoty funkcnich vlastnosti v jednotlivych oSetfenich,
nebo, diky tomu Ze jsme vlastnosti méfili jiz pii zakladani experimentu, mizeme hodnotit pouze

32



zmenu, tj. rozdil na konci oproti zacatku. Pouze pro hmotnost biomasy to neni mozné, protoze
u tohoto typu experimentu neni mozné ziskat pocatecni hodnoty u nadale mérenych rostlin pres
celou vegetacni sezonu. Métenim pocateCnich hodnot u vétsiny vlastnosti by se mély odfiltrovat
nahodné rozdily, které se utvorily jiz pied zacatkem experimentu. Nevyhodou opakovaného
meéfeni dospélych rostlin je to, ze rostliny jiz mohly dosahnout svych limitnich hodnot ristu a
dals§i zmény se jiz nemusi projevit. Napriklad pokud jedinec dosahne své fyziologicky nejvyssi
mozné vysky, pfesun k facilitaci se na zméné neprojevi. Jelikoz plochy byly vybirany nahodné,
1ze predpokladat i nahodné rozloZeni pocateCnich hodnot vlastnosti. Tento pfedpoklad muze
byt narusen relativn€ malym mnozstvim dat, ktery muze zpusobit signifikantni rozdily i na
pocatku experimentu (Singh a Masuku 2014). Proto se mi zda lepsi hodnotit zmény vlastnosti
béhem experimentu, nicméné v textu diskutuji oba pfistupy, protoze vhodnost se muze lisit u
jednotlivych vlastnosti.

Predpokladal jsem, ze po odstranéni konkurencnich rostlin, se reakce fitness bude lisit podle
vlhkostniho rezimu. V podminkach s dostatkem zdroji, se podle SGH hypotézy (Bertness a
Callaway 1994) uplatiiuje kompetice, a tudiz by rostlinam bez okolni vegetace mélo stoupat
fitness. Takové podminky jsou podle nas v moktadnich olSinach na spodcich bultt, kde je vice
dostupné vody (Douda et al. 2012). Na druhou stranu v naro¢nych az stresovych podminkach
1ze oCekavat prevahu facilitacnich interakci viic¢i kompeti¢nim a po odstranéni okolni vegetace
by méla uréena rostlina stradat. Takovému prostiedi se podoba vrsek bultt, kde je signifikantné
meéné dostupné vody. Tudiz jsem ocekaval snizeni fitness ve vystfihovanych variantach na
vrscich bultd, jelikoz by méli piijit o facilitaci okolni vegetaci, a analogicky zvyseni fitness ve
vystfihovanych variantach na spodcich bultt, jelikoZ jsme jim odstranili konkurenci.

Vysledek naseho experimentu ale tento predpoklad spiSe nepotvrzuje. Na vrscich bulti bez
konkuren¢ni vegetace nartstal poCet ramet C. elongata vice nezli na kontrolnich vrscich
(obr. 8c), kde byly jednak narusty nizsi, ale dokonce ramety v primeéru ubyvaly. Na spodcich
bulti se proti hypotéze projevila zména ve vySce nejdelsi ramety (obr. 8a). Zajimavé je, ze
ramety se celkové hodné zkracovaly, pravdépodobné protoze nejdelsi ramety uvadaly. Na
kontrolnich spodcich byl tento ubytek nizsi nez na spodcich s odstranénou konkurenci. Celkovy
pocet ramet se skrze oSetfeni piili§ nelisil, ale na kontrolnich plochach dosahovaly ostiice
vysSich vysSek (obr. 8b). To muze byt zpisobeno praveé nasSim oSetienim, kdy pfi odstranéni
okolni vegetace klesne kompetice o svétlo a ztraci se potieba rust do takové vysky. Mnohokrat
bylo dokumentovano, Ze rostliny jsou schopné prizptsobovat svoji ristovou strategii na zaklade
podminek okoli vCetné sousedni vegetace (Falster a Westoby 2003; Gruntman et al. 2017).
V hmotnosti usuSené biomasy se oSetfeni nelisila. Délka a pocet ramet koreluji s biomasou a
1ze je vyuzit jako alternativa pro hodnoceni fitness u vhodnych druhd, nicméné signifikantni
rozdil ve vySce tomu neodpovida. Je mozné, ze zde probiha kompenzace mezi poctem ramet a
jejich délkou, 1 kdyz pocet ramet se signifikantné nelisil. ZvySeni poctu ramet je vysledkem
rozvoje do stran a nejdelsi rameta odpovida rastu do vysky. Tyto parametry v naSem vyzkumu
facilitaci nepotvrdily, a naopak naznacuji kompeti¢ni trendy souboje o svétlo na spodcich a o
prostor na vrscich. Nabizi se n¢kolik potencialnich pfi€in naSeho zjisténi.

1) Je mozné, ze rozdil ve vlhkosti mezi vr§skem a spodkem bultu neni tak vyznamny, aby
zpusobil posun od kompetice k facilitaci. To by znamenalo, Ze na gradientu prevladaji
kompeti¢ni interakce. To je ale v rozporu se studii Doudy (et al. 2021), podle které
facilitace nejen zaCne prevladat nad kompetici, ale zarovenn se zvySuje jeji efekt
s rostouci urovni na bultu.

2) Nedostatkem studie muze byt to, ze jsme si jiz vybirali vzrostlé jedince bez znalosti
jejich historie. Je mozné, jak jiz bylo potvrzeno v riznych studiich (napf. Suzan et al.
1996; Cavieres et al. 2006), Ze facilitace mize byt klicova pro kolonizaci a schopnost
preziti Cerstvych juvenilnich jedinct, ale po prekonani ranych fazi uz jsou dostatecné
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silné a schopné udrzet se i bez facilitatora. Navic muzeme Celit situaci, kdy se jedinec
blizi k svému rdstovému maximu a nelze u né ocekavat zvyseni hodnot funkcnich
vlastnosti. V budoucich experimentech by bylo dobré provést vysadbu semenackt
C. elongata na nékolik vybranych bultd a pozorovat jejich rast v piitomnosti ostatnich
druht a v oSetfené varianté bez jejich pfitomnosti.

3) I pfes to, ze jsme odstrariovali vegetaci nékolikrat béhem experimentu, je mozné zZe
facilitacni efekt zcela nevymizel. Odstfihavali jsme ostatni rostliny pfimo nad zemi,
nicméné zde oCekavané facilitacni mechanismy (hydraulic lift, stabilizace a pudy) se
odehravaji hlavné v pade skrze kofeny (Johnson et al. 1985; Horton a Hart 1998). Pokud
koteny stale plnily svoji funkci, tak jsme pravdépodobné pouze eliminovaly
vystfihovanim nadzemni konkurenci, ale nikoli ocekéavanou facilitaci.

4) Nemame jistotu, ze C. elongata je druh, ktery potiebuje facilitaci a neni plastickym
druhem, ktery je schopny kolonizovat sussi vrsky nebo dokonce nésledné facilitovat
ostatni rostlinné druhy. Kdyz porovname hodnoty funk¢nich vlastnosti C. elongata
s ostatnimi druhy, zjistime Ze patfi mezi druhy s vysokym LDMC (primér na konci
experimentu 456 mg/g, maximalni hodnota 674 mg/g) a nizkym SLA (primér na konci
experimentu 11,2 mm?/mg, maximalni hodnota 26 mm?/mg), pfi¢emz hodnoty LDMC
dokonce ptekonavaji Phragmites australis (obr. 9). Takové vlastnosti obecné vykazuji
vytrvalejsi a konzervativng€jsi druhy, zatimco naptiklad jednoleté rychle rostouci druhy
myvaji vysoké SLA (Dwyer et al. 2019). Pro ovéfeni by bylo vhodné provést stejné
vzorkovani s alespont dvéma dal§imi druhy, které by mohly potencialné z facilitacnich
mechanismu profitovat.

Rozdily v listovych vlastnostech u C. elongata byly vyraznéjsi nez rustové vlastnosti, piicemz
varianty s odstranénou vegetaci mély niz§i SLA a v ptipadé vrsku bultu i vyssi LDMC (obr. 5b,
d). Tento negativni vztah mezi LDMC a SLA jsem predpokladal, jelikoz SLA a LDMC jsou
spolu obvykle zaporné korelované. Pokud ale srovndme zménu v SLA a LDMC béhem
experimentu, tak zjistime ze odstranéni vegetace naopak zvySuje SLA (obr. 5¢). Tady je
otazkou, co odrazi interakci 1épe, zda zména b&hem experimentu nebo finalni hodnoty.
Nestastné je, ze jiz pied zahajenim experimentu bylo SLA na kontrolnich vyssi a zjistil jsem
tak, ze odstranéni vegetace tento pomér nezménilo. Pokud bychom méli obdobné pocatecni
hodnoty, mohl by trend zmén vypadat jinak. Toho bychom docilili, kdybychom méli vétsi
testovany vzorek, nicméné prace v terénu je narocna a omezena a je vzdy nutné zvazit do jakych
aktivit a v jaké mife investovat.

Obaval jsem se, ze vyvoj stomatalni konduktance pajde obtizné hodnotit, jelikoz reaguje velmi
rychle na vnéjsi podnéty, coz miize maskovat dlouhodobou zménu. Nicméné na vystiithovaci
experiment reagovala velmi podobné jako SLA (ale také nesignifikantné), tzn. zvySeni na
manipulovanych vrscich. V souladu s dal§imi studiemi se tedy zda (Medlyn et al. 2001;
Ainsworth a Rogers 2007; Sadras et al. 2012; Ward et al. 2013), ze spravné interpretovany gs
je vhodny ukazatel 1 dlouhodobégjsich zmén nezli pouze momentalniho stavu. Hlavnim faktorem
ovlivilujici gs je momentalni vodni stav rostliny, jelikoz stomatalni konduktance koreluje
s dostatkem vody v rostliné a jeji fotosyntetickou aktivitou (Wong et al. 1979). Proto jsem
ocekaval, ze odstranéni vegetace na bultu podpofi dostupné mnozstvi vody pro jedince
C. elongata a povede k vy$§im hodnotam naméfené konduktance. Velmi zajimavé bude
srovnavat vztah mezi SLA a gs u dalSich druht, jelikoz nékteré reaguji v SLA odlisné (viz
kapitola 6.3), ale nemame pro né gs data. Skutecny vztah mezi SLA, gs a GispésSnosti druhu na
gradientu vlhkosti mize byt budoucim vyzkumnym cilem.
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6.3 Vlhkostni gradient

Dalsim cilem diplomové prace bylo zjistit rozdily ve funk¢nich vlastnostech rostlin podél
vlhkostniho gradientu. Zjistil jsem signifikantni rozdily v SLA a gs, které jsou vyssi ve vlhéim
prostfedi. LDMC mélo opacnou reakci, ale vysledky byly nesignifikantni. Zda se tedy, ze
Stejné tak pocCet ramet a vyska rostlin byly primérmé mimeé vyssi na spodcich bultd, ale
neprokazal jsem signifikantni rozdil. To podporuje pfedpoklad, ze rozdil ve vlhkosti je i
v moktadni ol§iné dostate¢né velky, aby ovlivnil uspéSnost C. elongata.

Kromé C. elongata jsem zjistoval reakce dalSich mokiadnich druhli. Z grafu porovnavajiciho
reakce druha (obr. 8) je patrny princip trade-off v investici do SLA nebo LDMC, piiemz se
zda, ze graminoidy preferuji LDMC a bylinné druhy SLA. Podle grafu SLA a LDMC pro
vSechny druhy (obr. 8) lze hrubé rozlisit druhy do tfi kategorii. Druhy s vy§sim LDMC
(Calamagrostis canescens, Carex elata, Dryopteris carthusiana, Phragmites australis a
nezobrazena Carex elongata), druhy s vyrovnanym SLA a LDMC (Lycopus europaeus,
Lysimachia thyrsiflora, Lysimachia vulgaris a Scutellaria galericulata) a druhy s vy$§im SLA
(Impatiens noli-tangere). Bylo by tedy teoreticky mozné pomoci listovych vlastnosti odhalovat
rostlinné strategie Ci je kategorizovat. Hodnoty vlastnosti se lisi v ekosystémech a je nutné to
brat v potaz pfi porovnani s dalSimi vysledky, naptiklad lesni druhy maji obecné vyss§i SLA nez
stepni druhy (Evans a Poorter 2001). To maze byt dal§$im bodem zajmu budouciho blizsiho
badani.

Plasticita znaki a schopnost pfizpusobeni se li§i mezi druhy. Zaroven, kromé plasticity, se lisi
i smér reakce druhti, kdy nékteré druhy reaguji stejné jako C. elongata a maji vyssi SLA na
spodcich v prostredi s dostatkem vody, zatimco dal$i druhy maji vyssi SLA na vrscich bultu.
To ukazuje, Ze obecné platné zavislosti vlastnosti a environmentalnich faktori mohou byt
platné ve velkych méfitkach nebo pro cela spoleCenstva, ale ve skutecnosti jsou reakce druhové
specifické a Casto podstatnéjsi pro vysvétleni ekologickych vztahi (Jung et al. 2014).
Diskutovanou pficinou protichidnych reakci muze byt trade-off v jednotlivych vlastnostech,
které dohromady predstavuji zpuisob vyporadani se stresem. Dalsi moznosti je, Ze funkéni
vlastnosti jakozto ukazatele uspésnosti mohou byt interpretovany v ramci druhové niky. Smér
reakce pak zavisi na tom, zdali se posouvame blize nebo dale k ekologickému optimu (Albert
et al. 2010; Jung et al. 2014). Prikladem muze byt studie zabyvajici se dvéma blizce pfibuznymi
druhy Vaccinium myrtillus a Vaccinium uliginosum a jejich reakci napti¢ horskym vyskovym
gradientem, ve které autor zjistil rozdily v LMA, obsahu prvka a produkci (Gerdol 2005). V mé
studii jsou vnitrodruhové rozptyly vlastnosti nékolikanasobné nizsi, nez celkovy rozptyl, coz
potencialné umozuje jejich kategorizaci a rozliseni.
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7 Zavér

Studie potvrdila schopnost mokfadnich rostlinnych druhii reagovat funkénimi vlastnostmi na
odlisné vlhkostni podminky na malé prostorové skale prohlubni a bultd v mokfadni olSiné.
Rozdil v dostupné vodé na bultu a u hladiny je dostate¢né velky, aby ovliviioval vétSinu
ptitomnych druht. Hlavni zkoumany druh Carex elongata, projevil signifikantni plasticitu
v SLA a stomatalni konduktanci jako odezvu na mnozstvi dostupné vody, pficemz ve vlhéim
prostredi byly hodnoty téchto vlastnosti signifikantné vyssi oproti sussim vrcholim bultid. U
ostatnich vlastnosti nebyl prokazan signifikantni rozdil.

Vnitrodruhova variabilita zkoumanych vlastnosti je vyrazné mensi nez mezidruhova. Ostatni
druhy mély podobné i odli§né reakce na vlhkostni gradient a zda se, ze reakce se lisi typem i
mirou podle zivotnich strategii téchto rostlin. Pro potvrzeni této hypotézy je ale nutné provést
dalsi vyzkum s vétsim poctem jedinct a druhti. Pfi porovnani C. elongata s ostatnimi druhy Ize
fict, ze C. elongata patii k druhtim s vysokym LDMC a nizkym SLA, coz by mélo odpovidat
kompeticni strategii.

Predpokladal jsem, Ze v suchém prostfedi na vrcholech bultd se uplatiiuje mechanismus
facilitace C. elongata ostatnimi druhy ve vegetaci. Tato hypotéza se ale jednoznacné
nepotvrdila. Nékteré vysledky naznacuji facilitaci (finalni hodnota SLA a finalni vyska na
vricich), ale ve vétSiné pripadu prevlada kompetice. To muze spiSe odpovidat odliSnym
rastovym strategiim rostlin (trade-off) podél gradientu vlhkosti, které kompenzuji celkoveé
stejnou biomasu rostlin. U jedinct zbavenych efektu konkurence dal$ich druhti na vrscich bulta
jsme zaznamenali zvySeny pocet ramet, a to pravdépodobné diky jejich rastu do stran trsu. Na
spodcich bultu bez kompetice sousedicich rostlin se zjevné snizila konkurence o svétlo a jedinci
vykazovali vétsi ztraty vysky. Ristové vlastnosti se obecné nelisily na spodku a vrsku, a tak se
zda, ze stres zpusobeny nedostatkem vody neni tak silny, jak jsem piedpokladal, a stale se
pohybujeme v optimalnich ekologickych podminkach pro rist C. elongata.

Diplomova prace ptinesla dalsi informace o rostlinnych interakcich v moktadni olSing, ale také
vyvolala spoustu otazek, na které bude muset zjistit odpovedi budouci vyzkum.
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Obr. 10. Korelace mezi a) vy§kou bulti a vlhkosti b) hmotnosti suS§ené biomasy a poétem ramet ¢) hmotnosti susené biomasy a délkou
nejdelSi ramety d) SLA a stomatilni konduktanci ¢) LDMC a stomatailni konduktanci f) SLA a LDMC g) stomatalni konduktanci a
vlhkosti h) SLA a vlhkosti ch) LDMC a vlhkosti.
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Obr. 11. Hodnoty SLA na spodku a vr§ku bultu pro Calamagrostis canescens, Carex elata, Dryopteris carthusiana, Impatiens noli-
tangere, Lycopus europaeus, Lysimachia thyrsiflora, Lysimachia vulgaris, Phragmites australis, Scutellaria galericulata.
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Obr. 12. Hodnoty LDMC na spodku a vr§ku bulti pro Calamagrostis canescens, Carex elata, Dryopteris carthusiana, Impatiens noli-
tangere, Lycopus europaeus, Lysimachia thyrsiflora, Lysimachia vulgaris, Phragmites australis, Scutellaria galericulata.
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Obr. 13. Graf hmotnosti suSiny biomasy pii zakonceni experimentu. Kazdy bod reprezentuje jedno méieni. Chybové usecky znaci
stiredni hodnotu + standartni chybu.
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