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1 Abstract

The species richness—productivity relationship (SRPR) has been a long studied
problem in plant communities. Unimodal humped-shaped pattern is widely documented for
temperate grasslands. However, majority of studies use various direct or indirect surrogates
for productivity level but rarely multiple estimates for one particular area. Moreover, the
mechanisms that are responsible for this relationship remain unclear. The experimental
approach, that allows the manipulation of variables of interest and thus distinguishing theirs

effect from other variables, is necessary.

In the observational study, thirty moderately to high productive meadows
(productivity range from 100 g/m? to 550 g/m?) were sampled in the vicinity of Ceské
Budgjovice, South Bohemia, Czech Republic. Aboveground biomass, belowground biomass
and amount of nutrients in the soil were used as characteristics of productivity level and
number of species was determined at three spatial scales (0.04 m?, 1 m?, 25 m?) at the peak
of vegetation season. In the manipulative experiment, the height, growth rate and survival of
twelve species were regularly measured in fertilized and non-fertilized plots on an
oligotrophic wet meadow. Aboveground biomass was regularly harvested and number of
species estimated at the peak of vegetation seasons. The competition for light was estimated
by measuring maximum percentage of light (photosynthetic active radiation) passing through
the plant cover to the ground (light penetrance).

The results of the observational study show, that the species richness at all the spatial
scales is negatively related to the productivity, with the aboveground biomass, light
penetrance, phosphates and nitrates content in the soil being the best predictors. However,
these characteristics are mutually (rather loosely) correlated and their ability to predict
species richness varies among spatial scales. The results also indirectly confirm growing
importance of aboveground competition for light (and vice versa declining importance of
competition for nutrients) with increasing productivity of environment. Results from
manipulative experiment confirm decrease in species richness with increasing productivity.
Fertilization has also overall significant effect on height and growth rate of studied plants,
but we failed to demonstrate differences in the response between species. Conversely, height
and growth rate of studied species is variable over time and thus may vary interspecific
competition hierarchy consequently causing delay in competition exclusion. Changes in
species abundances are mostly affected by the availability of light and height of plants — high
species are favored. This may be caused by increased interspecific competition for light.
Fertilization has also significant effect on the survival of individuals of the species.



2 Uvod

Vztah mezi druhovou diverzitou a produktivitou prostfedi je dlouho studovanym, ale
zatim ne zcela pochopenym, fenoménem. Druhové diverzita ma podstatny vliv na fungovani,
regulovani a stabilitu ekosystémii, které pak poskytuji rizné sluzby i lidstvu (Cardinale et al.
2012). Existuje mnoho popsanych principti ovlivnéni druhové bohatosti produktivitou,
nicmén¢ zatim nebylo dosazeno zadnych obecnych a koneénych zavért. Dokonce i kauzalita
tohoto vztahu neni jednoznacna. Jeden smér ekologie spoleCenstev Casto popisuje vztah
produktivity, ktera je pfimo a pozitivné ovlivnéna druhovou bohatosti (tzv. overyielding)
(Trenbath 1974). Jinymi slovy, produkce nadzemni biomasy je u smési druhti vyss$i nez u
monokultury jakéhokoli z téchto druhii. Tento smér je v soucasné ekologii reprezentovan
nejcastéji takzvanymi biodiverzitnimi experimenty (anglicky obvykle BEF — biodiversity —
ecosystem functioning — experiments), ktery je zalozen na péstovani experimentalnich smési
rizné druhové bohatosti (Loreau & Hector 2001; Cardinale et al. 2007) za
standardizovanych podminek prostiedi. Druhy smér ekologie (popsany dale) naopak
predpokladd kauzalitu opacnou, druhové bohatost je zde determinovéana produktivitou
prostiedi (napt. Mittelbach et al. 2001), nebo je alespon produktivita pouzita jako prediktor
druhové bohatosti. Tento vztah byva studovan hlavné v observac¢nich studiich nebo hnojicich
pokusech. Dva vyse popsané pristupy poskytuji ¢asto velmi protichtidné zavéry (napt. Lep$
2013), a tak se opakuji pokusy tyto rozpory vysvétlit (Schmid 2002).

2.1 Charakteristiky produktivity

Zpusoby charakterizace produktivity prostfedi se mezi studiemi vyrazné 1i§i. Termin
produktivity neni pfesn¢ definovan a je Casto pouZivan velmi volné. Terminy Cista a hruba
primarni produkce samoziejmé definovany jsou, ale pro obtiznost jejich urceni se
v podobnych studiich nepouzivaji; naopak se uziva termin ,,productivity”, nékdy téz
»environmental productivity”, ktery byva charakterizovan velmi rizné. Napiiklad studie
Tilman & Pacala (1993) pouziva k predikci druhové bohatosti Sesti riiznych aproximaci.
Zvolena metodika miize vyrazné ovlivnit ziskané vysledky. NejCastéji se ve studiich jako
charakteristika produktivity pouziva nadzemni (vzacné i podzemni) biomasa, a to jak pomoci
jednoho odbéru typicky na vrcholu vegetacni sezony, tak i mnoha odbérti v prub&hu roku,
které by mély zachytit celkovou ro¢ni produktivitu lokality (Gillman & Wright 2006).
Nadzemni biomasa (n€kdy v kombinaci s opadem) se jevi jako jeden z nejlepsich prediktort

druhové bohatosti v temperatnich oblastech (Klaus et al. 2013). Nicméné v piipadé velkého



herbivorniho tlaku nemusi byt idedlni aproximaci (Borer et al. 2014). Dalsi celosvétove
bézné pouzivanou charakteristikou je mnozstvi dostupnych zivin v pudé (Mittelbach et al.
2001), piipadné i chemicka kompozice nadzemni biomasy (Klaus et al. 2011). Vétsina
ekosystému je limitovana nedostatkem dusiku (Davidson et al. 2004; LeBauer & Treseder
2008), v pripad¢ sukcesné¢ starSich stanovist' je limitujicim prvkem nejéastéji fosfor
(Vitousek et al. 2010). Pro tropické oblasti se pak pomérné Casto pouziva k aproximaci
produktivity potencialni evapotranspirace, ptipadné celkové ro¢ni srazky (Gillman & Wright
2006). Tento zpisob odhadu nicméné nemusi zcela odrazet realitu, protoze za velkého
srazkového uhrnu muze produktivita naopak diky vyplavovani zivin z ptidy klesat (Huston

2014).

2.2 Vztah druhové diverzity a produktivity

Observacnimi studiemi pozorovana zavislost druhové diverzity a produktivity prostiedi
(nikoli experimenty manipulujicimi druhovou bohatost) je v poslednich desetiletich hojné
studovanym problémem. Zda se, Ze tento vztah je velice variabilni v zavislosti na studované
lokalité, jejim rozsahu (v ramci geografickych oblasti), a i prostorové Skéle, kterd se sklada
ze dvou komponent — zakladni vzorkovaci jednotky (grain) a oblasti obsahujici vSechny
studované lokality (vzorkovaci jednotky) zahrnuté v analyze (focus) (Whittaker 2010).
Pozorovany jsou vztahy pozitivni, negativni, unimodalni i nemonoténni s minimem ve
sttednich hodnotach produktivity, néktefi autofi pak nenasli vztah zadny (Grime 1973;
Vermeer & Berendse 1983; Tilman & Pacala 1993; Mittelbach et al. 2001; Chiarucci et al.
2006; Gillman & Wright 2006; Partel et al. 2007; Zobel & Pirtel 2008; Adler et al. 2011;
Fraser et al. 2015). Problémem jsou i nejednotna kritéria pro vybér lokalnich studii pro
metaanalyzy a dalsi chyby spojené s vlastnim vyhodnocenim dat. Napiiklad Gilman &
Wright (2006) kritizuji absenci korekce dat na overdisperzi ve studiich zahrnutych
vV metaanalyze provedené Mittelbachem et al. (2001). V této Mittelbachové studii kritizuje
Whittaker (2010) nejednotnou velikost snimkovanych ploch. Na to Mittlebach (2010)

reaguje zpochybnénim Whittakerova nahodného vybéru studii pro metaanalyzu.

Pro smér a tvar tohoto vztahu je také velice dulezitym faktorem celkova velikost
studovaného uzemi. Na regionalni, a tedy malé prostorové Skéle, jsou nejcastéji pozorovany
vztahy unimodalni, p¥ipadné negativni (Simova et al. 2013), na velké (globalni) skale je pak
Casto pozorovan vztah pozitivni (Gillman & Wright 2006). Tento vztah mtze byt zptisoben

vysokou druhovou bohatosti za velké produktivity prostredi v tropech. Jak jiz bylo vyse
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zminéno, pravé nékteré charakteristiky produktivity tropi nemusi byt zcela optimalni
aproximaci skute¢né produktivity, pokud bychom ji charakterizovali ¢istou nebo hrubou
primarni produkci. Velky vliv na pozorovany vztah mohou mit také nestejné vlastnosti
druhové bohatosti a produktivity pravé ve vztahu K prostorové skale. Zatimco produktivita
by méla byt nezdvisla na jeji velikosti (mnozstvi biomasy roste s velikosti linearn¢), pocet
druhti roste spolu s prostorovou S$kalou logaritmicky, nebo podle mocninné funkce
s exponentem men$im nez jedna (species-area curve) — funkce je tedy konkavni. Na malé
prostorové Skale je tedy vysoka Sance zachyceni jen malé Casti druhl pfitomnych ve
spoleCenstvu, to je navic umocnéno vétsi velikosti jedinct (a tedy nizSim poétem druhti) za

vy$$i produktivity prostiedi (Leps 2013).

2.2.1 Humped-Back Model

I pfes vySe zminénou variabilitu a rozpory v metodice se unimodalni vztah
s maximem ve stiednich hodnotach produktivity — Humped-back model (HBM) jevi jako
globalné nejlepsi a nejcastéji pozorovany vzorec (Fraser et al. 2015; Obr. 1). Vysvétleni
tohoto vztahu byla vénovana velka pozornost a existuje velké mnozstvi teorii popisujicich
procesy a mozné piic¢iny jak rostouci, tak klesajici ¢asti unimodalni ktivky. Vysvétlit
stoupajici cast kiivky je vecelku jednoduché — jen mélo druhti je schopnych Zit a rozmnozovat
Uzivné prostiedi je samo o sobé& pro vétsinu druht piiznivé. Musime tedy predpokladat, Ze
pokles druhové bohatosti bude zplisobem negativnimi interakcemi jednotlivych druht ve
spolecenstvu — dochazi ke kompetitivnimu vylouceni (napt. Grime 1977). Zakladni otazkou
je, jak mohou konkurujici si druhy koexistovat, a jak je rychlost kompeti¢niho vylouceni
ovlivnéna prostfedim. Uz v roce 1994 Palmer zminuje existence alespon 120 pfijatelnych
hypotéz vysvétlujicich fenomén koexistence druhti. V této praci jsou zminény ty
nejvyznamnéjsi a dnes nejvice akceptované z pohledu ekologickych interakci mezi druhy ¢i

jedinci v rostlinném spolecenstvu.
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Obr. 1:
studovanych lokalit. Pfevzato z Fraser et al. (2015).

Druhovéa bohatost jako funkce produktivity prostfedi pro 9631 snimkd 28

V obecné roviné si rostliny mohou konkurovat o rizné zdroje v podzemi, kde je
pocet moznosti mnohondsobné vétsi, nez v nadzemi, kde je jedinym dilezitym zdrojem
svétlo. V podzemi si rostliny mohou konkurovat o Ziviny (pfedevs§im dusik, fosfor a draslik),
Vv aridnich podminkdch muizZe byt nedostatkovym zdrojem také voda. DuleZitou vlastnosti
rostlin je schopnost tyto zdroje Cerpat. Pro uspésnou monopolizaci podzemnich zdrojii musi
rostlina vyplnit kofeny trojrozmérny prostor, zatimco k monopolizaci svétla staci zabrat
dvourozmérny prostor nad ostatni vegetaci. Tilman (1982) piedpoklada, ze druh se
kompetice. Ve spolecenstvu pak spolu mize koexistovat tolik druht, kolik je limitujicich
zdroji. Nicmén¢ i pres vEétsi mnozstvi zdroju a jejich variabilitu v dostupnosti v prabéhu
Casu a V prostoru neni tato teorie schopna vysvétlit koexistenci relativné velkého poctu druhi
v terestrickych ekosystémech. Zaroven také neni schopnd vysvétlit HBM model. Z téchto

divoda se mezi rostlinnymi ekology teorie pfilis neujala (Craine 2009).



Stoupajici cast kiivky HBM modelu, tedy oblast nizké az stiedni produktivity
prostiedi a i dostupnosti zZivin, je vysvétlovana nékolika zplsoby. Druhova diverzita zde
muze byt omezena obecné nedostatkem zdroju (Grime 1977), vice specificky, nedostatkem
zivin (Newman 1973; Goldberg & Miller 1990). Ke kompetici o Ziviny muze dochazet, ale
kvili nizké hustoté jedincti za obzvlasté neptiznivych podminek nemusi hrat kompetice
zadnou roli. S rostouci dostupnosti zivin, a tedy klesajici mirou stresu z jejich nedostatku,
jak produktivita prostfedi, tak druhova bohatost poroste. Dal§im vysvétlenim stoupajici ¢asti
kiivky je ruzna prostorova variabilita v dostupnosti zivin. Tilman & Pacala (1993)
ptedpokladaji, Ze nizka heterogenita zivin umozni koexistenci jen malému poctu druhi, které
dokazi tyto zdroje nejlépe vyuzivat. Naopak Rajaniemi (2003) tvrdi, ze velka heterogenita
Zivin na malé prostorové Skale mize za zvySenou velikostni asymetrii rostlin. Ta vede k
nasledné lepsi schopnosti monopolizovat dostupné Ziviny. Cim vét§i ma konkrétni jedinec

kotenovy systém, tim 1épe dokaze ziskavat ziviny.

Klesajici ¢ast kiivky, oblast stfedni az vysoké produktivity prostfedi, vysvétluji vyse
zminéné hypotézy lepsi schopnosti superiornich druhti kompetovat o zdroje (Grime 1977),
pripadné zvysenou kompetici o zdroje zptisobenou vyssi heterogenitou zdroju (stejné jako za
nizké produktivity) (Rajaniemi 2003). Dalsi tfi hypotézy kladou diraz na presmyk
Z kompetice podzemni o Zziviny na kompetici nadzemni o svétlo, kterd se diky vétsi
produktivité, a tedy i hustsi a vys$i vegetaci stava hlavnim limitujicim faktorem. Tilman &
Pacala (1993) piedpokladaji, ze je druhova bohatost redukovana nizkou heterogenitou svétla.
Naopak Newman (1973) a Goldberg & Miller (1990) tvrdi, Zze jsou druhy vylouceny z
divodu omezené dostupnosti svétla. Jedinym rozdilem je, Zze mohou byt ze spoleCenstva
vylouéeny kompeti¢né slabé druhy (Newman 1973), nebo je ztrata druhl zcela nahodna
(Goldberg & Miller 1990). To, Ze zdroj svétla je vzdy nad vegetaci a méni se pouze uhel
dopadajiciho zéfeni, vede k velikostn¢ asymetrické kompetici. Jinak feceno, ¢im je rostlina
veétsi (vyssi), tim sndze je schopna monopolizovat velkou ¢ast dopadajiciho zateni. VSechny
zminéné teorie predpokladaji, Ze rostouci ¢ast HBM je determinovana vztahy rostlin
k dostupnosti a mnozstvi zdroji V podzemi. Naproti tomu klesajici ¢ast je vysvétlovana jak

vztahy ke zdrojim podzemnim, tak vztahy k jedinému nadzemnimu zdroji — svétlu.

Trochu stranou od klasickych, kompeti¢né zalozenych, vysvétleni stoji hypotéza od
Wrighta (1983), ktera predpoklada pozitivni vztah diverzity a produktivity zptisobeny pouze
rostoucim pocétem individui na gradientu produktivity. S podobnym vysvétlenim piichazi

také Oksanen (1996), ktery dopliuje mozné piic¢iny poklesu druhové bohatosti. S rostouci



produktivitou roste také velikost jednotlivych individui, coz kvili nedostatku mista ma za
nasledek ubytek celkového poctu individui vedouci nasledné i k poklesu druhové bohatosti.

Pro vétsi prehlednost jsou vSechny vySe zminéné teorie shrnuty v tabulce (Tab. 1).

2.2.2 Dynamic Equilibrium Model, disturbance

Dalsim (nikoli alternativnim, ale dopliujicim) mechanismem ovliviiujicim vztah
druhové diverzity a produktivity je pusobeni disturbanci (Craine 2009). Ty narusuji
teoretickou rovnovéhu (equilibrium) spolecenstva, kde je dosazeno minimalni druhové
bohatosti diky silné mezidruhové kompetici (Huston 1979). Disturbance poskytuji svym
pusobenim nové prilezitosti k uchycovani a dlouhodobé&jsSimu pfezivani druha ve
spoleCenstvu naptiklad mechanismem vytvafeni narusenych mist (gapt), které poskytuji
prostory pro regeneraci druht jinak potlacenych kompetici (Vitova & Leps 2011). Rostouci
mira disturbanci tedy pozitivné ovliviiuje druhovou bohatost. Pti ptili§ velkych disturbancich
muze byt pocet druhli naopak redukovan (Huston 1979). Tento proces opét vytvaii
unimodalni z&vislost s nejvyssi druhovou bohatosti za stfedné silnych disturbanci. Nicméné
tento mechanismus byl napadan kvili své neschopnosti predpovidat vztahy pozorované
v piirod¢ (Fox 2013). OvSem je dulezité si uvédomit, Ze HBM a mira disturbanci jsou
propojené mechanismy, a proto je nelze hodnotit oddélené (Huston 2014). Tento vztah
popisuje Dynamic Equilibrium Model (DEM) (Huston 1979 jej ptuvodné nazyval Medium
Disturbance Hypothesis; Obr. 2; Tab. 1). Za nizké produktivity prostiedi muze byt
maximalni druhové bohatosti dosaZzeno pouze v ptipad¢, ze disturbance nejsou pfili§ velké.
Naopak ve velmi produktivnim prostfedi jsou disturbance k zachovani velkého poc¢tu druhti

nezbytné.
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Obr. 2: Dynamic equilibrium model. Pfevzato z Huston (2014).

2.2.3 Species Pool Hypothesis

Dalsi, dnes velice podstatnou hypotézou vysvétlujici slozeni a vztahy v rostlinnych
spolecenstvech, je Species Pool Hypothesis (SPH; Taylor et al. 1990; Tab. 1), ktera muze byt
prelozena jako hypotéza zasobniku druhti. Ta oznacuje mnozinu druhd, kterda se na
konkrétnim uzemi vyskytuje. Tyto druhy se na dané misto musi nejen dostat, ale také uchytit
a dlouhodobé prezit. Velikost druhového zasobniku se zvétSuje procesy speciace a imigrace
a naopak zmenSuje extinkci druhli. Tomuto pojeti se fik4 nefiltrovany zasobnik. Pozorované
druhové sloZeni urcité lokality je podmnoZinou druhti nefiltrovaného zasobniku, které prosly
environmentalnim filtrem (tolerance druhu k abiotickym podminkam — teplota, vihkost, pH,
pudni vlastnosti) a biotickym filtrem (kompetice, patogeni, herbivoii apod.; Cornell &
Harrison 2014).

Interpretace vztahu produktivity a diverzity se pak muze zasadné liSit pravé diky
vlivu druhového zasobniku. Naptiklad v temperatu je ¢asto pozorovan vztah negativni, ktery

muze byt vysvétlen malym mnoZzstvim druhi adaptovanych na produktivni mista (to ma na



svédomi predevsim soucasna intenzifikace zemédélstvi; naopak, béhem postglacialu nebyly
produktivni habitaty pfili§ rozsifené). S rostouci produktivitou neni kompetice mezi
rostlinami intenzivnéjsi, pokles je zpusoben nedostatkem druhi adaptovanych na tyto
podminky (Zobel et al. 2011). Naopak stabilni a dlouhodobé produktivni habitaty v tropech
si vytvotily velky druhovy zasobnik, ktery ma za nasledek rust druhové bohatosti
s produktivitou (Partel et al. 2007; Zobel & Pirtel 2008). Vysvétlujici schopnost studii, které
zahrnuji ve svych analyzach rtizné regiony, mize byt negativné ovlivnéna vlivem rozdilnych
lokalnich druhovych zasobnikd (Huston 2014). Pro malé lokalni studie se bude druhovy
zasobnik pravdépodobné shodovat a nebude mit vliv na pozorované vztahy. Mimoto, zda se,
ze vyznam druhového zasobniku je podstatny zejména v pravidelné narusovanych nebo malo
produktivnich mistech, kde je prostor pro uchycovani novych individui. V opa¢ném pftipadé,
v kompaktnich, produktivnich a neheterogennich mistech, mohou rostlinné spolecenstvo

utvaret predevsim kompeti¢ni vztahy (Belote et al 2009; Cornell & Harrison 2014).



Tab. 1: Ruzné teorie vysvétlujici diverzitu rostlinnych spoleCenstev v zavislosti na

produktivité prostiedi.

Autor

Teorie

Nizka pruduktivita

Vysoka produktivita

Grime (1977)

Tilman &
Pacala (1993)

Newman
(1973)

Goldberg &
Miller (1990)

Rajaniemi
(2003)

Oksanen
(1996)

Wright
(1983)

Huston
(1979)

Taylor et al.
(1990)

Total Competition
Intensity Hypothesis

Habitat Heterogenity
Hypothesis

Light Competition
Intensity Hypothesis

Light Competition With
Random Species Loss
Hypothesis

The Heterogeneity-size
Asymmetry Hypothesis

Self-thinning
Hypothesis

More Individuals
Hypothesis

Dynamic Equilibrium
Hypothesis

Species Pool Hypethesis

omezené mnozstvi zdroji

nizka heterogenita zivin
(kompetice o ziviny)

omezené mnozstvi zivin
(kompetice o ziviny)

omezené mnozstvi Zivin
(kompetice o ziviny)

vysoka heterogenita zivin
(kompetice o ziviny — velka
velikostni asymetrie)

vztah je artefaktem velikosti
jedincu (Zivinovy stres = mala
individua - zadné vyloucen)

prezivaji druhy schopné uspésné
kompetovat o zdroje

nizka heterogenita svétla
(kompetice o svétlo)

omezené mnozstvi svétla
(kompetice o svétlo — vylouceny
kompeti¢né slabé druhy)

omezené mnozstvi svétla
(kompetice o svétlo — ztrata
druhti nahodna)

vysoka heterogenita zivin
(kompetice o ziviny — velka
velikostni asymetrie)

vztah je artefaktem velikosti
jedincu (dostatek zivin > velka
individua - nedostatek mista
- vylouceni)

vztah je artefaktem poctu jedinci — s rostouci produktivitou roste
pocet jedincti a tim i pocet druhti

vysoka mira disturbanci ma

negativni vliv na druhovou
bohatost, protoZze mala riistova

rychlost neumozni obnovu

malo druhd adaptovanych na
Zivinovy stres

vysoka mira disturbanci ma
pozitivni vliv na druhovou
bohatost, protoze oddali
kompeti¢ni vylouceni
malo druhil adaptovanych na
vysokou produktivitu (plati jen
pro temperat)

2.3 Dynamika spolefenstva — strategie na irovni jedince

Pozorované vzorce a vztahy (HBM, DEM, SPH) nam mohou povédét mnohé o

obecnych principech, které ovliviiuji druhovou diverzitu. Nicméné individudlni strategie

riaznych druht rostlin nejsou z téchto vztahd patrné a vlastnosti potiebné pro dlouhodobou

koexistenci Vv rostlinném spolecenstvu nebo populaci z nich pfimo nevyplyvaji. Pausas &

Lavorel (2003) rozliSuji rizné vlastnosti rostlin potiebné pro koexistenci na rtznych

urovnich. Na urovni individua je dileZzity klonalni potencial, zasobni organy nebo vyska. Na

urovni populace velikost a vytrvalost semen a semenné banky. Pro dlouhodobou koexistenci
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Vv celém spolecenstvu jsou vyhodné vlastnosti, které umoziuji uspésnou kompetici (ristova
rychlost, vyska rostliny, plocha listu ¢i tolerance k zastinéni). V ramci krajinného méftitka je

pak dulezita dobra schopnost Sifeni.

Vyse zminéné vlastnosti jsou, i kdyz jinak formulovany, obsazeny i ve starSich a
obecnéjSich konceptech. MacArthur & Wilson (1967) navrhli koncept r-K strategie.
Organismus, ktery se rychle rozmnozuje, roste, ma velkou disperzni schopnost a typicky
obsazuje naruSena stanovi$té, se nazyva r-stratég. K-stratég naopak klade duraz na kvalitu a
konkurenceschopnost potomstva. S r-K strategiemi se caste¢né piekryvaji CSR strategie (C
= kompetitor, S = stres tolerujici stratég (odpovida K-strategii), R = rumistni stratég
(odpovida r-strategii)) definované Grimem (1979), které vice odpovidaji rostlinné realité,

kde diky sedentarnimu zptsobu zivota ma kompetice vEtsi vyznam.

Dulezitou vlastnosti rostlin pro jejich dlouhodobé pteziti mohou byt také zmény ve
fenotypu ¢i strategii. Lychnis flos-cuculi naptiklad v silné¢ kompetitivni prostiedi investuje
nejvice energie do generativniho rozmnoZzovani, zatimco v gapech, kde je dostatek svétla,

tvofi ve vetsi mife sekundarni vegetativni rizice (Chaloupecka & Leps 2004).

I ptes to, ze vztahu druhové diverzity a produktivity byla vénovana velkd pozornost
(vysledkem je obecné uznavany HBM), existuje jen malo studii, kde byla produktivita
prostiedi charakterizovana vice zpusoby (napt. Vermeer & Berendse 1983), a porovnana
schopnost téchto charakteristik predikovat druhovou bohatost na vice prostorovych skalach.
Vztah druhové diverzity a produktivity miiZze byt ovlivnén rozdilnym druhovym sloZenim
studovanych lokalit zptisobenym druhovym zasobnikem (SPH). Tento efekt mize byt
nepiimo testovan analyzou vnofenosti (nestedness — napi. Matthews 2004) druhovych

sloZeni téchto luk.

HBM je dnes velmi dobfe podpotfeny tadou observacnich studii a metaanalyz,
nicmén¢ mechanismy, které jsou za tento vztah zodpovédné, zlstdvaji nejasné.
Experimentalni pfistup, ktery umoziiuje manipulaci né€které ze zdjmovych proménnych a tim
1 jeji odliSeni od ostatnich proménnych, je nezbytny pravé pii studiu téchto mechanisma.
Reakce jednotlivych druhtl rostlin na experimentélni zdsah mize byt dillezitd pro pochopeni

toho, jaké vlastnosti jsou zasadni pro usp€snou koexistenci rostlin ve spolecenstvu.

11



3 Cile prace

1. Zhodnotit a porovnat predikéni kvalitu riznych charakteristik produktivity prostredi

na druhovou bohatost lu¢nich spolecenstev na tfech prostorovych skalach.

2. Zjistit odpoveéd’ vybranych druhii luéniho spolecCenstva na zvySené mnozstvi Zivin
vpudé. Charakterizovat jejich rastovou dynamiku, miru pfezivani, zmény
v abundanci. Charakterizovat zmény ve sloZeni spoleCenstva a mnozstvi svétla

prochazejiciho rostlinnym pokryvem, a ptipadné se pokusit tato pozorovani zobecnit.

12



4 Metodika

Metodika se z podstatné ¢asti shoduje s bakalaiskou praci (Lisner 2015), na kterou

tato diplomova prace navazuje.

4.1 Usporadani studie

Studie je rozd¢lena do dvou casti. Prvni ¢ast, observacni studie, se zabyva
problematikou luk v okoli Ceskych Budgjovic. Cilem prvni &asti prace bylo zhodnotit vliv
produktivity prostiedi (odhadnuté riznymi charakteristikami) na druhovou bohatost na
riznych prostorovych Skalach a porovnat druhova slozeni v ramci celého studovaného
uzemi. Cilem druhé ¢asti, manipulativniho experimentu, bylo prozkoumat zmény v ristu a
abundancich riznych druhti rostlin v zavislosti na manipulaci s mnozstvim dostupnych Zivin.

Vyzkum probihal na oligotrofni vlhké louce zvané Ohrazeni.

4.2.1 Observacni studie

Sbér dat probihal ve tfech po sobé nasledujicich letech (24.5. — 26.5. 2013; 6.5. — 8.6.
2014 a 7.5. — 10.5. 2015) na loukach v okoli Ceskych Budg&jovic, vzdy pted zatatkem jejich
koseni, kdy mnozstvi vyprodukované biomasy nejlépe charakterizuje produktivitu. V této
praci je uvedena metodika a vysledky z posledniho roku (2015) studie, ktera je rozSifenim
piedchozich let, které jsou zpracovany vramci mé bakalaiské prace (Lisner 2015).
Vyjimkou je analyza nestedness (viz 3.2), kde jsou zpracovany vSechny 3 studované roky.
(pro analyzu nestedness neni potfeba cely soubor charakteristik prostfedi, které jsou
k dispozici pouze pro posledni rok sledovani). Lokality byly vybrany tak, aby zachytily co
nejvetsi  variabilitu, jak Vv druhovych pocetnostech, tak v charakteristikdch prostiedi,
napiiklad mnoZstvi dostupnych Zivin, vlhkost nebo produktivita prostfedi. Na kazdé louce
byl vytycen ¢tverec o velikosti strany 5 metrt tak, aby louku charakterizoval co nejlépe, tedy
byl umistén vzdy do homogenni a co nejméné naruSené casti. Ve stfedu Ctverce byla
vytyCena plocha o velikosti 1 m x 1 m, jejiz soucasti byly podplochy o velikosti 0.2 m x 0.2
m (Obr. 3). Pritomnost jednotlivych druhi cévnatych rostlin (a tim i druhova bohatost) byla
zaznamenana na tfech riznych prostorovych skalach (0.04 m?, 1 m? 25 m?). Protoze je
variabilita po¢tu druhl na nejmensi prostorové Skale relativné velka (relativné k druhové
bohatosti), je odhad poctu druhti na této Skéale primérem ze dvou stanoveni (dvou c¢tverct

20cm x 20cm). Produktivita prostfedi je charakterizovana nékolika riznymi zptsoby.
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Odhadem okamzité hodnoty nadzemni biomasy. Odbér nadzemni biomasy probihal
v péti pravidelnd umisténych &tvercich (Obr. 3) o velikosti plochy 0.04 m?; ta byla
nasledné roztfizena na mrtvou a zivou slozku, susena po dobu 48 hodin pfi teploté
110°C a zvazena.

Odhadem okamzité hodnoty podzemni biomasy. Odbér podzemni biomasy probihal
ve stejnych Ctvercich, jako nadzemni biomasa, pomoci piidni sondy o priiméru 5 cm s
hloubkou vyvrtu vrozmezi 12 cm — 34 cm. Kofenova biomasa byla nasledné
oCiSténa, roztiizena, ususena a zvazena. Suseni probihalo za stejnych podminek jako
u nadzemni biomasy. Kvili srovnatelnosti jednotlivych luk byla pouzita data do
hloubky vyvrtu 12 cm, ktera se jevi jako dostate¢na, protoze v prvnich 12
centimetrech se nachazelo 93.5 % kotfenové biomasy (odhad proveden na zékladé
vyvrtl hlubSich nez 12 cm). Odhady nadzemni a podzemni biomasy byly posléze
secteny a tak byl ziskan odhad celkové biomasy.

Pomoci obsahu zivin v pad¢€. Odbér pudy probihal ze stejnych ¢tverci pomoci ptidni
sondy o priméru 5 c¢cm z hloubky 12 cm. Z jednotlivych vyvrti byl vytvofen
zhomogenizovany smésny vzorek, ktery byl zamrazen a nésledné zanalyzovan.
Zjistovana byla koncentrace fosfore¢nant (PO43'), dusi¢nani (NO3z, NHz"),
celkového dusiku v ptdé, celkového uhliku v pidé a pH. Detailn€jsi postup analyzy
je uveden v piiloze (Pfiloha 1).

Pomoci mnozstvi fotosynteticky aktivniho zéafeni (PAR) prochézejiciho rostlinnym
pokryvem. To bylo méfeno vzdy dvakrat v plose o rozméru 1 m x Im. Mnozstvi
zateni je negativni mirou mnozstvi stinici biomasy. Detailni popis této metodiky je

uveden v bodu 4.2.3.
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Obr. 3: Schématické znazornéni designu zkoumanych ploch. Cervené jsou zndzornény

plochy pro odbér biomasy (nadzemni i podzemni) a vzorki pro pidni analyzy.

4.2.2 Manipulativni experiment

4.2.2.1 Popis lokality

Lokalita zvand Ohrazeni, na které probihal manipulativni experiment, se nachazi asi
10 km jihovychodné od Ceskych Bud&jovic. Priméma roéni teplota je 8.15 °C a primérné
roéni srazky se pohybuji okolo 720 mm (CHMU 2014; uvedené hodnoty jsou primérem let
1994 - 2014). Jedna se o oligotrofni, stfidavé vlhkou louku (obsah zivin: N 6-8 g/kg, P 400-
500 mg/kg, C/N pomér 16-20), jejiz vegetace odpovida asociaci Molinietum caeruleae (svaz
Molinion). Lemy této lokality misty piechazeji do svazu Violion caninae (Kotorova & Leps,
1999). Lokalita je mirné svazita s horni ¢asti ovlivnénou splachem zivin ze sousediciho pole,
kde je dominantnim druhem Alopecurus pratensis. Pokusna plocha, umisténa ve spodni ¢asti
louky, neni timto splachem zasazena. V této casti louky dominuje Molinia caerulea
doplnéna dalsimi druhy travin jako jsou napiiklad Nardus stricta, Festuca rubra, Holcus
lanatus, Anthoxanthum odoratum, Danthonia decumbens, Agrostis canina, A. capillaris,
Briza media. Z ¢eledi Cyperaceae (Sachorovité) jsou pomérné abundantnimi druhy Carex

panicea, C. hartmanii, C. nigra, C. pilulifera, C. pallescens; hojny je také Juncus effusus.
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Z dvoudéloznych se nejcasteji vyskytuji Betonica officinalis, Succisa pratensis, Ranunculus
acris, Prunella vulgaris, Selinum carvifolia, nebo Cirsium palustre. Mizeme zde nalézt také
ohrozené druhy, jako je Pedicularis sylvatica, Dactylorhiza majalis, Carex pulicaris a
Willemetia stipitata. Pfed zalozenim experimentu byla louka kosena nejéastéji dvakrat ro¢né
(zhruba na zacatku Cervence a na pozdni podzim). Nomenklatura vSech druhii rostlin

uvedenych v této praci je sjednocena podle publikace Kubat et al. (2002)

4.2.2.2 Usporadani experimentu

Pokusna plocha byla zalozena 18. 4. 2013 a rozdélena do 10 sousedicich, stfidave
uspotadanych Ctverci o velikosti hrany 1.5 m. 5 ploch bylo ovlivnéno experimentalnim
zasahem (pohnojeno) a 5 ponechano bez zasahu (Obr. 4). Hnojici davka byla 50 g/m? (112.5
g na jednu experimentalni plochu) granulovaného hnojiva Cererit s mikroprvky (obsah
jednotlivych slozek hnojiva podle udajii vyrobce: amonny dusik rozpustny ve vod¢ jako N —
8%, fosfor rozpustny ve vodé jako P,0s% — 11 %, fosfor rozpustny v citranu amonném jako
P,0s* — 13 %, draslik rozpustny ve vod& jako K,O — 11 %, hot&ik rozpustny ve vods jako
MgO? — 2 %, sira rozpustna ve vod& jako S — 15 %, bor rozpustny ve vods jako B — min.
0,03 %, m&d’ rozpustna ve vodé jako Cu®* — min. 0,004 %, molybden rozpustny ve bodg jako
Mo — min. 0,005 %, zinek rozpustny ve vod¢ jako Zn — min. 0,008 %, chloridy rozpustné ve
vodé jako Cl- — max. 1 %). V kazdém experimentalnim ¢tverci byl oznacen vzdy jeden
jedinec od 12 dostatecné castych druhi rostlin, které se vyskytovaly ve vsech c¢tvercich
zaroven (Ranunculus acris, Anthoxanthum odoratum, Pedicularis sylvatica, Carex panicea,
Holcus lanatus, Succisa pratensis, Carex pilulifera, Juncus effusus, Molinia caerulea,
Festuca rubra, Nardus stricta a Carex hartmanii) a to pomoci provazku umisténého kolem
spodni ¢asti stonku tak, aby nijak nebranil rdstu a vlajeckou kvuli snadné&jsi dohledatelnosti
(Obr. 4, Ptiloha 2). Vybér jedinct probihal ndhodné, avsak jedinci lezici blizko rozhrani
dvou sousednich ploch nebyli vybirani z divodu tzv. okrajového efektu (v tomto piipadé
prusakem hnojiva z hnojenych ploch do nehnojenych). U vSech individui byla méfena délka
nejdelsiho listu (ta pfiblizné¢ odpovida také celkové vysce rostliny), vyska kvétu a popiipadé
zaznamenana i doba “Gmrti, vSe v pravidelnych ¢asovych intervalech. Méfeni v roce 2013
probihalo v obdobi od 18.4. — 4.10., respektive 23.1. — 16.10. v roce 2014 a 7.4. — 21.10.
vroce 2015. Krom¢ téchto meétfeni bylo na vrcholu sezony kazdého roku (21.6.2013,
4.7.2014, 30.6.2015) zjisténo druhové slozeni, odhadnuty pokryvnosti jednotlivych druhti a

odebrana biomasa ze 4 ¢tvercti, o délce hrany 20 cm, z kazdé plochy. Nésledovalo pokoseni.
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Biomasa byla roztfizena na mrtvou a zivou slozku, usuSena pifi 110 °C po 48 hodin a
nasledné¢ zvazena. V ptipadé “umrti“ méfené¢ho individua bylo nasledujici sezénu/obdobi
oznaceno jiné. Mnozstvi svétla prochéazejiciho rostlinnym pokryvem bylo méfeno v roce
2014, 2015, 2016 v intervalech vétSinou odpovidajicim intervalim méfeni vysSek. Detailni

popis metody je popsan v bodu 4.2.3.
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Obr. 4: Design zkoumanych ploch a schématické znazornéni zptisobu znaceni jednotlivych

studovanych jedinct.

4.2.3 Méreni svétla pristrojem SunScan

K méfeni byl pouzit Pfistroj SunScan — Canopy Analysis Systém, ktery se sklada ze tii
hlavnich komponent (Ptiloha 3). Prvni — ,,SunScan probe“ — je sonda o délce 1 m, ktera
obsahuje 64 na svétlo citlivych senzorti. Zasouva se vodorovné pii povrchu pudy do
rostlinného porostu. Sonda zaznamenava svétlo (W-m 2) v oblasti PAR. Tato hodnota je pak
srovnavana s celkovou momentalni intenzitou ozareni, kterou zaznamenava “Beam Fraction
sensor”, ktery musi byt umistén nad okolni vegetaci. Tfeti komponentou je maly kapesni
pocita¢ (“PDA”), ktery data zpracovava a uchovava. Ziskana data jsou vyjadfenim poméru
mezi intenzitou svétla, které proslo vegetaci a intenzitou svétla, které na vegetaci dopada.
Aby data skute¢né charakterizovala, kolik svétla projde porostem, je zapotiebi, aby méteni
probihalo za stalych podminek, ale ptredevsim, aby hodnoty ziskané v jenom okamziku ze
,»SunScan probe® a “Beam Fraction sensor” byly z homogennich podminek, tedy bud’ musi
byt oba senzory pouzity v zastinénych podminkach (napiiklad podmracena obloha), nebo
naopak za plného svétla (Webb et al. 2013). Je tfeba se také vyvarovat toho, aby jeden ze

senzorl byl stinén objektem, napt. blizkym stromem apod.
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Mnozstvi svétla, které prochézi rostlinnym pokryvem na ptdu, bylo méfeno vzdy ve
dvou opakovanich pro kazdou plochu manipulativniho experimentu i pro kazdou louku

V ramci observacni studie. Ziskané hodnoty byly nésledné zprimérovany.

4.2 Statistické zpracovani

4.2.1 Observaéni studie

Pro zjisténi vzajemnych zavislosti mezi druhovou bohatosti na riznych prostorovych
Skalach, koeficientem z (ze zavislosti po¢tu druhii na velikosti plochy, jak popisuje
nasledujici odstavec) a riznych charakteristik produktivity prostfedi byla spoc¢tena korela¢ni
matice. Dosazena hladina vyznamnosti (a tedy prikaznost) korela¢niho koeficientu je stejna,
jako kdyz bychom pocitali linearni regresi, kde povazujeme jednu proménnou za prediktor.
Proto mohu mluvit o priikkaznych prediktorech tam, kde vychazeji prikazné korelace (a kde
to ma logické opodstatnéni). Kromé hodnot pH, které logaritmickou transformaci obsahuji
Jiz z definice, byla veSkera data pievedena na logaritmickou S$kalu, aby se zlepsila
homogenita varianci a normalita dat. Dal§im divodem je pfevedeni proménnych z aditivni
na multiplikativni Skalu. Ta umoziluje srovnani nadsobné zmény vysvétlované proménné s
nasobnou zménou vysvétlujici proménné (napt. o kolik procent klesla druhova bohatost pii

zdvojnéasobeni obsahu fosfore¢nant v pid¢).

Dale byla zhodnocena zavislost poctu druhti na sledované plose (tzv. Species area
relationship curve). Obecna rovnice pro tento vztah je S = ¢ * A %, kde S je pocet druht, A je
velikost plochy, ¢ a z jsou specifickymi konstantami. Upravou této rovnice dojdeme ke
tvaru: log(S) = log(c) + z * log (A). Parametry této rovnice jsme pak schopni odhadnout
pomoci linearni regrese zavislosti logaritmu druhové bohatosti a logaritmu plochy.
Koeficient z pak znaci, jak rychle roste pocet druhii s rostouci plochou. Analyzy byly
provedeny pomoci softwaru STATISTICA 12 (STATSOFT, 2013).

Pro odhad parametrii zavislosti druhové bohatosti a koeficientu z na méfenych
charakteristikdch prostfedi byla pouzita metoda postupného vybéru prediktorti na zakladé
maximalni parsimonie (Gspornosti) modelu pomoci Akaike information criterion (AIC)
(Akaike, 1978). Analyza byla provedena pomoci R softwaru (R Core Team, 2013). Data,

opét s vyjimkou pH, byla logaritmicky transformovana.

Protoze je proménnych mnoho, a jsou vzajemné¢ korelované, je uzite¢né vizualizovat

korela¢ni strukturu. Pomoci softwaru Canoco 5 (ter Braak & Smilauer, 2012) byla provedena
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analyza hlavnich komponent (PCA) vSech méfenych vlastnosti luk. V modelu nejsou
obsazeny charakteristiky odvozené z primarnich dat (pomér CN a RS a koeficient z).
Vsechny proménné byly centrovany a standardizovany, jedna se tedy o PCA na korela¢ni

matici.

Pro analyzu toho, zda je druhové slozeni druhové chudych luk pouze podmnozinou
luk bohatych (nestedness — Atmar & Patterson 1993), byla pouzita bézna metoda odhadu —
“nestedtemp®, kterou je dale mozno implementovat do metody “oecosimu®. Ta umoziuje
testovat pozorovanou zavislost proti nulovému modelu, ktery pfedpokldda zcela nahodné
rozlozeni druhti mezi jednotlivymi lokalitami (metoda je soucasti statistického baliku vegan
(Oksanen et al., 2015)). Jako vstupni data slouzi matice prezenci a absenci druhti na
jednotlivych lokalitach. Vysledkem je hodnota, kterd nabyva hodnot od 0 do 100, kde O
odpovida uplné vnotenosti (Nestedness) a 100 odpovida zcela rovnomérnému rozlozeni
prezenci druhd pies vSechny lokality. Jeji hodnota je definovana jako suma “ptekvapeni*
V pozorované¢ matici, kde jsou lokality fazeny od druhové nejbohatsich, k druhové
nejchudS$im, druhy od nejvice frekventovaného, k nejméné frekventovanému. V
“nepiekvapivé® matici jsou vSechna zaplnéna (tam kde je druh pfitomny) policka umisténa
Vlevém, hornim rohu matice (Tato uUplnd vnofenost znamena, ze druhové bohatsi
spoleCenstvo obsahuje vzdy vSechny druhy spolecenstva druhové chudSiho, a pak jesté
neékteré druhy navic.). Mira “pfekvapeni je pak pocitana jako vzdalenost realné
pozorovanych druhovych vyskyti od izokliny, kterd v této teoretické matici oddéluje
vyplnény levy horni roh od prazdného zbytku matice (Ulrich et al., 2009). Detailni popis a
zpusob vypoctu je mozné nalézt v Rodriguez-Gironés & Santamaria (2006). Analyza byla

provedena pomoci R softwaru (R Core Team, 2013).

4.2.2 Manipulativni experiment

Statisticky model vyvoje vysky listd jednotlivych druhii studovanych rostlin
Vv zavislosti na ¢ase a typu hnojeni byl vyhodnocen pomoci obecnych linearnich modeld.
Vyska listu byla logaritmicky transformovdna a identita plochy zvolena jako faktor
s ndhodnym efektem hierarchicky vnofenym do faktoru hnojeni. Model dale zahrnoval
hlavni efekty druhové ptislusnosti, roku a hnojeni spolu s jejich faktorialné usporadanymi

interakcemi.
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Ristové rychlosti jednotlivych druhi rostlin byly odhadnuty pomoci linearni regrese
logaritmu vysky kazdého jedince v zavislosti na ¢ase. Tento vztah popisuje rovnice
log (y) = log (a) + b * Cas, kde b je pravé rustovou rychlosti. Regrese byla sestrojena zvlast
pro kazdého jedince pro kazdou sezénu (pied/po koseni) a to v pritbéhu 3 let pozorovani.
Pokud konkrétni druh dosdhl své maximalni primérné vysky jesté pied kosenim (nebo pred
koncem méfeni), pak byla regrese sestrojena pro tomu odpovidajici ¢asovy usek. V ptipadé
pramérné negativni rychlosti ristu druhu nebyly provadény zadné korekce. Negativni
rychlost ristu muze byt zptisobena postupnym odumiranim nebo herbivorii nadzemnich ¢asti
rostliny. Logaritmicka transformace zde nejlépe odpovida exponencialnimu rustu typickému
pro rostliny. Vztah rastovych rychlosti jednotlivych druhti studovanych rostlin v zavislosti
na Case a typu hnojeni a obdobim v sezéné byly nasledné vyhodnoceny stejnym zptsobem
jako zavislost vysky listi na téchto charakteristikdch. Model se 1i§i pouze v

usporadani nékterych interakci faktord.

Zavislost druhové bohatosti a produktivity hnojenych a nehnojenych ploch v pritbéhu
¢asu byla vyhodnocena obecnymi linearnimi modely, kde hmotnost nadzemni biomasy i
druhové pocetnosti byly logaritmicky transformovany a identita plochy zvolena jako faktor

s nahodnym efektem hierarchicky vnofenym do faktoru hnojeni.

Obdobnym zplsobem byla zpracovana dynamika mnoZstvi svétla prochazejiciho
rostlinnym pokryvem v prubéhu 3 sledovanych let s rozdilem pouziti netransformovanych
hodnot vysvétlované proménné. Na analyzu vSech vySe zminénych modelti byl pouzit

software STATISTICA 12 (STATSOFT, 2013).

Vliv experimentalniho zasahu (hnojeni) na zmény druhového slozeni spoleCenstva
Vv pritbéhu 3 let sledovani byly vyhodnoceny pomoci parcialni redundanéni analyzy (partial
RDA), kde jako vysvétlujici proménna byla pouzita interakce mezi hnojenim a rokem a jako
kovariata identita plochy a rok. Pro posledni sledovany rok bylo druhové slozeni pokusnych
ploch v zavislosti na typu hnojeni, mnozstvi nadzemni biomasy a mnozstvi svétla
prochazejiciho rostlinnym pokryvem vyhodnoceno pomoci redundanéni analyzy s pasivné
promitnutymi suplementdrnimi proménnymi. V prvni analyze byl jako vysvétlujici
proménna zvolen typ experimentidlniho zdsahu a jako suplementarni proménné svétlo a
nadzemni biomasa. Naopak v druhém piipadé bylo vysvétlujici proménnou svétlo a jako

suplementarni proménné typ experimentalniho zdsahu a nadzemni biomasa. Abychom
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nepodcenovali vliv vzacnych druhti, byla odezvova data (response data) ve vSech analyzach

logaritmicky transformovana.

Primérnad vyska studovanych rostlin byla spoctena jako prumér vysek jednotlivych
druhti v rdmci celého trvani pokusu a zména abundance druhu jako rozdil mezi abundanci
druhu na konci a na zacatku pokusu. Primérna relativni zména abundanci studovanych
druhti pak byla vyhodnocena pomoci zobecnénych linearnich modeld s Gamma distribuci a
logaritmickou link funkci. Stejnym zpiisobem byl zanalyzovan vztah této zmény k
logaritmu primérné vysky 11 studovanych druhti zvlast pro hnojené a nehnojené plochy.
Juncus effusus byl z diivodu malého poctu opakovani pro jednotlivé typy zasahu z analyzy

vyfazen. Analyzy byly provedeny pomoci R softwaru (R Core Team, 2013).

Analyza prezivani pro 12 méfenych druhli byla zpracovana pomoci statistické¢ho
baliku survival (Therneau & Lumley 2016) v programu R (R Core Team, 2013). Odhady
hodnoty funkce piezivani pro rizné Casy jsou spocteny Kaplan-Maierovou metodou. Jeji
zpusob vypoctu je uveden v nasledujicim vzorci, kde r(tj) je pocet jedinct piezivajicich v

Case tj, d(t;) je pocet umrti pozorovanych do €asu tj a [] je soucin.

Sy (1) = [T

1<t ( l; )

Rozdily mezi pravdépodobnosti doziti se daného véku mezi jednotlivymi druhy, mezi
hnojenymi a nehnojenymi plochami a jejich interakci byly testovany pomoci Mantel-

Haenszelova testu (také log-rank test).
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5 Vysledky
5.1 Observaéni studie
5.1.1 Vztah druhové bohatosti a riiznych charakteristik produktivity prostiedi na
riuznych prostorovych Skalach

Matice korelacnich koeficientli métfenych charakteristik prostfedi, které jsou
potencionalné vhodné k charakterizaci produktivity prostiedi a jejich vztah k druhové
bohatosti, jsou uvedeny vV nasledujici tabulce (Tab. 2). Hodnota pH nebyla prikazné
korelovana s zadnou jinou proménnou, a proto byla pro zachovani dobré Citelnosti z tabulky
odstranéna. Nadzemni biomasa neni prukazné korelovana s ni¢im jinym, nez s mnozstvim
fosforu vpudé a svétlem, jehoz snizujici se hodnota muze byt ovlivnéna rostoucim
mnozstvim nadzemni biomasy a nikoli naopak. Nadzemni biomasa je slozkou celkové
biomasy a ¢itatelem pii vypoctu RS poméru — a proto tyto korelace nejsou brany v potaz, i
kdyz jsou v tabulce uvedeny. Celkova (nadzemni a podzemni) biomasa neni ovlivnéna

dokonce ani fosforem.

Ve vztahu k poctu druh na riznych prostorovych skalach se jako nejlépe korelované
stiidavé objevuji vSechny méfené charakteristiky kromé kofenové a celkové biomasy.
Z tohoto diivodu byl proveden také postupny vybér proménnych, které druhovou pocetnost
vysvétluji nejlépe, pomoci kritéria nejvétsi uspornosti (parsimonie) modelu (AIC). Vysledky
této analyzy jsou uvedeny v tabulce (Tab. 3) spolu s nejtésnéjsimi korelacemi vysvétlujicich
proménnych. Oba zpiisoby zpracovani se shoduji na charakteristikach, které se pro danou
prostorovou skélu jevi jako nejdiilezitéjsi. Tedy druhovou bohatost na malé, stiedni a velké
prostorové skale nejvice ovliviiuje fosfor, nadzemni biomasa a dusi¢nany. Nicméné mira
vlivu dalsich prediktort je nekonzistentni jak v identité, tak i v jejich sefazeni respektujici
jejich dulleZitost. Koeficient z je pozitivné korelovan s CN pomérem. Cim je relativné méné
dusiku v pidé, tim vétsi je koeficient z a tedy 1 narist druhové bohatosti z malé prostoroveé

Skaly na velkou je rychlejsi.
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Tab. 2: Korelagni matice® riiznych charakteristik produktivity prostfedi a druhové bohatosti
na rtiznych prostorovych skalach s odpovidajicimi hodnotami dosazené hladiny vyznamnosti

(p). Hodnoty v8ech uzitych proménnych jsou logaritmicky transformovany.

Toc N CN  NHs Noy  pos  Nadzemniop oy RS Celkovd gl
pomér biomasa pomér  biomasa
NSP004 ey 2572 1991 0883 3910 -3317 6516  -6400 2520 6323  -1711 3495

Signif. p=170 p=292 p=643 p=.033 p=073 p=000  p=.000  p=179 p=000 p=366 p=.058

Kor.

NSP-1 m? koef.
Signif. p=.061 p=.045 p=.128 p=.005 p=.003 p=.003 p=.000 p=391 p=.001 p=.136 p=.032

-3463  -.3690 .2842 -4977  -5174  -5263 -.6417 .1625 .5862 -.2784 .3920

Kor.

R -.3906 -.5017 4780 -.5018 -.6279 -.5043 -.6262 .1637 5747 -.2547 4920

2

m Signif. p=.033 p=.005 p=.008 p=.005 p=.000 p=.004 p=.000 p=.387 p=.001 p=.174 p=.006
Kor.

Koeficient  opf 2388 -4483 5389 -2842  -5256 -0806  -2149  -0119 1616  -1628 3067

z Signif. p=.204 p=.013 p=.002 p=.128 p=.003 p=.672 p=.254 p=950 p=.394 p=390 p=.099

Kor.
Nadzemni  koof 1922 2271 -2102 3534 2376 4264 10000  -1419 -8551 5288  -7847
biomasa  gioif  p=309 p=228 p=.265 p=055 p=206 p=019  p=--  p=455 p=000 p=003  p=000
KOr o291  -0750 1696  -0957 -1732 -4316  -1419 10000 6345 7456  .0999
Kof.eny koef.
Signif. p=879 p=.694 p=370 p=.615 p=360 p=.017 p=.455 p=-- p=.000 p=.000 p=.599
Kor 1349  -2166 2529 -3260 -2763 -5500  -.8551 6345 10000 -0224  .6650
RS pomér koef.
Signif. p=477 p=.250 p=177 p=.079 p=139 p=.001 p=.000 p=.000 p=--- p=.907  p=.000
Kor.
Celkovi  kopf 1170 0846  -0280 1329  -0216  -1361 5288 7456 -.0224  1.0000  -.4654
biomasa it p=538  p=657 p=883 p=484 p=910 p=473 =003  p=000 p=907 p=--  p=010
KOr 2979 .4295 4543  -3760 -3016 -3150  -.7847 0999 6650  -4654  1.0000
Svétlo koef.

Signif. p=.110 p=.018 p=.012 p=.041 p=105 p=.090 p=.000 p=599 p=.000 p=.010 p=---

! Korelaéni matice (Tab. 2) je zde uvedena ve formatu neodpovidajicim vSem vzajemnym kombinacim
proménnych z nékolika diivodl. Prvnim z nich je rozsahlost neredukované tabulky, kterou by, pfi zachovani
rozumné Citelnosti, nebylo mozné prezentovat. Druhym je pak nelogi¢nost nékterych korelaci. Proto jsou v
fadce uvedeny proménné, které mohou byt potencidlné povazované za vysvétlujici a ve sloupci proménné
vysvétlované. Nadzemni biomasa, kofeny, RS pomér, celkova biomasa a svétlo jsou pfitomny v fadku i ve
sloupci kvili jejich dudlnimu charakteru. Tedy slouzi jako vysvétlujici proménné, ale zarovei nds zajima, jak
jsou ovlivnény koncentracemi zivin v ptd¢é. Dosazena hladina vyznamnosti (p) je shodnd pro korelacni
koeficient a jednoduchou regresi, mnozstvi vysvétlené variability v regresi je druhou mocninou korela¢niho

koeficientu.
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Tab. 3: Porovnani dulezitosti prediktorti druhové bohatosti na riznych prostorovych skalach
odhadnutych pomoci postupného vybéru metodou AIC a proménnych, které nejlépe korelu;ji
S druhovymi bohatostmi a koeficientem z. Hodnoty vSech uzitych proménnych jsou

logaritmicky transformovany.

AlIC Marginalni efekty
Vysvetlvova,na Vysvetvlujlrm Hodnota AIC Vysve‘Elujlle r 0
proménna proménna proménna

PO - 150.64 PO, -6516 p=.000
NSP-0.04 m2 Nadzemni biomasa - 158.49 Nadzemni biomasa -.6409 p=.000
Svétlo -160.71 RS pomér .6323 p=.001
Nadzemni biomasa -135.23 Nadzemni biomasa -.6417 p=.000
NSP-1 m2 NOs - 141.47 RS pomér 5862 p=.001
Svétlo -144.24 PO, -5263 p=.003
NOg -129.44 NO5 -.6279 p=.000
NSP-25 m2 Nadzemni biomasa - 142.67 Nadzemni biomasa ~ -.6262 p=.000
--- --- RS pomér 5747 p=.001
Koeficient Z CN pomér - 202.69 CN pomgér 5389 p=.002

Vzajemné vztahy téchto vysvétlujicich (a vysvétlovanych) proménnych jsou, pro
lepsi ptehlednost, zobrazeny pomoci analyzy hlavnich komponent (Obr. 5). Vidime zde dva
hlavni shluky. Prvni shluk velice Gzce souvisejicich charakteristik je sloZzen ze svétla a
druhové bohatosti na vsech tfech prostorovych $kalach, a do ur¢ité miry s nimi koreluje i
podzemni biomasa (kratka Sipka pro podzemni biomasu naznacuje, Ze korelace s ostatnimi
proménnymi je velmi slabd, jak to vyplyva i z korelaéni matice). Druhy shluk obsahuje
vSechny charakteristiky popisujici mnozstvi Zivin v pidé a pH, které spiSe vypovidaji 0
jejich dostupnosti. To znamend, Ze druhova bohatost je pozitivné ovlivnéna prosvétlenosti
porostu a Vv druhové bohatych loukach také mirné roste mnozstvi podzemni biomasy.
Naopak druhova bohatost je negativné ovlivnhéna mnozstvim Zivin v pudé. Jak jiz bylo
zminéno, nadzemni biomasa ma na druhovou bohatost také negativni vliv, stejné jako ziviny,

ale netvofi s nimi ucelenou skupinu.
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Obr. 5: Analyza hlavnich komponent (PCA) pro zakladni charakteristiky zkoumanych luk.

Prvni ordina¢ni osa vysvétluje 49.6 %, a druha osa 15 % z celkové variability dat.

Nasledujici obrazek (Obr. 6) demonstruje piesnost odhadu produktivity prostiedi

pomoci nadzemni a podzemni biomasy (ostatni charakteristiky nelze takto zpracovat,

protoze pro kazdou lokalitu je k dispozici pouze jedna primérna hodnota) a jejich vztah
k celkové druhové bohatosti. Primérné hodnoty jak nadzemni (Fag120=6.9765; p<0.001) a
podzemni biomasy (Fz9120=4.154; p<0.001) se mezi lokalitami prikazné lisi. Je vidét, ze
rozdily podzemni biomasy mezi jednotlivymi lokalitami jsou vyrazné€ vétsi nez pro biomasu

nadzemni. Totéz plati pro ptesnosti odhadu v rdmci jedné lokality, kde se navic u nadzemni

biomasy piesnost odhadu zvySuje s rostouci druhovou bohatosti. Statistické testy zavislosti

druhové bohatosti na téchto dvou charakteristikach produktivity jsou uvedeny v tabulce

(Tab. 2).
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Obr. 6: Variabilita a piesnosti odhadu nadzemni a podzemni biomasy a jejich vztah
k druhové bohatosti studovanych lokalit. Hodnoty na ose x jsou vzestupné sefazena
identifika¢ni ¢isla luk podle druhové bohatosti, regrese je tedy zaloZena na potadi luk a ma
pouze ilustra¢ni charakter. Hodnoty na osach y jsou nelogaritmovany pro lepsi nazornost

grafu. Chybové usecky znaci +-1SE.
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5.1.2 Nestedness

Statistické charakteristiky odhadu nestedness (pielozitelné¢ zhruba jako vnofenosti)
mnozin druhd rostlin na studovanych lokalitach jsou uvedeny v tabulce (Tab. 4). Tyto
koeficienty mohou nabyvat hodnot od 0 do 100, kde hodnota 0 odpovida UpIné vnoienosti
(na kazdé dalsi louce se vyskytuje podmnozina druhi té piedchozi — tedy pouze pokud jsou
louky setazeny sestupné na zéklad¢ druhové bohatosti), zatimco hodnota 100 odpovida zcela
nahodnym druhovym slozenim pro kazdou studovanou louku. V naSem ptipad¢ koeficienty
znaci, ze usporadani vykazuje vysokou miru nestedness a druhové chudé louky obsahuji
podmnozinu druhti luk bohatych. Funkce “oecosimu‘ také umoznuje tento fenomén testovat
proti ndhodnym nulovym modelim a pro vSechny tfi roky jsou pozorovana data prikazné
nendhodnd, Vv nasem ptipad¢ do sebe vnotfenad (2013 — p=0.009; 2014 — p=0.001; 2015 —
p=0.013). Je zde také ptilozen obrazek (Obr. 7), ktery tento vztah vice pfiblizuje. Na ose x
jsou znazornény jednotlivé druhy rostlin a na ose y jednotlivé lokality tak, aby jejich
maximalni hodnoty byly situovany do levého horniho rohu. Jinymi slovy druhy pfitomné
témef na vSech lokalitach jsou vlevo a lokality s nejvice druhy jsou nahofe. U metody
“nestedtemp® je uvedena hodnota vyjadfujici procentualni zaplnéni matice (Obr. 7). Jeji

hodnota musi byt totozna pro jakoukoli pouzitou metodu.

Tab. 4: Statistické charakteristiky miry vnofenosti jednotlivych studovanych lokalit pro
vSechny tfi sledované roky, porovnani tff riznych metod vypoctu. Signifikance je dosaZzena

hladina vyznamnosti pfi porovnani s nulovym modelem.

nestedtemp oecosimu
Hodnota  Vyplit matice  Hodnota p
2013 27.91186 0.321312 27.908 0.009
2014 20.4877 0.217647 20.487 0.001
2015 23.32875 0.22397 23.334 0.013
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Razené lokality

Razené druhy

Obr. 7: Vizualizace matice zobrazujici miru vnofenosti druhového slozeni studovanych
lokalit pro rok 2015. Lokality jsou fazeny od druhové nejchudsich (dole), k druhové
nejbohatiim, druhy od nejvice frekventovaného, k nejméné frekventovanému. Cervené a bilé
plosky odpovidaji prezenci/absenci druhti na lokalit¢ v redlné matici. Izoklina oddéluje
plochy obsazené a prazdné v piipadé maximalné¢ vnofené matice. Podle “temperature*
konceptu jsou prezence a absence nejvice vzdalené izokliné nejméné pravdépodobné a maji

tedy nejvice informativni charakter (Ulrich et al. 2009).
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5.2 Manipulativni experiment

5.2.1 Variabilita a ristova dynamika 12 druhii rostlin ve vztahu k produktivité
prostredi

5.2.1.1 Variabilita

Primérné vysky vsech 12 studovanych druhii rostlin jsou variabilni a li§i se v rdmci
druhu, plochy, ale i v ramci roku. Nekonzistentni je i rozdil mezi hnojenymi a nehnojenymi
plochami vroce 2013, kde nékteré druhy reaguji na hnojeni pozitivné, zatimco nékteré
negativné. Nicméné pro roky nasledujici je reakce témét vyhradné pozitivni. Celkova
primérna vyska vSech druhii (priimér pies vSechna méfeni) v hnojenych plochach byla 16.2
cm, a 12.6 cm v plochach nehnojenych. Hnojeni ma tedy na velikost rostlin pozitivni vliv,
zvySujici jejich vysku zhruba o 22 %. V tabulce (Pfiloha 4) v ptilohach je uveden detailni
popis téchto primérnych vysek vSech 12 sledovanych druhti pro hnojené a nehnojené plochy

ve tiech sledovanych letech.

V nésledujicim obrazku (Obr. 8) jsou tyto vysky a jejich variabilita pfevedeny do
grafické podoby. Muzeme vidét, ze obecné je variabilita vyssi v plochach hnojenych, nez
V plochéach nehnojenych a to i po logaritmické transformaci vySek (Fpum df 2196, denom df
2240=1.189; p<0.001), ktera eliminuje obecny fenomén ristu variability s primérem. Velka
Cast variability dat je také obsazena v rozdilech mezi jednotlivymi roky, kdy vzdy v ramci
jedné skupiny (hnojeno/nehnojeno), jsou rozdily mezi druhy nekonzistentni, ale naopak mezi
skupinami konzistentni jsou. Jinymi slovy, 1 pfes velkou variabilitu v rdmci jednotlivych let
je, jak vhnojenych, tak nehnojenych plochach, posun priméru vysky konkrétniho

druhu porovnanim pravé hnojenych a nehnojenych ploch konzistentni.
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Obr. 8: Variabilita vysky listu 12 studovanych druhii rostlin v hnojenych a nehnojenych

plochach pro 3 roky sledovani. Chybové usecky znaéi +-1SD. Extrémni hodnoty jsou

znaceny hvézdickou, krouzky znac¢i hodnoty odlehlé (Odlehlé a extrémni hodnoty leZi mimo

oblast definovanou jako +- 1.5 * mezikvartilovy rozsah).
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5.2.1.2 Vyvoj vysKky listt jednotlivych druhi studovanych rostlin

Vysledky celkového statistického modelu zhodnocujiciho efekt hnojeni na vysku
listu studovanych druht rostlin pro vSechny sledované roky (Tab. 5) ukazuji nékteré
zajimavé zavislosti (byt’ mnohé z nich jsou ocekavané a trividlni). VSechny hlavni efekty
jsou prukazné, nejvice variability (nejvétsi SS, ale také nejveétsi F) vysvétli datum, tedy
sezonni dynamika. Rozdily mezi druhy jsou také ocekdvané. Zajimavé je, ze hnojeni ma
srovnatelné velky efekt s rokem, a tyto efekty nejsou aditivni, tj. velikost efektu hnojeni se
lisi v jednotlivych letech. Na Obr. 9 je dobie vidét celkovy pozitivni efekt hnojeni, jehoz
velikost je prikazn¢ ovlivnéna také konkrétnim rokem. Naproti tomu interakce prvniho fadu
mezi druhem rostliny a hnojenim, ktera nas zajima asi nejvice, je neprikazna. Tedy efekt
hnojeni na vySku se mezi jednotlivymi druhy nelis§i. Tomu odpovidé i nepriikazna interakce
druhého fadu mezi druhem a hnojenim v jednotlivych sledovanych letech. 1 pfies
neprukaznost je graf této interakce zobrazen v piilohdch (Pfiloha. 5), protoze dobie
demonstruje fakt, Ze hnojeni ma alespon na nékteré druhy rizny efekt. Naptiklad Juncus
effusus a Holcus lanatus jsou pfidanim Zivin ovlivnény velice pozitivné, zatimco ostatni
druhy bud’ nereaguji viibec, nebo jen slab¢ negativné (Ranunculus acris). Velmi zajimava je
velkéd vysvétlujici sila interakce Druh*Rok, ktera ukazuje, ze poméry vySek druhi rostlin

nejsou stalé mezi jednotlivymi roky.

Tab. 5: Statistické vysledky obecnych linearnich modeld pro vztah mezi logaritmem vysky
druhu, typem hnojeni, plochou, datem a jejich vzdjemnymi interakcemi pro celé obdobi

sledovani pokusu (2013-2015). Zavorka znaci hierarchické uspotfadani.

Den.Syn. Den.Syn.

Effect SS DF MS Error df  Error MS F P
Druh Fixed 39.261 11 3569 88.184  0.201917 17.676 0
Rok Fixed 5.042 2 2521  17.347  0.086289 29.213 0.000003
Druh*Rok Fixed 19483 22 0.886 170.198 0.092849  9.538 0
Hnoj. Fixed 5.383 1 5.383 8.095 0.412593 13.047 0.006726
Hnoj.*Rok Fixed 0.864 2 0.432 16.833 0.087811 4921  0.020758
Druh*Hnoj. Fixed 2.126 11  0.193 88.044 0.202568 0.954  0.493668
Druh*Hnoj.*Rok Fixed 1.989 22 0.09 169.936 0.093027 0.972 0.502113
Plocha(Hnoj.) Random  3.521 8 0.44 40.679  0.187539  2.347  0.035537
Druh*Plocha(Hnoj)*Rok  Random  15.908 166 0.096 4049 0.026711  3.588 0

Plocha(Hnoj.)*Rok Random 1.462 16 0.091 171.934 0.0917 0.996 0.462884
Druh*Plocha(Hnoj.) Random 18.205 87 0.209 169.858  0.09308  2.248  0.000004
Datum(Rok) Fixed 128.64 40 3.216 4049 0.026711 120.40 0

Error 108.15 4049 0.027
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Obr. 9: Primérna vyska listu pro vSechny sledované roky V zavislosti na typu hnojeni

(F2,4049=4.921; p=0.007). Chybové usecky znaéi +-1SE.

5.2.1.3 Riistové rychlosti jednotlivych druhii studovanych rostlin

V této Casti je prezentovan podobny typ vysledkl jako v pfedchazejici kapitole
(4.2.1.2), ale misto vysky listu je zde jako vysvétlovand proménné pouzita rustova rychlost
rostlin, kterd je odhadnuta pomoci linearni regrese zvIast’ pro obdobi pfed kosenim a zvlast’
pro obdobi po koseni (proto mezi vysvétlujicimi faktory ptibyvd obdobi). Vysledky
celkového statistického modelu jsou uvedeny v tabulce (Tab. 6). Hlavni efekty jsou opét
prikazné, ale interakce mezi hnojenim a identitou druhu prikaznd opét neni. Vysoce
prukazna interakce mezi rokem a druhem opét naznacuje, Ze meziro¢ni variabilita je druhove
velmi specifickd. Interakce druhého fadu mezi druhovou identitou, hnojenim a sledovanym
rokem neni, jako v pfipad¢ vysek rostlin, také prukazna. Naproti tomu interakce mezi
druhem, hnojenim a obdobim prukazna je (Obr. 10). V tabulce je zajimava nejvétsi
vysvétlujici sila obdobi - na grafu je vidét znacny rozdil v rstu rostlin v obdobi pied
kosenim a po koseni, kde je v nékterych ptipadech pouze tfetinovy, nebo dosahuje i
zapornych hodnot. VétSina druhil reaguje na hnojeni pozitivné a tato reakce je konzistentni

mezi obéma obdobimi. Nicmén¢ naptiklad Succisa pratensis nebo Carex pilulifera reaguji
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V jednom obdobi pozitivné a v druhém naopak. Tyto dva druhy maji také, co do variability

prumérné rychlosti rdstu v ramci sledovanych let, velmi konzervativni odpovéd (Obr. 11).

Naopak Carex panicea v prub¢hu ¢asu snizuje a Holcus lanatus zvysuje svoji rastovou

rychlost, to mtize mit i konsekvence na jejich celkové abundance (popsano v nasledujici

kapitole).

Tab. 6: Statistické vysledky obecnych linearnich modeld pro vztah mezi rastovou rychlosti

druhu, typem hnojeni, plochou, obdobim a jejich vzajemnymi interakcemi pro cely rozsah

sledovani pokusu (2013-2015). Zavorka znaci hierarchické uspotadani.

e s o ws ZmOm pmen oo
Rok Fixed 0.000443 2 0.000222 20.0578 0.000008 27.125 0.000002
Druh Fixed 0.001105 11 0.000100 93.5402 0.000013 7.516 0.000000
Hnoj. Fixed 0.000264 0.000264  9.6731 0.000018 14.659 0.003534
Obdobi Fixed 0.008276 0.008276 16.2000 0.000007 1193.205 0.000000
Rok*Druh Fixed 0.001876 21  0.000089 169.3026 0.000010 9.149 0.000000
Rok*Hnoj. Fixed 0.000040 2 0.000020 19.3521 0.000008 2.462 0.111538
Druh*Hnoj. Fixed 0.000262 11 0.000024 93.5211 0.000013 1.784 0.067620
Hnoj.*Obdobi Fixed 0.000000 0.000000 16.2000 0.000007 0.026 0.873189
Plocha(Hnoj.) Random 0.000147 0.000018  0.4158 0.000002 9.012 0.486189
Rok*Druh*Hnoj. Fixed 0.000245 21 0.000012 169.6374 0.000010 1.193 0.262819
Druh*Hnoj.*Obdobi Fixed 0.000961 22 0.000044 288.0000 0.000016 2.814 0.000044
Plocha*Obdobi(Hnoj.) Random 0.000045 8 0.000006 288.0000 0.000016 0.361 0.940054
Rok*Plocha(Hnoj.) Random 0.000125 16 0.000008 162.1880 0.000010 0.804 0.679442
Druh*Plocha(Hnoj.) Random 0.001141 86 0.000013 171.7850 0.000010 1.356 0.047381
Rok*Druh*Plocha(Hnoj.) Random 0.001511 157 0.000010 288.0000 0.000016 0.620 0.999516
Error 0.004471 288 0.000016
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Obr. 10: Pramérné rastové rychlosti 11 sledovanych druhd rostlin v hnojenych a

nehnojenych plochach pro obdobi pied kosenim a po koseni (F22288=2.814; p<0.001).

Chybové usecky znaéi +-1SE. Z divodu nedostatecného poctu jedinci nebyl Pedicularis

sylvatica statisticky vyhodnocen.
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Obr. 11: Primérné riastové rychlosti 12 sledovanych druhti rostlin v hnojenych a

nehnojenych plochach pro vsechny sledované roky (F21288=9.149; p<0.001). Chybové

usecky znaci +-1SE.
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5.2.2 Vztah druhové bohatosti a produktivity v hnojenych a nehnojenych plochach

Na Obr. 12 je vidét zavislost druhové bohatosti na hnojeni opét v ramci tii let
sledovani. I ptes neprikaznost interakce (F216=2.042; p=0.162) je zde vidét pocatecni nartst
poctu druhli nésledovany vzajemnym rozruziiovanim hnojenych a nehnojenych ploch.
V hnojenych plochach druhy mizi, zatimco v nehnojenych velmi mirné ptibyvaji. Obr. 13
znazornuje neprikaznou interakci mezi typem hnojeni a sledovanym rokem (F 16=1.009;
p=0.387) pro nadzemni biomasu. Neprikazna interakce nam fika, ze i kdyz se v produktivité
celkové lisi hnojené plochy od nehnojenych a zaroven mira produktivity je variabilni v ramci
jednotlivych let, pomér mezi hnojenymi a nehnojenymi plochami je konstantni. Nicméné
rozdily v produktivit¢ mezi hnojenymi a nehnojenymi plochami jsou statisticky prikazné

(F2,16=126.63, p<0.001).
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Obr. 12: Vztah mezi poétem druht v hnojenych a nehnojenych plochach pro tii sledované
roky (F;,16=2.042; p=0.162). Chybové usecky znaci +-1SE.
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Obr. 13: Vztah mezi mnozstvim nadzemni biomasy Vv hnojenych a nehnojenych plochach pro

ti1 sledované roky (F216=1.009; p=0.387). Chybové tisecky znaci +-1SE.

5.2.3 Dynamika mnoZstvi svétla prochazejiciho rostlinnym pokryvem v prubéhu 3
sledovanych let

Obr. 14 znazorfiuje dynamiku relativniho mnozstvi svétla prochazejiciho rostlinnym
pokryvem v hnojenych a nehnojenych plochach v zavislosti na ¢ase. Je vidét, Ze prukazny
rozdil (F1264=38.3239; p<0.001) mezi hnojenymi a nehnojenymi plochami se pohybuje
zhruba mezi 20 — 30 %. Na vrcholu vegetaéni sezony (pfed kosenim) jsou tyto rozdily
nejvetsi a prostupnost svétla v hnojenych plochach je téméf nulova. Naopak po pokoseni

dopada na povrch pady téméf 80% svétla v obou typech ploch.
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Obr. 14: Relativniho mnozstvi svétla prochazejiciho rostlinnym pokryvem v hnojenych a
nehnojenych plochach v zavislosti na Case (F1,264=38.3239; p<0.001). Chybové usecky znaci
+-1SE.

5.2.4 Zmény druhového sloZeni a abundance v hnojenych a nehnojenych plochach

Vliv hnojeni na slozeni spoleenstva v pribéhu 3 sledovanych let je statisticky
neprikazny (Obr. 15; interakce hnojeni*Cas: F=1.3; p=0.208). Obr. 16 zobrazuje
redundanc¢ni analyzu pro posledni rok snimkovani, kde jako vysvétlujici faktor je zvolen typ
experimentalniho zasahu, nadzemni biomasa a mnozZstvi svétla prochazejiciho rostlinnym
pokryvem jsou pouZity jako pasivné promitnuté suplementarni proménné. V tomto ptipadé
ma hnojeni také neprukazny vliv (F=1.5; p=0.112). Naopak pokud svétlo pouzijeme jako
vysvétlujici proménnou (Obr. 17), pak je model prikazny (F=2.0; p=0.038) — nicmén¢ zde
musime brat prikaznost opatrné, protoze jako vysvétlujici proménnou pouZivame
proménnou, ktera je ovlivnéna vegetaci. Obr. 17 ukazuje prikazné rozdily v druhovém
sloZeni respektujicim dudlni rozloZeni podél hlavni ordinacni osy, kde ¢ast druht (pfedevsim
travy) preferuje plochy hnojené s velkou nadzemni produktivitou biomasy, zatimco druha
¢ast druhti (predev§im dvoudé€lozné rostliny) preferuje plochy nehnojené s velkou mirou
prosvétlenosti porostu. Detailni informace o zménach abundanci vybranych druhti jsou

uvedeny v tabulce v piilohach (Ptiloha 6), kde jsou vidét jejich abundance v pribéhu let jak
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v hnojenych, tak v nehnojenych plochach. Rizné druhy na experimentalni zasah reaguji
v prubéhu ¢asu rizné. Napiiklad Juncus effusus z obou typt ploch mizi, i kdyz je tu vidét

slaba preference pro hnojené plochy.

v

Mnohem zajimavéjsi je porovnani zmén abundanci s rychlosti ristu i maximalni
vyskou listu (viz kapitola 5.2.1.3). Napiiklad Carex panicea zjevné preferuje hnojené
plochy, kde 1 jeji riistové rychlosti jsou vétsi, ale v prabéhu let jeji rtistova rychlost klesa a
postupné mizi z obou typi ploch. Dale Holcus lanatus také preferuje plochy hnojené, kde ma
jak vétsi celkové abundance, tak i jeho maximalni vyska je vétsi, ale to nema vliv na jeho
Sifeni/Gstup v hnojenych/nehnojenych plochach. Naopak Succisa pratensis je ve vsech
zkoumanych parametrech (abundance, rychlost rastu i vyska listu) pomérné konstantni, a to
jak v ramci typu experimentalniho zasahu, tak i v prub¢hu ¢asu. Relativni zména abundanci
druhd béhem tii let sledovani zprimérovana pro oba typy experimentalnich ploch je pak
uvedena na Obr. 18. Celkova abundance vzrostla pouze u druhu Molinia caerulea,
abundance ostatnich druht bud’ zlstala velmi podobna té pltvodni, nebo se zmenSila.
Rozdily mezi druhy jsou statisticky prukazné (Fig2,=27,701; p<0.001), naopak rozdily
Vv primérné zméné abundance mezi hnojenymi a nehnojenymi plochami pritkazné nejsou
(F120=0.0198; p=0.8895). Vsimnéte si, Zze nulové zméné abundance zde (Obr. 18) odpovida
hodnota 1, hodnoty vétsi udavaji kladnou relativni zménu, hodnoty mensi udéavaji zépornou

relativni zménu.

Procesy, které mohou pravé zmény abundanci druhti ovliviiovat, mohou byt v nasi
studii asi nejlépe popsany vztahem mezi vySkou a zménou abundance druht (bohuzel jen pro
jejich podmnozinu zahrnujici ndmi méfené druhy) v hnojenych a nehnojenych plochéch.
Velikost relativni zmény abundance v hnojenych plochach roste spolu s primérnou vyskou
rostlin (F19=4.7838; p=0.02873). Pii kazdém zdvojnasobeni primérmé vysky rostlinného
druhu se zvysi jeji relativni zména abundance 3.95 krat. Jinymi slovy, vysokym rostlindm se
v hnojenych plochéach dafi 1épe, neZ rostlinam nizkym. V naSem piipadé se jedna spiSe o
pomalejsi mizeni druhti, nez o zvySeni realné abundance (Obr. 18). Piekvapivé stejny vztah
plati jak pro plochy nehnojené (F; 9=4.1889; p=0.04069), tak pro priméry obou proménnych
ptes vSechny experimentalni plochy (F;¢=5.699; p=0.01697).
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Obr. 15: Parcialni redundanéni analyza (RDA) pro 20 nejlépe fitujicich druhtt na

experimentalni zasah v prubéhu 3 let sledovani (interakce hnojeni*¢as: F=1.3; p=0.208).
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Obr. 16: Redundancni analyza (RDA) pro 20 nejlépe fitujicich druhti na experimentalni
zasah. Jako suplementarni proménnad je pouzita nadzemni biomasa a mnozstvi svétla

prochazejiciho rostlinnym pokryvem (F=1.5; p=0.112).
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Obr. 17: Redundan¢ni analyza (RDA) pro 20 nejlépe fitujicich druhti na mnozstvi svétla
prostupujiciho rostlinnym pokryvem. Jako suplementarni proménné jsou pouzity typ

experimentalniho zasahu a nadzemni biomasa (F=2.0; p=0.038).
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Obr. 18: Relativni zména abundanci druhti v hnojenych a nehnojenych plochach v ramci 3

let sledovani experimentu (F102,=27,701; p<0.001). Relativni zména o velikosti 1 odpovida

nulové zméné abundance druhu.
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5.2.5 Analyza piezZivani 12 méienych druhu

Rozdily v ptezivani (pravdépodobnost doziti se urcitého veéku) mezi jednotlivymi
sledovanymi druhy (Obr. 19) jsou statisticky prikazné (Chisq11=69.4; p<0.001). Je vidét, ze
umrtnost nékterych druh v pribéhu casu je prakticky nulova (Festuca rubra, Succisa
pratensis), naopak nékteré druhy umiraji pomérn¢ rychle (Juncus effusus, Ranunculus acris).
Vyjimkou je Pedicularis sylvatica, u kterého vsichni sledovani jedinci po dvou letech mizi
uplné, nicméné to je dano tim, ze je to dvouleta rostlina. I pfes vyrazné rozdily mezi druhy,
mira piezivani v hnojenych a nehnojenych plochach se prikazné nelisi (Obr. 20). Nicméné
interakce prvniho fddu mezi hnojenim a druhem je statisticky pritkazna (Chisq;2=39.28;
p<0.001), hnojeni ma tedy rizny efekt na miru pfezivani pozorovanych druhti. Prezivani
druhd Anthoxanthum odoratum, Carex pilulifera a Nardus stricta je hnojenim ovlivnéno
negativné, zatimco u druhti Carex hartmanii, Carex panicea, Juncus effusus, Pedicularis
sylvatica (vzhledem k tomu, Zze P. sylvatica rostlina dvouleta, nejsou tyto vysledky piilis
relevantni) a Ranunculus acris je ovlivnéni pozitivni. Festuca rubra, Holcus lanatus,

Molinia caerulea a Succisa pratensis pak na hnojeni nereaguji téméf viibec.
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Obr. 19: Pravdépodobnost doziti se ur¢itého véku pro 12 sledovanych druhd v zavislosti na

case.
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Obr. 20: Primérnd pravdépodobnost doziti se urcit¢tho véku 12 sledovanych druht

Vv zavislosti na ¢ase v hnojenych a nehnojenych plochach.
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6 Diskuze
6.1 Observacni studie
6.1.1 Vztah druhové bohatosti a riiznych charakteristik produktivity prostiedi na
riuznych prostorovych Skalach

Vysledky této studie ukazuji, Zze rizné proménné, uzivané jako charakteristiky
produktivity prostiedi, jsou sice pfevazné pozitivné korelované, ale v mnoha ptipadech je
korelace velmi volna, také schopnost jednotlivych proménnych predikovat druhovou
bohatost se velmi lisi. Pro jednoduchost a rychlost stanoveni je nejcastéji pouzivanou
charakteristikou produktivity prostfedi pro sezonni travinné ekosystémy nadzemni biomasa
(Mittelbach et al. 2001; Klaus et al. 2013). Dalsi charakteristiky, jako napifiklad mnozstvi
Zivin nebo mnozstvi srazek, jsou také bézné pouzivanymi aproximacemi (Mittelbach et al.
2001; Gillman & Wright 2006; Schenk 2006; Hejcman et al. 2007; Klaus et al. 2011).
Nicmén¢ vétSina studii pouziva jednu nebo velmi omezeny pocet charakteristik, a proto
nejsou jejich vzajemné vztahy dobie prozkoumany. NaSe data poukazuji na nékolik
zajimavych vztaht mezi nimi, korelace nadzemni biomasy (a i podzemni) je priikazna pouze
pro POs*. To naznatuje, Ze limitujicim zdrojem pro rist rostlin (a tedy primarni
produktivitu) pro tento datovy soubor nejsou dusi¢nany, jak je ¢asto pozorovano (napf.
Davidson et al. 2004; LeBauer & Treseder 2008), ale fosfore¢nany (Hejcman et al. 2007;
Klaus et al. 2011). Hejcman et al. (2007) zjistili, ze fosfor je limitujicim prvkem piedevsim
pro produktivni a vysoké travy jako jsou napiiklad Alopecurus pratensis a Arrhenatherum
elatius, coz piesné¢ odpovida nami studovanému typu luk. Celkova biomasa pak neni
korelovana s ni¢im jinym, nez nadzemni a podzemni biomasou (ta pfispiva k celkové
biomase vétsi mérou), coz je ovSem trividlni z&vér, protoze celkova biomasa je souctem
t&chto dvou hodnot. Jejich vzajemny pomér (Root:Shoot) je negativné korelovan s PO,
(také Li et al. 2010), tedy ve vice produktivnich loukach relativni vyznam nadzemni biomasy
roste na ukor biomasy podzemni. To souhlasi s teorii o presmyku z podzemni kompetice 0
kterd nabyva na vyznamu v prostiedi, kde Ziviny jiZz nejsou limitujicim zdrojem (Newman

1973; Tilman & Pacala 1993; Rapson et al. 1997).

Jak ukazuji nase vysledky (Obr. 6), podzemni biomasa neni dobrou charakteristikou
produktivity prostfedi, ani vysvétlujicim faktorem pro druhovou bohatost. Je to dano také
obrovskou variabilitou v piesnosti odhadu mezi jednotlivymi vzorky, jak je vidét pfi

porovnani s aproximaci pomoci nadzemni biomasy. Na toto téma Cahill (2002) tvrdi, Ze
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meéfeni podzemni biomasy je velmi nepfesné a variabilita téchto méfeni roste s jejich
prumérnou hodnotou. To ale v testech korelacniho koeficientu (a podobnych) zvysuje pouze
chybu druhého typu (Type II error), kterd mize byt minimalizovana vétSim poctem
opakovani. Chyba prvniho typu (Type I error) neni nepiesnosti a velkou variabilitou odhadu
podzemni produktivity nijak ovlivnéna (Zobel & Zobel 2002). Na stejnou silu testu budeme
potiebovat vice vzorkl, nez v pfipadé nadzemni biomasy. Druhym vysvétlenim vysoké
variability je fakt, ze je odhad kofenové biomasy zalozen na vzorku z mensi plochy, nez
Vv ptipad¢ nadzemni biomasy. Vyssi variabilita tedy mtize byt artefaktem metodiky, nikoli
vlastnost realné variability biomasy. Dilezité je také uvédomit si, ze kofenova biomasa
nebude nejlepsi charakteristikou produktivity také kvuli jeji dlouhodobé akumulaci, tedy
V jednom vzorku jsou ve zna¢né mife zastoupeny i kofeny star$i jednoho roku. V mnoha
ptipadech ani nadzemni biomasa neni dobrym prediktorem druhové bohatosti (Gillman &
Wright 2006). Navic okamzitd nadzemni biomasa nemusi dobfe charakterizovat celkovou

primarni produkci v piipadé, Ze je spole¢enstvo pod herbivornim tlakem (Borer et al. 2014).

Vysledky AIC analyzy ukazuji, Ze nejlepsimi prediktory druhové bohatosti na nami
studovanych loukach jsou PO,*, nadzemni biomasa, NO3™ a svétlo. Vechny tyto proménné
jsou bézné pouzivany jako charakteristiky produktivity, kterd Casto slouzi jako vysvétlujici
faktor druhové bohatosti (Mittelbach et al. 2001; Davidson et al. 2004; Hejcman et al. 2007;
LeBauer & Treseder 2008; Klaus et al. 2011). Vyjimkou je svétlo, které podle mého
nejlepsiho védomi neni jako charakteristika produktivity pouzita v zadné studii. Jeho
vyhodou je jednoduché a rychlé zmeéfeni, a také nedestruktivni charakter (mize se tedy
pouzit opakované na téze ploSe). Nicméné nadzemni biomasa je, pokud vezmeme v tivahu
vSechny prostorové Skaly, stdle nejlepSim prediktorem druhové diverzity spolecenstva v
intenzivnéji vyuzivanych temperatnich loukach, ale také moZzna nejlepSim prediktorem
produktivity, jak tvrdi Klaus et al. (2013). VSechny vyse zminéné charakteristiky ukazuji na
negativni efekt produktivity na druhovou bohatost. Nicméné& tento vztah neodpovida obecné
akceptovanému HBM modelu (napi Grime 1973; Vermeer & Berendse 1983; Mittelbach et
al. 2001; Fraser et al. 2015). To mize byt zptisobeno relativné malym rozsahem zachycené
produktivity prostiedi, ktera v nasem piipad¢ odpovida klesajici ¢asti unimodalni kiivky
HBM, tedy stfedni az vyssi produktivité. Negativni vztah druhové diverzity a produktivity
muze byt zpisoben zvySenou mirou kompetice, nebo také malou velikosti druhového

zasobniku, ktery je pro vysoce produktivni temperatni oblasti typicky (Pértel et al. 2007).
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Na raznych prostorovych skaldch nejsou trendy vlivu jednotlivych charakteristik
produktivity na druhovou bohatost konzistentni. Pokles diverzity s rostouci produktivitou je
na malé prostorové Skale vyraznéjsi, nez na velké, pokud jako aproximaci produktivity
pouzijeme PO,* nebo nadzemni biomasu. Analogické vysledky zjistili Simova et al. (2013).
Tyto vysledky nekoresponduji se zavéry mé bakalarské prace (Lisner 2015), kde rychlost
poklesu druhové bohatosti s produktivitou i tésnost této zavislosti byly nejsiln€jsi na velké
prostorové Skale. Naopak Vv ptipadé aproximace pomoci NO3z nebo svétla je tento vztah
opacny, tedy na malé prostorové Skale klesa diverzita s rostouci produktivitou pomaleji, nez
na velké (podobné Chiarucci et al. 2006). Meziro¢ni variabilita ve vysledcich, ale také
variabilita zplGsobena pouzitim riznych charakteristik produktivity napovida, ze
zobecnitelnost vztahti pozorovanych pouze observacnimi metodami je velmi omezena.
Metaanalyzy pouzivajici vysledky studii zaloZzenych na rliznych aproximacich produktivity
(a riznych prostorovych Skalach) pak mozna nemusi zcela vérné odrazet skutecné vztahy

(mysli si to také Whittaker 2010, ktery tento zavér formuloval ponékud ostieji).

Koeficient z je vsemi charakteristikami produktivity ovlivnén negativné (Chiarucci et
al. 2006, Pastor & Erickson 1996). To znamena, ze narust druhové bohatosti s rostouci
velikosti snimkované plochy je v produktivnim prostfedi pomalejsi a v dusledku toho
dochazi k homogenizaci porostu. Na malé prostorové Skale je pocet druhti omezen velikosti
jedincti (Oksanen 1996). Na velké prostorové Skale je toto omezeni nepravdépodobné,
pokles druhové bohatosti luk mutze byt zplsobena zvySenou mezidruhovou kompetici a

jejich naslednou homogenizaci.

6.1.2 Nestedness

Na vztah druhové diverzity a produktivity miZze mit vyznamny vliv sloZeni lokalniho
druhového zasobniku a jeho homogenita v rdmci celé studované oblasti. Vyznam druhového
zasobniku, ale také mira homogenity lucnich spolecenstev V této studii, mohou byt
zhodnoceny pomoci miry vnofeni druhovych slozeni studovanych luk (nestedness). Nami
zjisténé hodnoty nestedness odpovidaji situaci, kdy je vétSina druhil pfitomnych na druhoveé
chudych lokalitdch pfitomna zaroven na lokalitdich druhové bohatych. Vsechny louky tedy
obsahuji podobnou podmnozinu druhti. Druhové bohaté louky maji, oproti t€m chudym,
nckteré druhy navic, ty jsou vSak ¢asto pro danou lokalitu unikatni. Nizka druhova bohatost
pak mize byt zplsobena vylou¢enim (mnoha riznymi zplsoby) kompetitivné slabsich druhii

ze spolecenstva, coz bylo mnohokrat experimentalné potvrzeno (napt. Leps 1999; Rajaniemi
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et al. 2003; Schenk 2006; Li et al. 2010; Leps 2014). Tomu také odpovida koeficient z, jehoz
hodnota klesajici spolu s rostouci produktivitou prostiedi implikuje vzrastajici homogenizaci

druhové chudych spolecenstev.

Vztah mezi druhovou bohatosti a produktivitou mtize byt ovlivnén také liSicim se
species pool mezi studovanymi lokalitami (Partel 2002; Partel et al. 2007; Cornell &
Harrison 2014), které muze mit za nasledek nespravnou interpretaci vysledku. To napiiklad
kritizuje Huston (2014) u metaanalyzy vztahu druhové bohatosti a produktivity (Adler et al.
2011). Nami zjisténa vysoka mira “vnofenosti luk® mize s trochou opatrnosti slouzit jako
ujisténi o tom, ze vybér nami studovanych lokalit pochazi z dostate¢né malé oblasti na to,

aby zde species pool nehralo vyznamnou roli.

Hodnota nestedness se v pribéhu tii sledovanych let pfili§ neméni, vyjimkou je prvni
rok, kde lze piedpokladat, Ze je tato odchylka zpusobena nedostateénym poétem opakovani

(osnimkovano jen 10 luk).

6.2 Manipulativni experiment

6.2.1 Variabilita a ristova dynamika 12 druhii rostlin ve vztahu k produktivité
prostredi

6.2.1.1 Variabilita

Razné environmentalni a genetické faktory obecné zpiisobuji u organismu variabilitu
fenotypovych projevll i zmény jejich popula¢ni dynamiky. Velka variabilita vySek nami
studovanych druhti rostlin miiZze byt zptisobena nékolika riznymi vlivy. Fenologie a riistové
vlastnosti jednotlivych druhti jsou odliSné a tedy i rozsah jejich velikosti se bude liSit (napf.
Marba & Walker 1999). Dalsim faktorem je meziro¢ni variabilita ve vlhkosti, teplot¢,
oslunéni a dalsich abiotickych faktorech, které hraji také vyznamnou roli v populacni a
rastové dynamice rostlin (Chapin & Shaver 1985). Na variabilitu ma také vliv

experimentalni zasah, v hnojenych plochéch je variabilita prikazné vyssi.

6.2.1.2 Vyvoj vysky listl jednotlivych druhii studovanych rostlin

Vyska je jednou ze zakladnich rostlinnych charakteristik, ktera mutze ovliviovat
fitness dané rostliny, ale také jeji kompeticni schopnosti. Nase vysledky ukazuji prikazné
rozdily ve vySce mezi jednotlivymi studovanymi druhy a také priikazné rozdily v ramci

pozorovanych let. Dale se nam podafilo potvrdit pozitivni efekt hnojeni na primérnou vysku
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rostlin, to také dokumentuji nékteré jiné studie (Leps 1999; Hejcman et al. 2007). Bohuzel
interakce prvniho fddu mezi druhem a hnojenim neni prikazna. To je mirné prekvapivé.
Znamena to, Ze nemuzeme usoudit, ze by hnojeni ve vySkovém riistu zvyhodnovalo n¢které
druhy proti ostatnim — zda se, Ze v priméru je vyskovy rist vSech druht ovlivnén hnojenim
pozitivng, a piiblizné do stejné miry. Stejné tak efekt roku nema v rizném typu hnojeni vliv
na jednotlivé studované druhy (tj. interakce Druh*Hnoj.*Rok neni prikazna). To ukazuje na
velkou variabilitu v odpovédi na hnojeni, jak v ramci jednotlivych rostlinnych individui, tak
i V pribéhu ¢asu. Podobnou fenotypovou plasticitu na rizné typy experimentalniho zasahu
ukazal Jensen & Meyer (2001) na ptikladu Viola palustris. Velice zajimava je prikazna
interakce Druh*Rok, tato meziro¢ni variabilita ve vyskéach jednotlivych druhi miize ménit
mezidruhovou kompeti¢ni hierarchii a tim i oddalovat jejich kompeti¢ni vylouceni.
Naptiklad Hiu a Wan (2008) ukazali, ze teplota mize kompeti¢ni hierarchie ménit, coz

odpovida i mym vysledkim.

6.2.1.3 Riistové rychlosti jednotlivych druhii studovanych rostlin

I presto, ze vyska listu bude uzce a piimo souviset s ristovou rychlosti dané¢ho druhu,
relativné vysSi ristova rychlost mize mit zcela zdsadni dopad na schopnost druhu
koexistovat ve spole¢enstvu. Naptiklad Molinia caerulea neni v praméru (pies vSechna data
sledovani) nejvyssi métenou rostlinou, ale jeji ristova rychlost, pfredev§im v obdobi pted
kosenim nejvyssi je. To je dano relativné kratkou vegetacni dobou, kdy jeji rist zacind asi o
mésic pozd€ji nez u ostatnich rostlin, tedy zhruba v polovin¢ dubna (terénni zkusenost).
Takto vysoké riistové rychlosti mize byt dosazeno diky bohatym energetickym zadsobam
V bazalnich internodiich (Janecek & Leps 2005). Vysoka rychlost rastu je pak zasadni pro
schopnost pierist jiz narostlou okolni vegetaci a vyhnout se tak limitaci svétlem, jehoz
nedostatek zptisobuje mizeni pfedevsim nizkych druht (Tilman 1982; Leps 1999; Hautier et
al. 2009; Dickson et al. 2014). V jiném prostfedi (1zivn&j$im) ale tato “nadfazenost” muiize
byt zastinéna performanci jinych druhl. Leps (2014) pozoroval prvotni vzestup abundance
M. caerulea v hnojenych plochach nasledovany relativné prudkym poklesem abundance
Vv nasledujicich letech. M. caerulea byla nahrazena siln¢ kompetitivnimi travami jako je
naptiklad Festuca rubra, jiz se dafilo 1épe v hnojenych plochach i v nasem pokusu (viz bod
5.2.4). Velky, nebo naopak maly, rozdil mezi ristovymi rychlostmi v ramci jednotlivych let
(interakce Druh*Rok) jen podtrhuje individualni a tézko generalizovatelné chovani

sledovanych druhti. Tato meziro¢ni variabilita mtize, stejné¢ jako v pfipad¢ variability ve
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vyskach rostlin (bod 5.2.1.2), ménit mezidruhovou kompeti¢ni hierarchii a tim umoziovat

dlouhodobou koexistenci velkého mnozstvi druhi ve spolecenstvu.

6.2.2 Vztah druhové bohatosti a produktivity v hnojenych a nehnojenych plochach

Konzistentné s vyskou rostlin a jejich rastovou rychlosti je nadzemni biomasa také
prukazné vys$$i v hnojenych plochach (napi. Leps 1999; Klaus et al. 2013; Borer et al. 2014;
Leps 2014). Pomér biomasy v hnojenych a nehnojenych plochach je stabilni, ale jeji
absolutni hodnoty se v pribéhu let méni. Druhova bohatost neni experimentalnim zdsahem
prikazné ovlivnéna, nicméné trend v ubytku druht v hnojenych plochach je zietelny a pii
del$im sledovani by byl vztah pravdépodobné prikkazny. Ubytek druhtt mize byt vysledkem
zvySené kompetice o svétlo, coz pfimo experimentalné testovali Hautier et al. (2009). Na
druhou stranu (Rajaniemi 2003) tvrdi, ze na diverzitu bude mit vétsi efekt kompetice o
ziviny, které jsou v produktivnéjSim prostiedi rozmistény vice heterogenné nez v prostiedi
na ziviny chudém. To pak vede k velikostné asymetrické podzemni kompetici a naslednému
ubytku druhti ze spolecenstva. Nicméné podpora velikostné asymetrické kofenové kompetice
je protichtidna a nevede zatim k Zadnym obecnym zavéram (Schenk 2006). Dalsi, a vlastné
kompromisni, moznosti je spoluptisobeni obou typt kompetice (Li et al. 2010). Prudky
nariist poctu druhlt mezi roky 2013 a 2014 je pravdépodobné zplsoben zdokonalenim
Vv determinacnich a vyhledavacich schopnostech autora. Pro nezkuseného badatele je obtizné
od sebe odlisit nekteré druhy sterilnich osttic (C. pilulifera vs. C. umbrosa) nebo vibec
nalézt druhy s nit'ovitymi az $tétinovitymi listy, které jsou navic vzacné (napi. C. pulicaris,

F. ovina).

6.2.3 Dynamika mnoZstvi svétla prochazejiciho rostlinnym pokryvem v prubéhu 3
sledovanych let

Mnozstvi svétla, které prochazi vegetaci na povrch pady, mtze hrat zasadni roli pii
utvareni rostlinného spolecenstva diky jeho asymetrické vertikalni distribuci. Nase vysledky
ukazuji, Ze vV hnojenych plochach je pii povrchu pidy jeho mnozstvi stabilné zhruba o 20 —
30 % nizs8i, nez v plochach nehnojenych a to v pribéhu celé vegetacni sezony. Takto vyrazné
odlisna penetrance mize podstatné ovliviiovat pfezivani a uchycovani malych druht a
semenackil. To nasledné¢ mize vést az k vylouceni nekterych kompeti¢né slabsich druht ze
spolecenstva, jak predpoklada light competition hypothesis (Newman 1973), ktera je silné
podpotena také vysledky Hautier et al. (2009).
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6.2.4 Zmény druhového sloZeni a abundance v hnojenych a nehnojenych plochach

Zvysend uzivnost prostiedi ma na zmény abundanci n€kterych druhli vyznamny vliv.
Rizné druhy reaguji zménou své abundance na experimentalni zdsah podobné a to u naseho
vybéru 12 druhti predevs§im negativné jak v hnojenych, tak v nehnojenych plochach. Jedinou
vyjimkou je Molinia caerulea, jejiz abundance mirné vzrostla. U nékterych druhti (napf.
Athoxanthum odoratum, Festuca rubra) byl pokles vyraznéjsi v nehnojenych plochéach, u
nékterych (napt. Ranunculus acris) v plochach hnojenych. Zna¢ny nartst abundance byl
naopak zaznamenan U Betonica officinalis. Zde je dobie ilustrovan hlavni problém tohoto
manipulativniho experimentu. Vzhledem ke klesajicim abundancim 11 z 12 druht Ize soudit,
7e vybér téchto druhl pro podrobn&j§i pozorovani nebyl uplné 3tastny?. Tato znalost je
bohuzel pii zakladani experimentu nedostate¢nd. Otazkou je, co zpusobuje narust druhu
Betonica officinalis v obou typech ploch. Protoze se jedna o relativné fenologicky pozdni
druh, mize to byt zplsobeno tim, Zze pted zapocetim experimentu byly plochy obvykle

koseny dvakrat, podruhé v pozdnim podzimu, coz mohlo tento druh hodné limitovat.

vewr

mnozstvi svétla®, které je schopno projit na povrch pudy. Jeho mnozstvi je vyssi
v nehnojenych plochach. Naopak v hnojenych plochach je jeho prochazejici mnozstvi
vyrazné¢ mensi, to je pfimo zpusobeno vEét§im mnozstvim nadzemni biomasy (Tésny vztah
mezi mnozstvim svétla a nadzemni biomasou potvrzuji i vysledky z observaéni ¢asti této
prace). Vice prosvétlené plochy preferuji druhy pfevazné nizsiho vzristu a plochy hnojené
naopak druhy vyssi a ¢asto klondln¢ expandujici. To odpovida vétsimu vlivu kompetice 0
svétlo, kde jen v nehnojenych plochéach jsou nizké druhy schopny uspé$né prezivat (také
Jensen & Meyer 2001; Sammul et al. 2003; Hautier et al. 2009; Dickson et al. 2014). Vyssi
produktivita mize byt spojena s lep$im vyuZzivanim Zzivin klonalnimi rostlinami pomoci
jejich sdileni mezi jednotlivymi rametami (Dickson et al. 2014). Nase vysledky dale ukazuji

pozitivni korelaci mezi zmé&nou abundance druhu a jeho vySkou, tento vztah je ovSem

2 Bohuzel mnozstvi druhd, které jsou piitomny ve viech pokusnych plochéch zaroveti neni velké, a i s apriorni
znalosti chovani druhd by vybér dopadl velmi podobné.

% Diivodem zmén sloZeni spoleCenstva je v&tsi mnozstvi nadzemni biomasy v hnojenych plochach, které
nasledné zpisobuje mensi dostupnost svétla. Nadzemni biomasa je tedy pfi¢inou a mnozstvi dostupného svétla
pak mechanismem zpiisobujicim zmény druhového slozeni. To je dobfe vidét pfi porovnani dvou modeld, kde
V jednom pfipadé je jako vysvétlujici faktor pouzita nadzemni biomasa a v druhém piipadé svétlo (Obr. 16,

Obr. 17).
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podobny v hnojenych i nehnojenych plochach ukazujici opét spise na kompetici o svétlo nez
o ziviny. Nicmén¢ abychom byli schopni rozlisit, o jaky typ kompetice se jedna, pottebovali
bychom experimentalné odlisit efekt (ne)dostatku svétla a (ne)dostatku Zivin (jako Chapin &
Shaver 1985; Rajaniemi 2002; Li et al. 2010).

Rychlost mizeni malych druhii ze spolecenstva v obou typech experimentalniho zasahu
je podobna a nékteré mizejici druhy dokonce reaguji na hnojeni pozitivné svoji rustovou
rychlosti (popiipadé vyskou listu). Tedy nékteré druhy mizi ze spolecenstva 1 pies to, ze jim
hnojeni zdanlivé vyhovuje (pfesnéji, ze hnojeni podporuje jejich vyskovy rist). To odpovida
zkuSenosti LepSe (Gstni sd€leni) zjeho experimentu na téze lokaliteé (LepS 1999).
V hnojenych plochach narostly nékteré druhy do neobvyklych vysek, ale kratce na to z ploch
vymizely. Typickym ptikladem byla Luzula multiflora, ktera po prvnim hnojeni dosahovala
vySky az 50 cm, ale brzy z hnojenych ploch vymizela. Tento rychlejsi ubytek druhové
bohatosti v hnojenych plochach mize byt také vysvétlen pomoci tzv. teorie regenera¢ni niky
(Grubb 1977). Ta pfedpoklada jiné naroky semenacki a dospélych rostlin na vlastnosti
prostfedi. | ptes podobnou reakci dospélé vegetace na typ experimentalniho zasahu, mize
byt kli¢eni a uchycovani novych semenact rozhodujicim faktorem v utvafeni slozeni
spoleCenstva. Napiiklad za nedostatku svétla mize byt kli¢eni rostlin mnohem horsi, nez za
dobrych svételnych podminek (Leps 1999; Dickson et al. 2014). Podobné Spackova & Leps
(2004) zjistili, ze odstranéni opadu, mechd nebo dominanty ma vliv pouze na semenacky
rostlin, nikoli na vegetaci. DalSim dilezitym faktorem pi#i zachovavani druhové bohatosti
jsou disturbance a tedy 1 heterogenita prostiedi, které umoziuji regeneraci a piezivani druhi,
které¢ by byly jinak ze spoleCenstva kompeti¢né vylouceny (Grubb 1977, Kienova a Lep$
1996, Jensen & Meyer 2001; Vitova & Leps§ 2011).

6.2.5 Prezivani 12 mérenych druhi

Pokud ma experimentdlni zasah vyznamny vliv na zménu abundance nékterych,
predevsim nizkych, druhti, 1ze predpokladat, Ze se i jejich schopnost dlouhodobéji prezivat
ve spolecenstvu bude liSit. Mira pfezivani 12 sledovanych druhl rostlin se mezi sebou
prukazné lisi. Tyto vysledky jsou konzistentni, jak S odliSnymi rychlostmi rustu, tak
s vyskami jednotlivych druhii. Experimentdlni zdsah ma odliSny vliv na pfezivani
sledovanych druhti. Hlavni zmény druhového slozeni ve spoleCenstvu po zvysSeni Gzivnosti
prosttedi mohou byt zplsobeny riznou mirou tolerance experimentadlniho zasahu

jednotlivymi druhy. Nicméné je dalezité si uvédomit, Ze redlné prezivani druhl s témito
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vysledky nemusi korespondovat, nebot’ je zde zohlednéno pouze piezivani jednotlivych

ramet, nikoli genet a umirajici jednotkou tedy nemusi byt jedince, ale jen jeho cast.

Pro lepsi obecnou predstavu o vySe diskutovanych reakcich (vyska, rastova rychlost,
zména abundance, mira piezivani) jednotlivych studovanych druhi rostlin na experimentalni

zasah byla vytvorena souhrnna tabulka (Ptiloha 7).
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7 Zavér

Vysledky observacni studie ukazuji, ze nejlépe je vztah druhové diverzity a
produktivity Vv temperatnich intenzivné¢ obhospodafovanych lucnich spoleenstvech
determinovan pomoci nadzemni biomasy, svétla, fosfore¢nani a dusi¢nant. Nicméné tyto
charakteristiky produktivity jsou spolu korelovany velmi volné a jejich schopnost predikovat
druhovou bohatost na riiznych prostorovych Skéalach se velmi lisi. Vysledky také neptimo
potvrzuji rostouci dilezitost nadzemni kompetice o svétlo (a naopak klesajici diilezitost
kompetice o ziviny) s rostouci produktivitou prostiedi, kterda mé za nasledek pokles druhové

bohatosti dale spojeny s homogenizaci porostu.

Vliv produktivity prostfedi na zmény v chovani luéniho spolecenstva a mechanismy,
které mohou tyto zmény zpusobovat, byly dale studovany pomoci manipulativniho
experimentu. Ten, konzistentné s observacni studii, potvrzuje tendenci druhti mizet ze
spoleCenstva po zvySeni uzivnosti prostfedi. Experimentalni zasah (hnojeni) ma vliv na
celkovou vysku studovanych rostlin a riistovou rychlost, nicméné se nepodatilo prokazat
rozdily v této odpovédi mezi jednotlivymi druhy. Naopak vyska 1 ristova rychlost
studovanych druhti je velmi variabilni v pribéhu Casu a mize tedy ménit mezidruhovou
kompeticni hierarchii a tim i oddalovat kompeti¢ni vylouceni jednotlivych druht. Hnojeni
také zvySuje celkovou produktivitu spoleCenstva. Zmény abundanci druhd jsou nejvice
ovlivnény dostupnosti svétla a vySkou rostlin - zvyhodnény jsou druhy vysoké. Nizké druhy
tedy ze spoleCenstva mizi rychleji, to muze byt zplGsobeno zvySenou mezidruhovou
kompetici o svétlo. To také potvrzuje prukazny efekt experimentdlniho zasahu na miru
prezivani jednotlivych druhG. Nesoulad mezi mirou ovlivnéni riznych vlastnosti druht
implikuje, Ze i pfes pozitivni Vliv hnojeni na nékteré tyto vlastnosti (vyska, rychlost ristu,
biomasa), miize byt celkovy efekt experimentalniho zdsahu negativni (i dobfe rostouci druhy
mizi ze spolecenstva). Tato protichtidna zjisténi naznacuji, ze procesy ovlivitujici koexistenci
druhli ve spoleCenstvu nemusi bézet jen na urovni dospélych rostlin, ale také na Grovni

semenacku.
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9 Prilohy

Ptiloha 1: Postup pfi ptipravé vzorkl na pidni analyzy.

Ze zhomogenizovanych pidnich vzorkd bylo odvéazeno 5 g pudy po tfech
vzorcich z kazdé louky. Ty byly nésledné zality 50 ml destilované vody a
hodinu protfepavany pii 150 otackach/min. 30 ml tohoto roztoku bylo
nasledné¢ 10 minut centrifugovano pii 4000 otackach/min, aby doslo k
oddéleni vSech pevnych ¢astic. Roztok byl poté prefiltrovan a zméteno pH.
Analyza koncentrace celkového uhliku (TOC) a celkového dusiku (TN) v
pude¢ byla provedena pomoci piistroje LiquiTOC. Koncentrace NH4, NO3

a PO4 byly zméteny pomoci ptistroje Flow Injection Analyzer (FIA).

Ptiloha 2: Uspofadani pokusnych ploch manipulativniho experimentu a oznaceni métenych

jedinct v dobé¢ koseni.
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Ptiloha 3: Ptistroj k méfeni mnozstvi svétla prochazejiciho rostlinnym pokryvem.

Ptiloha 4: Priméré vysky (cm) vSech 12 studovanych druhd v hnojenych a nehnojenych

plochéch pro 3 roky sledovani pokusu.

Nehnojené plochy Hnojené plochy
Celkovy
Rok Druh 2 4 6 8 10 | Pramér 1 3 5 7 9 | Pramer priimér
druhu
2013  Anthoxanthum 105 7.4 141 96 95 | 105 145 98 162 92 121 | 127 117
Carex 252 259 249 131 328 | 239 122 277 240 292 263 | 239 23.9
hartmanii
Carexpanicea 179 161 146 166 162 | 163 191 121 141 158 180 | 157 16.0
Carex 90 91 116 131 89 | 104 182 159 108 155 121 | 145 125
pilulifera
Festuca 108 121 148 101 145 125 128 118 146 186 169 | 149 137
Holcus 69 128 67 199 221 | 147 169 119 276 236 244 | 211 182
Juncus 215 206 242 46 | 226 429 51 54 381 20 | 324 26.8
Molinia 150 128 84 89 122 114 161 117 171 143 116 | 141 128
Nardus 160 104 95 116 92 | 114 160 156 93 150 135 | 144 127
Pedicularis 85 80 84 68 83 8.0 96 84 74 69 46 7.1 7.6
Ranunculus 168 23.8 152 209 137 | 180 246 206 154 143 199 | 189 18.4
Succisa 123 110 6.6 118 124 | 114 140 109 107 133 134 | 124 11.9
Primér 143 137 138 140 141 140 184 143 153 177 156 163 15.2
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Nehnojené plochy Hnojené plochy

Celkovy

Rok Druh 2 4 6 8 10 | Pramér 1 3 5 7 9 | Pramer priimér
druhu
2014 Anthoxanthum 87 66 55 111 91 | 82 146 79 114 72 115| 106 9.4
h;ftar;g:m 149 85 117 129 141 | 125 161 176 233 177 279 | 198 15.9
Carexpanicea 93 105 59 113 100 | 95 132 116 96 86 85 | 104 9.9
pifjirfe’;a 68 99 99 107 72 | 88 113 96 120 98 117 | 109 9.9
Festuca 105 101 114 133 147 | 120 193 128 219 210 180 | 186 15.3
Holcus 115 197 128 174 182 | 156 225 201 227 200 213 | 213 18.6
Juncus 19.7 87 86 135 39.8 209 166 29.7 20.9
Molinia 158 182 123 146 176 | 156 267 220 316 177 142 | 225 19.1
Nardus 95 115 147 134 154 | 128 181 168 168 164 148 | 1656 14.7
Pedicularis 67 66 50 76 95 | 71 111 116 120 76 121 | 103 8.2
Ranunculus ~ 17.6 141 17.3 161 118 | 153 200 160 102 190 185 | 17.2 16.3
Succisa 77 89 64 108 109 | 89 117 160 73 151 130 | 129 10.9
Priimér 113 109 101 125 123 114 191 147 166 147 152 161 13.7
2015 Anthoxanthum 83 88 51 7.6 114 | 83 113 103 87 94 76 | 94 8.8
h;ar;g;" 169 119 183 138 146 | 151 126 163 193 143 209 | 167 15.8
Carexpanicea 120 94 93 86 148 | 108 150 133 129 101 144 | 131 12.0
pilcjirfee’;a 92 82 105 119 81 | 96 112 99 118 93 120 109 10.2
Festuca 107 117 96 184 156 | 132 203 142 197 202 150 | 17.9 15,5
Holcus 149 106 99 142 102 | 120 222 195 231 236 249 | 227 17.3
Juncus 216 235 221 35.7 401 204 32.0 29.0
Molinia 140 191 162 189 196 | 17.6 262 191 259 208 217 | 228 20.2
Nardus 162 152 119 148 184 | 153 201 170 145 118 130 | 152 15.3
Pedicularis 35 33 38 43 54 | 40 138 44 40 29 | 44 4.2
Ranunculus ~ 19.0 132 125 151 70 | 135 118 66 171 101 116 | 113 12.4
Succisa 103 118 87 96 159 | 113 114 191 77 137 150 | 134 12.3
Priimér 136 113 108 129 132 124 180 143 184 141 152 160 14.2
Celkovy 131 120 116 132 132 126 185 144 166 156 154 162 14.4

pramér ploch

62



Ptiloha 5: Primérné vysky v jednotlivych letech pro 12 sledovanych druhli v hnojenych a
nehnojenych plochach. Chybové usecky znaci +-1SE.
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Pfiloha 6: Tabulka abundanci (%) vybranych druhd rostlin v pribéhu sledovani experimentu
pro hnojené a nehnojené plochy (Je zde uvedeno vSech dvanact druhii, u nichz byly méfeny

vysky listu, a dal$i druhy dle nejlepSiho uvazeni autora).

Abundance
Celkovy
Hnojeno 2013 2014 2015 prumér
0 16.2 17.0 4.2 12.47
Anthoxanthum odoratum 1 14.6 16.0 8.8 13.13
Pramér 154 16.5 6.5 12.80
0 5.0 12.8 22.1 13.31
Betonica officinalis 1 8.4 6.6 27.6 14.20
Primér 6.7 9.7 24.9 13.76
0 3.7 5.6 4.1 4.47
Briza media 1 1.9 6.0 1.9 3.27
Prameér 2.8 5.8 3.0 3.87
0 6.2 2.6 0.9 3.25
Carex hartmanii 1 8.2 3.4 1.7 4.44
Pramér 7.2 3.0 1.3 3.85
0 8.2 4.2 2.2 4.87
Carex panicea 1 9.4 3.6 1.2 4.73
Pramér 8.8 3.9 1.7 4.80
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Carex pilulifera

Festuca rubra

Holcus lanatus

Juncus effusus

Molinia caerulea

Nardus stricta

Pedicularis sylvatica

Ranunculus acris

Sanguisorba officinalis

Succisa pratensis

Abundance

Celkovy
Hnojeno 2013 2014 2015 pramér
0 4.9 1.0 0.3 2.07
1 5.4 1.2 0.3 231
Pramér 5.2 1.1 0.3 2.19
0 134 3.3 4.8 7.17
1 17.0 8.2 14.6 13.27
Pramér 15.2 5.8 9.7 10.22
0 16.4 14.0 13.6 14.67
1 30.4 40.0 30.0 33.47
Pramér 23.4 27.0 21.8 24.07
0 0.28 0.08 0.04 0.13
1 1.2 0.42 0.06 0.56
Pramér 0.74 0.25 0.05 0.34
0 15.0 25.4 20.6 20.33
1 22.4 31.0 25.0 26.13
Pramér 18.7 28.2 22.8 23.23
0 1.6 2.6 1.1 1.77
1 2.4 2.8 2.2 2.47
Pramér 2.0 2.7 1.7 212
0 12.6 2.2 1.0 5.26
1 4.8 0.4 0.3 1.84
Pramér 8.7 1.3 0.7 3.55
0 8.6 5.6 3.6 5.93
1 10.0 5.0 0.9 5.30
Primér 9.3 5.3 2.3 5.62
0 0.1 0.1 0.2 0.13
1 0.0 0.0 0.0 0.00
Pramér 0.0 0.1 0.1 0.06
0 7.6 1.8 6.2 5.2
1 6.9 2.6 3.7 4.4
Pramér 7.25 2.2 4.95 4.8
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Ptiloha 7: Zména (pozitivni/negativni/neutralni) charakteristik 12 sledovanych druhi rostlin
Vv reakci na experimentalni zasah. Reakce jednotlivych druhti jsou vzdy relativnim rozdilem
mezi hnojenymi a nchnojenymi plochami, napf. pozitivni zména abundance nemusi
znamenat realny narast abundance druhu, ale jen pomalejsi pokles abundance. Rozdily

v reakci jednotlivych druhtl nejsou statisticky testovany.

Vyska %/%sﬁlogg Abundance Piezivani
Anthoxanthum odoratum T N2 T N
Carex hatmanii T N2 T T
Carex panicea ™ T N2 T
Carex pilulifera T T S N2
Festuca rubra ™ ™ ™ &
Holcus lanatus ™ ™ ™ &
Juncus effusus 0 T ??? ™
Molinia caerulea T T N2 &
Nardus stricta T T T N
Pedicuaris sylvatica N 0 & T
Ranunculus acris & T N2 ™
Succisa pratensis T T N% &
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