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Abstrakt

Tato prace piedstavuje zpetnovazebné mechanismy mezi rostlinou a puadou (plant-soil
feedback) v ¢asovém horizontu primarni sukcese specifikované vlastnim vyzkumem na substratu
Velké podkrusnohorské vysypky. Prace se zaméiuje na rané sukcesni druhy — bobovité a jejich
typické konkurenty — travy. Nepfimo navazuje na praci Petry Zednikové — Riist vikvovitych rostlin
béhem primérni sukcese na vysypkach po tézbé uhli. Bobovité vyuzivaji spolupraci s dusik
fixujicimi Rhizobii, coZ jim, spole¢né s arbuskularni mykorhizou, ktera je typicka ziskem fosforu,
ale 1 jinych nedostatkovych latek, umoznuje obsazovat i malo Grodné prostiedi. Déle uz jsou
Ten se vSak neprokézal a bobovitym, jakoZz i trave, se v padé trénované ristem bobovitych datilo
hafe nez v pide€ naivni. Vzhledem k tomu, Ze nedoslo ke zméndm chemickych vlastnosti ptdy,
zmény byly vyvolany biotickym prostiedim. Trendy ristu v Case, které se liSily mezi prvni
a druhou generaci, se daji uz spise ptisoudit k chemickym zménam v pudg¢, jelikoz ty se starim pud
koreluji, predevsim fosfor. Rozdily mezi prvni a druhou generaci rostlin jsou patrnéj$i na piidach
vyvijejicich se samovolné oproti plidam, které byly rekultivovany a urychleny v nich tak toky

Zivin.

klicova slova: plant-soil feedback, bobovité, Fabaceae, trava, kompetice, rekultivace



Abstract

This thesis presents the plant-soil feedback mechanisms in the time horizon of the primary
succession specified by own research performed on the substrate of Velka podkruSnohorska
vysypka. The thesis focuses on the early succession species — Fabaceae and their typical
competitors — Poaceae. It indirectly follows on from the thesis of Petra Zednikova — The growth
of leguminous plants during primary succession in post-mining sites. The Fabaceae utilize
the cooperation with nitrogen-fixating Rhizobia, which, along with arbuscular mycorrhiza
that is distinctive for its yield of phosphorus along with other scarce substances, allows even little
fertile environment to be colonized. From there on however the Poaceae are competitively more
successful, therefore a different effect had been expected on Fabaceae compared to Poaceae.
However, that has not proven to be the case and both Fabaceae and Poaceae fared worse in soil
trained by Fabaceae growth compared to naive soil. Since there haven’t been any changes
in the chemical properties of the soil, the changes had been caused by the biotic environment.
The growth trends in time that differed between the first and the second generation can more likely
be attributed to the chemical changes in the soil, as these do correlate with the soil age, especially
phosphorus. The differences between the first and the second generation of plants are more evident
on the spontaneously evolving soils compared to those that had been restored and thus the nutrient

flows in them had been accelerated.
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1. Uvod

Rostliny s ptidou utvaii zasadni prostfedi pro Zivot na sousi. Interakce téchto dvou slozek
prostiedi neni jednosmérnd, ale probiha obéma sméry. Pro tento fakt pouzivame vyraz plant-soil
feedback (PSF) preneseny z anglického jazyka, kde plant je oznaceni rostliny, soil znamena ptida
a feedback zpétna vazba. V zakladnim pojeti je bud’ dalsi rast pro rostlinu v daném prostredi
pfiznivy, tedy hovoiime o pozitivni zpétné vazbé, nebo naopak je prostfedi pro dalsi rist
nevhodné, a v tom piipadé je zpétna vazba negativni (Ehrenfeld et al., 2005). Jaké jsou pficiny

a dasledky tohoto jevu budu dale rozvijet v nasledujicich kapitolach.

Znalosti zpétnovazebnych mechanismt pfinaseji rozvinuté poznani umoznujici ovliviiovat
stavajici a vznikajici rekultivace, a hrat tak vyznamnou roli v ochran¢ pfirody, zejména v obnovée
pudniho prostfedi (Suding et al., 2004; Van der Putten et al., 2013). Jakékoliv poznani vedouci
ke zménam v dosavadnim pfiistupu je zddouci z hlediska uchovani arozvijeni nezbytného

prostiedi pro pfisti generace.

V této praci se budu zabyvat riistem rostlin v interakci s piidou ve zpétnovazebném procesu,
a to 1 v souvislosti s vyvojem v pritbéhu primarni sukcese. Primarni sukcese je pfirozeny vyvoj
vegetace na stanoviSti spojeny 1 se vznikem pudy jako takové. OdliSuje se tak od sukcese
sekundarni, pfi niZ dochadzi pouze k disturbanci vegetace a neni vyraznym zplsobem naruseno
pudni prostiedi (Glenn-Lewin et al., 1993). Jako ptiklad sekundérni sukcese mizeme uvést
napf. les postizeny poZarem ¢i pole ponechané samovolnému procesu. Ve své praci se budu

zabyvat vysypkami, které jsou nejcastéjSim zdrojem prostiedi primarni sukcese ve velkém métitku

ve sttedoevropském regionu (Chuman, 2015).

Cilem prace je sledovani plant-soil feedbacku v systému Fabaceae travy v priabehu primarni
sukcese u bobovitych rostlin v pidach rtizné¢ zasobenych zivinami, a to v sukcesni fadé
po rekultivaci, pii které doslo k zarovnéani a vysadbé¢ olsi, a sukcesni fad¢ ponechané spontannimu
zartstani. Toho dosahuji vyhodnocenim zmén ristu skrze hodnoceni nadzemni a podzemni
biomasy a vyhodnocenim zmén v piidé na zdkladé hodnoceni obsahu zivin a mikrobialniho
spolecenstva. Systém bobovité travy postihuje bobovité s jejich konkurenty — trdvami (Korner et
al., 2008), a sleduje tak vliv kompetice ve zpétnovazebném pusobeni. Za timto ucelem jsem
provedla experiment s kultivaci bobovitych rostlin na naivnich (neovlivnénych, netrénovanych)
a jiz jednou osazenych ptidach z riizné starych vyvojovych stadii. Jako modelové organismy jsem

si vybrala dusik fixujici rostlinu Stirovnik ruzkaty (Lotus corniculatus)a jetel luéni (Trifolium



pratense). Pro sledovani konkurencnich procesti jsem zahrnula do experimentu i lipnici

smacknutou (Poa compressa), jakozto zastupce trav a hlavniho konkurenta bobovitych.

Bobovité jakozto pionyrské rostliny by mély podléhat hlavné negativnimu plant-soil
feedbacku, ktery by mél s Casem vzriistat, jelikoz by mélo dochézet k rostouci akumulaci patogenii
by timto nemé¢l byt ovlivnén viibec, nebo dokonce pozitivné. A to z toho diivodu, ze bobovité coby
dusik fixujici rostliny zvétSuji obrat dusiku v pidé, ktery travy umi velmi dobie vyuzit, i celkove
pozitivné ovlivituji mikrobidlni spolecenstvo. Celkové tedy mezidruhové zpiisobuji pozitivni
plant-soil feedback (Png et al., 2019). Kompetice mezi riznymi druhy, respektive ptitomnost dvou
rozdilnych druhti, by mohla plant-soil feedback vyrovnavat, protoze silnéjsi kompetitofi byvaji
postiZzeni vysS§im negativnim plant-soil feedbackem (Lekberg et al., 2018). Dal§i moznost,
jak by kompetice mohla ovlivnit plant-soil feedback, spoc¢iva v nutnosti vyssi adaptibility. Pokud
by se rostlina vydala cestou podpory mikrobidlniho spolecenstva, pak by mélo dojit ke zvyraznéni
plant-soil feedbacku. Schopnost trav se lépe vyuZivat Ziviny by se méla projevit v Zivinové
bohat§im prostfedi rekultivovanych ploch. Naopak u bobovitych by mohlo dojit k vét§im zménam

mezi generacemi na zivinoveé chudsim substratu vyvijejicim se spontanni sukcesi.

Hypotézy:
H1 Fabaceae porostou v druhé generaci hlife neZ v naivni ptidé
H2 Travy po Fabaceae porostou l1épe nez v naivni pidé
H3 H1 a H2 budou zesilovat na sukcesn¢ starSich padach
H4 rozdil mezi generacemi bude ovliviiovat kompetice
HS5 rozdil mezi generacemi bude ovliviiovat zptsob rekultivace:

spontanni sukcese / zarovnani a rekultivace olsi
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2. Interakce a zpétné vazby

Bez rostlin by nebyla piida, jak ji zndme dnes a bez pidy neni suchozemskych rostlin,
protoze by nemély kde zit. Puda se stava ptidou ve chvili, kdy je horninovy substrat oziveny
mikroorganismy, piipadné lisejniky, které prostiedi kolonizuji. Takové prostfedi bychom ale stézi
na prvni pohled definovali jako ptudu. V této fazi snadno podléha erozi, stabilizuje ji az organicka
hmota, kterd souvisi s rozvojem zivotnich forem, kde rostliny hraji kli¢ovou roli. V pribéhu ¢asu
provazanost a komplexita nadzemniho i podzemniho spolecenstva roste. Hovoiime o sukcesi,
vyvoji, vedouci ke klimaxovému stadiu, které je v rovnovaze se svym prostiedim. Od soucasného
linedrniho chapani tohoto procesu se posouvame k pojeti cyklickému, kdy disturbance vrati
prirozené prostiedi do diivejsich fazi a tento proces nikdy neustava.(Veblen, 1993) Dojde-li k jeho
naru$eni, dochazi ke zméné¢ prostiedi odpovidajici rozsahu a vyznamu naruSeni. Podle toho
muzeme rozdélit sukcesi na primarni, kdy je ptidni pokryv odstranén na substrat, nebo sekundarni,
kdy ptdni prostiedi zlistdva zachovano, a tedy ma vyrazny vliv na vznik spolecenstvi nad nim
(Glenn-Lewin et al., 1993). S ohledem na experiment, jenz jsem v ramci své diplomové prace
provedla, je dilezité zdlraznit, ze zde najdeme jiz vyvinuty substrat, ktery napf. mize obsahovat
1 zna¢né mnozstvi dusiku (Rastetter et al., 2001). Ten je v pocatcich primarni sukcese limitujici

pro rist rostlin (Vitousek and Farrington, 1997).

K prvofadym diavodiim zmén rostlinného spolecenstva fadime zakladni vlastnosti rostlin,
tedy schopnost ziskat ziviny, schopnost Sifit se a schopnost reagovat na herbivorii.
Jelikoz ale nevysvétluji veskeré zmény, projevuje se v poslednich 20 letech zvySeny zajem
o zpétnovazebné mechanismy (Klironomos, 2002). Teorie zpétnych vazeb dokaZze totiz zahrnout
1 vlivy, které dfive unikaly pozornosti. Zpétné vazby mezi rostlinou a piidou jsou takové vazby,
kdy rostlina svym rstem méni vlastnosti plidy tak, Ze zména téchto vlastnosti ovliviiuje riist jeji

nebo jinych rostlin, a obracené, kdy proces zac¢ina u ptidy (Ehrenfeld et al., 2005).

Pokud jsou rostlina a ptida vzajemné& provazané, otazka zni, co bylo prvotni. Vyvojové vzato
je posloupnost jasna, tedy prostfedi pfedchazi uchyceni rostliny, avSak v dal§im vyvoji se vlivy
vyrovnavaji. Rostlina determinuje fyzikalni, biogeochemické prostiedi pidy jakoz i pldni
organismy a zase zpétné€ pudni prostfedi 1 organismy determinuji rostlinu (van der Maarel, 2005;
Van der Putten et al., 2013). Konkrétné u mikroorganismti Hart, Reader a Klironomos (2001)
tento proces popsali jako hypotézu pasazérii (cestujicich), kdy rostliny zapficinuji vyskyt
arbuskularnich mykorhiz (symbiontd ztad hub) a hypotézu fidic¢l, kdy naopak mykorhizy

ovliviluji rostlinné spoledenstvo (obrazek 1). Zobel a Opik (2014) upozornili na skuteénost,



ze pii oveéiovani takovychto hypotéz je nutné pridat jesté tieti hypotézu, a to hypotézu habitatu,
kdy se rostlinnai arbuskularni spoleenstva vyvijeji samostatné v zavislosti na prostiedi, a my tak

muZeme pozorovat jejich korelaci.

Zpétné vazby mizeme obecné rozdélit na pfimé a neptimé. O ptimych hovotime, pokud
rostlina ¢i rostliny stejného druhu skrze zménu v rdmeci kofent nebo opadu, ktera ovlivni biotické
¢1 abiotické plidni prostiedi, zpétné ovlivni samu sebe ¢i samy sebe nebo dcetiné rostliny. Nepiimé
jsou ty, které ovliviiuji dynamiku spoleCenstev. Jsou to mezidruhové zpétné vazby. Ty mohou
pusobit rtizné na piezivani a hustotu populace (Gémez-Aparicio, 2009). Dalsi déleni mizeme
vytvoftit na zaklad¢ dopadu, ktery zména indukuje. Vysledek zpétné vazby miize mit na rostlinu
pozitivni vliv (nej€astéji udadvany priklad je nahromadéni symbiontl — hub, dusik fixujicich
bakterii), vliv neutrdlni (vysledny efekt rostliny na pidni prostfedi je nulovy) ¢i vliv negativni

(ptikladem je nahromadéni patogenti, vycCerpani zivin) (Van der Putten et al., 2013).

Hypotéza pasazéri Hypotéza ridicu Hypotéza pasazér

N Disturbance

Patogenni |

| Mutualisté

Obrazek 1  Graficky model dvou alternativnich  mechanismit  zmén  sloZeni  rostlinného  spolecenstva.
V hypotéze ridicii struktura piidniho spolecenstva ridi zménu rostlinného, zatimco hypotéza pasazérii preklada zmeny rostlinného
spolecenstva jako hybatele ve zménach piidniho. Podle van der Maarel (2005) upraveno schéma Har et al. (2001)

l.Hll

10



2.1 Ovlivnéni pidy rostlinou

2.1.1 Zdroj Zivin
Pokud je jiz substrat oziven mikrobidlnim spolecenstvem, pfipadné liSejniky, je vstup rostlin
do prostfedi vyznamnym faktorem nartstu biomasy. Zasadni roli v tom hraji dusik fixujici
rostliny, které ho zprostfedkovavaji do pidy, v niz je malo zastoupen (Chapin, 2003). Biomasa
znamena pro pudu organickou hmotu a po rozkladu zdroj zivin pro dalsi generace rostlin ¢i dalsi

organismy. Jejim hlavnim zdrojem pribézné se uvolnujicim do ptdy je opad a kotfenové exudaty.

Opad rostlin z produktivnich spolecenstev, jako jsou byliny a opadavé rostliny, se rozklada
rychleji nez opad z mén¢ produktivnich spolecenstev, jejichz ptikladem jsou jehlicnany (Prescott,
2002; Vitousek and Howarth, 1991). Mezi sledovanymi parametry obsahu latek, které ptispivaji,
resp. 1 nepfispivaji k rozloZitelnosti opadu, jsou lignin, mnozstvi dusiku (N) a pomér uhliku
a dusiku (C:N) (Ehrenfeld et al., 2005; Li et al., 2010). Lignin pfedstavuje stabilnéjsi uhlikatou
latku, ktera se hufe rozklada. To znamend, ze pifitomnost jinych uhlikatych latek je pro bakterie
mnohem vyhodnéjsi pro ziskani nezbytného uhliku. Stejné tak mineralizace dusiku miize probihat
jeding za pfistupu dostatecného mnozstvi a rychle dostupného uhliku, jelikoz bakterie potiebuji

na 1 jednotku dusiku 25 jednotek uhliku (Vitousek a Howarth, 1991).

Tyto procesy probihaji i na vySsi Grovni vzniku biomasy, tj. utvatreni specifickych druht
humusu — nejpodstatnéjSimi jsou moder, mull a mor. V procesu pedogeneze (vyvoj ptid) jsou tyto

druhy humusu jasné€ vazané na specifické pidni procesy a na typy spolecenstev, ktera je provazeji.

Kationtova vyménna kapacita (cation exchange capacity) pidy s obsahem humusu typu mull
je vhodna pro rozvoj rostlinného pokryvu, kde se rostliny mohou spolehnout na zisk Zivin z ptdy.
Ve vysledku zde miiZe riist nevyhranéné rostlinstvo, které ,,plytva™ s Zivinami tim, Ze produkuje
velké mnozstvi opadu a ptidnich residui, a tedy siln€ podporuje mikrobidlni rozvoj a celkové ptidni
faunu. Pida obsahuje velké mnozstvi organické hmoty. Nasledkem toho, ze, opad rychle
rostoucich rostlin vede k vysokému obsahu organické hmoty v pid¢, vznikaji i pldni agregaty

s vy$$i schopnosti zadrzovat vodu (Frouz, 2018).

Oproti tomu mor je druh humusu, ktery nachazime ve spojitosti s podzolizaci. Ta probiha
pfedevSim za nizkych teplot, které umoziuji zachovani fulvokyselin. Ty poté vytvari chelaty
s zelezem a hlinikem, které jsou transportovany spole¢né s organickou hmotou do niz§ich vrstev.
Tim dochazi k ochuzovani jiz tak chudého prostfedi. Rostliny, které zde rostou, jsou silné
konzervativni a tvoii vazby s ektomykoriznimi symbionty. Typickymi rostlinami takovéhoto

prostiedi jsou jehli¢nany, které udrzuji svoji biomasu co nejdéle funkéni. To znamena, Ze jehlice
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jsou tvorené predevsim ligninem a obsahuji dalsi Spatné rozlozitelné latky, které je zaroven chrani

proti konzumaci jinymi organismy.

Mezi témito dvéma extrémy stoji pidy s opadem typu moder.

2.1.2 Facilitator pudniho déni

Rostlina je schopna komunikovat s ostatnimi organismy v ptudé pomoci kotfenovych exudati
(obrazek 2), které jsem zminovala v souvislosti se zdrojem Zzivin. Pokud potifebuje vyuzit
spoluprace s mikrobidlnim spolecenstvim, nabidne mu vyménou velké mnozstvi uhliku,
asimilovaného fotosyntézou, ve formé hojné zastoupenych organickych kyselin (kyseliny
citronové, mlécné, jantarové, pyrohroznové, fumarové, oxalové a octové) a cukri (glukozy,
xylozy, fruktdozy, maltoézy, sachardzy, galaktdézy a ribozy) a riznorodé v podobé alfa-
aminokyselin, nukleokyselin a vitaminl (tiamin, biotin) (Lugtenberg and Bloemberg, 2004,
podle Maheshwari et al., 2008), které vylucuje z riznych ¢asti kotfene, napt. z oblasti kofenové
¢epicky (Hiltpold et al., 2015). Opacnym smérem, tedy od bakterii a hub, dostava rostlina zpétnou
vazbu pomoci mikrobialnich tékavych organickych latek (,,Microbial Volatile Organic
Compounds*, MVOC) a jinych signalnich latek. Mikroorganismy jsou diky nim schopné zasadné

ovlivnit rust rostlin (Hussain et al., 2019; Kanchiswamy et al., 2015).

Obrazek 2 Schematicky znazornény korinek a interakce s piidnimi organismy — bakteriemi, houbami, nematody, prvoky

Mezi rostlinami a ptidnimi organismy vznikly 1 velice Gzké vazby. Dobry piikladem je zisk
dusiku, nej¢astéji limitujiciho prvku ristu rostlin. Riizné rostlinné druhy vsadily na rizné houbové
(Vitousek a Howarth, 1991) 1 bakteridlni symbionty (Buchanan et al, 2015). Mezi typické

bakteridlni symbionty umoziujici rostlinam zisk dusiku patii hlizkovité bakterie (rod Rhizobium),
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aktinobakterie! rodu Frankia &i zastupci cyanobakterii (napt. rod Anabaena) (Buchanan et al., 2015).
Zda budou tuto strategii vyuzivat, zalezi v§ak na samotnych rostlinach, pfestoze se tfeba jedna
o evolucni vyhodu celé Celedi, jak je to napt. u bobovitych. Pro symbionty Casto vytvaii specifické
struktury, tzv. nody (hlizky), na kofenech rostlin, které zamezi pfistupu kysliku omezujicimu
fixaci dusiku (Buchanan et al, 2015). Navic vyménou odvad¢ji jiz zminované uhlikaté latky,
vzniklé pfi fotosyntéze. Zisk dusiku prostfednictvim symbidzy je energicky naroc¢ny.
Na 1 g dusiku, ktery takto ziskaji, musi rostliny odevzdat 12 — 17 g uhlovodikii (Buchanan et al,
2015). Proto pii dostatku N zjiného zdroje mohou bobovité rostliny omezit tvorbu nodii
pro endosymbiotickd Rhizobia (Gutschick, 1981, Buchanan et al, 2015). Druhou moznosti, jak se
vyporadat s nedostatkem dusiku kromeé spoluprace s ptidnim spolecenstvim je rozvoj kofenového
sytému. Bylo prokazéano, ze pokud rostliny noduluji, umoziuje jim to mit krats$i kofeny oproti

rostlinam stejného druhu, které nenodoluji (Binkley, 1986).

Tento fakt byl prokazan u ols$i (4/nus), které spolupracuji s aktinobakteriemi z rodu Frankia.
Prestoze se jedna taky o nody jako u bobovitych rostlin, strukturné se li§i. Zatimco vétSina
bobovitych ma schopnost spolupracovat s dusik fixujicimi bakteriemi spolec¢nou, olSe tuto
schopnost vyvinula ve své celedi (bfizovité, Betulaceae) jako jedind. Je tim unikatni,
stejné tak jako dale zmifovana dryadka pattici do rizovitych (Rosaceae), které nejsou vSeobecné

touto schopnosti vybaveny. (Cepi¢ka et al., 2007).

U bobovitych rostlin se mizeme dokonce setkavat s dilezitym trojsystémem — rostlina,
houba, bakterie. 94 % druhti veskerych Fabaceae jsou obligatnimi hostiteli mykorhiz a 3 % jsou
hostiteli fakultativnimi (Wang and Qiu, 2006). VétSina druhG pfipadd k arbuskularnim
mykorhizam (86%), 7% ektomykorhizdm a 7% k obéma typtim (Wang and Qiu, 2006). Symbidza
s hlizkovymi bakteriemi z rodu Rhizobium je pro Fabaceae typickd. Jak houbam vytvatejicim
mykorhizu, tak Rhizobiim za vzéajemnou spolupraci odvadi asimilaty ziskané fotosyntézou.
Symbidza s arbuskularnimi houbami umoziuje bobovitym prospivat i za niz§iho obsahu fosforu
(Castillo et al., 2013). Dulezitost specifického trojsystému muiize reflektovat i skutec¢nost, ze
ektomykhorizalni sit’ ol$i neni napojena na obecnou mezirostlinnou ektomykorhizalni sit’ a jeji
symbionti jsou vysoce specifi¢ti. A 1 pfes svou specificnost se shoduji na celém svéte, prestoze
druhy ol8i nachazime nejen v temperatnich, ale i1 tropickych oblastech (Kennedy et al., 2015).

Jedna z hypotéz vzniku tohoto uspotfadani naraZi na nutnost délit asimilaty mezi bakterie a houby.

'V n&kterych pramenech jsou nazyvané tako jako aktinomycety. Pro sviij houbovity vzhled byly dlouho
povazovany za houby (Joseph et al., 2018)
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Rostlina exudaty ovSem ptilaka nejen faunu ptiznivou, ale i rizné parazitujici ¢i herbivorni
(Ehrenfeld et al.,, 2005; Hiltpold et al., 2015). Nejcastéji zminovanou vylu¢ovanou
nizkomolekularni latkou je oxid uhlicity. Je pozoruhodné, ze zatimco mald mnozstvi ptsobi
vabiveé, velka mnozstvi plisobi dezorientacné (Rasmann et al., 2012). Rostliny jsou schopné
produkovat i jiné t€kavé organické latky (,,volatile organic coumpounds*, VOC), které ptitomnost
CO; maskuji (Rasmann et al., 2012). Mezi dvé hlavni skupiny zivici se zivymi kofeny rostlin patii
hmyz a hlistice (nematoda) (Rasmann et al., 2012). Pravé hlistice tvofi i vice nez 50 % veSkeré
herbivorie na loukach, tedy v nejproduktivnéjsich oblastech mirného pésu, a ovliviuji produktivitu
rostlin vice, néz kolik by odpovidalo spasené biomase (Ingham and Detling, 1990). Tato pocetné
nejbohatsi skupina organismu zivicich se kotfeny rostlin je schopné podle Verschoor et al. (2002a)
podpofit sukcesi, jelikoZ inicidlni druhy rostlin jsou vice nachylné k herbivorii. Aniz by byla

prokazana hostitelska specificita.

Nody bobovitych rostlin, konkrétné jetele lu¢niho a vojtésky, produkuji tékavé latky schopné
ptitahovat herbivorni larvy hmyzu (Wolfson, 1987). To je ptikladem toho, ze bobovité rostliny

mohou byt postihovany specifickymi negativnimi vazbami.

2.2 Kompetice zasahujici do interakci

Kazda rostlina je schopnd rlst v urcitém rozsahu podminek, tomu fikdme tolerance.
Pokud se zamétime na jednotlivy faktor, hovotime o ekologické valenci (Dorogova et al., 2016).
To ovSem neznamend, ze v celém rozsahu téchto podminek je dobie konkurenceschopna.
Dle Keddy (2007) je kompetice (vyraz pro konkurenci mezi organismy) definovana jako
,negativni efekt, ktery ma jeden organismus kviili jinému, a to kviili spotteb¢ ¢i kontrole ptistupu
ke zdroji, ktery je limitovan“. Konkurenceschopnost je zavisla na schopnosti ziskat limitujici prvek
¢i strategickou surovinu (voda, slunecni zafeni) ve vhodnéjSim mnozstvi, pfipadné se bez této
slozky obejit, ¢i naopak v pfipadé nadbytku se s ni vyporadat. Kompetice se dle definice mize
projevit také az za krajnich podminek, kdy je jinak dostupny zdroj limitujicim faktorem. Pokus
s chlupackem kvétnatym Reader and Best (1989, podle Keddy, 2007) ukazoval signifikantni
rozdily v produkeci, pfeziti, uchyceni a rlUstu populace mezi rostlinami ovlivnénymi
a neovlivnénymi kompetici pouze na Zivinové bohatych spodnich okrajich depresi. Obecné pokud
do hry vstupuje nedostatek Zivin, hlavni vliv na riist rostliny ma v prvé fad¢ limitace a az v ptipadé
jejich dostatku, je velikost rostliny ur€ovana kompetici (Keddy, 2007). V piipad¢ nizkého
zastoupeni dusiku v ptidé maji konkurencni vyhodu rostliny fixujici dusik. Tato konkurencni

vyhoda plati pouze do té¢ doby, nez je v ptidé dusiku dostatecné mnozstvi i pro jiné druhy,
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které zprostiedkovavaji dusik bez interakce se symbiotickymi dusik fixujicimi organismy

(Vitousek and Farrington, 1997).

Typickymi konkurenty dusik fixujicich bylin, konkrétné bobovitych, jsou na loukach travy,
se kterymi musi sdilet spole¢ny prostor, ale kofeny se zamérné vyhybaji (Turkington and Harper,
1979). Travy jsou schopné 1épe obsadit ptidni i nadzemni prostor (Thompson and Harper, 1988).
Mezi témito riznymi skupinami rostlin jsou jasné¢ patrné i morfologické rozdily. Travy maji
svazCité koteny, zatimco bobovité rostliny maji hlavni kofen s vedlejSimi. Bobovité, které maji
listy se zpetfenou zilnatinou, Casto slozené, jsou omezovany travami s dlouhymi rovnobéznymi
listy, vhodnymi pro maximalni vyuziti slune¢niho zafeni. Travy maji obecné vyssi C:N pom¢r,

a tim jejich dekompozice trva déle, zatimco bobovité se rozlozi rychleji (Mckenna et al., 2018).

Rast rostliny je spojen se vznikem specifického mikrobialniho spolecenstvi, které ovlivituje
nejen rostlinu samu, ale 1 dalsi generaci rostlin, kterd zde vyrtsta (Hu et al., 2018). Ve zménéném
anorganickéd slozka (Klironomos, 2002). Na piikladu Korner et al. (2008) je mozné ukézat,
ze pouze vysev o 3 tydny diive nez ostatnich rostlinnych funkénich skupin (travy, bobovité, ostatni
byliny) mél radikalni dopad na vyvoj rostlinného spolecenstva v nasledujicich 4 mésicich
(obrazek 3). Celkova nadzemni biomasa dané funk¢ni skupiny, byla vzdy nejvétsi tam, kde méla

moznost se uchytit dfive. 1 kdyz s postupujicim casem se tento rozestup vyrovnaval.

sklizen po 6 tydnech po 1 roce
250 ~
Travy

200 -
e 150 +
E
20 100 -
g 4
L 50 -
A
® ol [
E By Tr Bo kontr. By Tr Bo kontr.
2 200 ~ —
= -
_r_r: 180 F Bobovité
=

100 -

50 -

ol
By Tr Bo kontr. By Tr Bo kontr.

Obrazek 3 Nadzemni biomasa je i pro travy i pro bobovité nejvyssi tam, kde byly prvni tFi tydny vysety ty samé funkcn
skupiny (By = byliny, Tr = travy, Bo = bobovité), v kontrole (kontr.) byly vysety vSechny zaroven, upraveno podle Kérner et al
(2008)
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Vyssi schopnost konkurence trav oproti bobovitym je mozné pozorovat na rychlejsim uchyceni

trav po bobovitych nez bobovitych po travach.

Je ovSem otédzka, zdali je tomu i v ptipad€ porovnani sukcesné rizné starych ploch (Van der
Putten et al., 2013). Zobel a Opik (2014) ukazali, ze hypotéza #idi¢t?> ovliviiuje rostlinné
spoledenstvo béhem sekundarni sukcese, zatimco hypotéza pasazérii® ovliviiuje priméarni sukcesi.
Rozmanitéjsi AM taxony pied ndstupem rostlin potvrdila i prace de Leona et al. (2016),
ktera potvrzuje hypotézu fidici v sekundarni sukcesi. V brzkych fazich sekundéarni sukcese
pfevlada negativni zpétna vazba piedevsim rychle se Sificich ruderdlnich druhii, a pozdéji
je nahrazovana pozitivni ¢i neutralni zpétnou vazbou rostlin pozdé&jsich stadii (Van der Putten

etal., 2013).

3. Limitace rostlin v priibéhu sukcese

V pribéhu primarni sukcese se mohou klicové projevit ziviny limitujici rist.
V dlouhodobych gradientech mezi limitujicimi prvky pievladaji P a N. V inicidlnich fazich je
zasadni N i P, a zatimco vyznam dusiku se snizuje, protoze jeho celkové mnozstvi se s casem
zvétsuje, vyznam fosforu zlstava stejny, jelikoz mnozstvi celkového fosforu se snizuje, a tak jej
1 klimaxovych stadiich ptekonava (Chapin et al., 1994). Pomér dusiku a fosforu, zpocatku nizky,
se v prabéhu primarni sukcese zvétSuje. Vyvoj fosforu popisuje Walker a Syersiiv model
(Selmants and Hart, 2010). S ubytkem fosforu v ¢ase (sukcese) narlstd limitace timto prvkem

(Vitousek and Farrington, 1997).

V inicidlnich fazich sukcese je dilleZitost schopnosti ziskat dusik odvisla od jeho nizkého
zastoupeni v pudé a jeho zdsadnim zastoupeni v rostlinné tkani (Rastetter et al., 2001).
Pti zvétravani se dusik uvoliiuje ve velice malém mnozstvi, a tedy se v pudé v prvé fadé recykluje
z odumfelych organismi, a to jak podzemnich, tak nadzemnich. Tyto organismy jsou v poc¢atcich
sukcese relativné mélo objemné a s ohledem na tenkou ptidni vrstvu je malo vyvinuté, respektive
nevyvinuté, i stromové patro. Navic se ukazuje, Ze v porovnani s mikroorganismy jsou rostliny
kompetitivn¢ slabsi (Ndsholm et al., 2009). Obecné se piedpokladd imobilita anorganického
dusiku aZ do poméru 25/1 C:N, a to na zakladé primarniho odbéru mikroorganismy (Vitousek
a Howarth, 1991). V této fazi, kdy ptfevazuje dostatek svétla a N je siln€ limitujici, maji dusik
fixujici rostliny kompeti¢ni pfevahu nad rostlinami, které tuto schopnost nemaji. A to pfesto Ze

jinak patii mezi Spatné¢ konkurujici rostliny kvili ztratdm uhlikatych slou¢enin, které vyménuji

2 ptitomnost arbuskularnich hub kli¢ové ovliviiuje sloZeni rostlinného spoleenstva, viz str. 9
3 primarné rostliny udévaji slozeni ptidniho spoleGenstva, viz str. 9
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za dusik (Vitousek and Howarth, 1991). Proto je také fadime do pionyrskych rostlin, jelikoz
v oblastech mirného pésu se jedna v nejvetsi mife o kratce zijici rostliny bylinného patra a typicky
klimaxovy les neobsahuje bobovité stromy, jako napt. akat (Gutschick, 1981). Z divodu nizsi
vazby na obsah dusiku jsou tyto rostliny zavislejsi na obsahu fosforu a Zeleza v pidé¢, a to kvili

nutnosti téchto prvki na jeho fixaci (Vitousek and Field, 1999).

Hromadéni dusiku diky jeho fixaci a nartistu ptidni organické hmoty v pritbehu sukcese vede
ke sniZeni jeho limitujiciho potencialu (Chapin et al., 1994; Sourkova et al., 2005). Do poptedi se
potom dostavad konkurencni schopnost rychleji ziskat a obsadit prostor pro piijem svétla
(Prochéazka, 1998), protoze jeho dostupnost se snizuje (Chapin et al., 1994). Tuto skute¢nost
muzeme pozorovat posunem pomeéru biomasy kofend versus nadzemni biomasy na zdkladé
ptidavku dusiku (Li et al., 2015). Omezeni limitace dusiku vede k vylouceni ¢i omezeni niky
pro dusik fixujici rostliny, k ¢emuz casto dochézi az v klimaxovych stadiich (Gutschick, 1981).
Bobovité se tak ukazuji jako vhodné ptipravné rostliny pti rekultivacich, abychom zajistili druhové
rozmanité spoleCenstvo (Jia et al., 2020). Ale ne ve vSech piipadech, napt. v podminkach tundry

podle Thomas and Bowman (1998) toto pravidlo neplati.

4. Vysypky jako priklad sukcese

Primérni sukcese, jak jsme jiz definovali vySe, probihd na holém substratu, ze které¢ho se
teprve piida tvofi. Naproti tomu sekundarni sukcese znamena, ze byla odstranéna pouze vegetace.
TudiZ se primarni sukcese vyskytuje v pfirodé vzéacngji. Nalézame ji v oblastech po Ustupu
ledovce, lavovych polich, piskovych dunach, kamennych polich a celkove na mistech, kde vzniké
puda de novum. Ve stiedoevropském prostiedi ji vSak miizeme nejcastéji pozorovat v oblastech,
které ovlivnil Elovék napf. tézbou. Casto v makroméfitku, tfeba i hektarovych porostech. Navic
postupné zaloZené vysypky nam davaji moZnost porovnavat v jednom cCase riizné€ staré pldy,

které vznikaji na stejném substratu (Mudrék et al., 2016; Prach et al., 2014).

Ve spolupraci se Sokolovskou uhelnou, a.s., vznikly vjednom c¢ase u lomu Jifi
v podkrusnohorské oblasti na Velké podkrusnohorské vysypce (2,5 km Sirokd a 10 km dlouhd)
dva typy uprav zalozenych vysypek — klasicka rekultivace a pfirozena sukcese (Frouz et al., 2015).
Diky soubézné probihajicim pokusiim volného ponechani a standardnimu feSeni obnoveni krajiny
muzeme zaroven pozorovat sukcesi pfirozenou i fadu, kterd nevznikla pfirozenou sukcesi,
ale zésahy Clovéka. Déle pro ptrehlednost je budu nazyvat ,,fada sukcesni* a ,,fada rekultivacni®,

pficemz obé jsou sukcesnimi fadami. Jedna (,,sukcesni®) je bez zasahli ¢lovéka a druha
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(,,rekultivacni®) vznikla zasahy, které ji daly podobu povazovanou za vhodnou k dal§imu uzivani

ptivodné t&Zbou poznamenané krajiny (Ceska narodni rada, 2017).

Obecné je substrat vysypek, ktery je zakladem pro vznik piidy, svym charakterem kysely
a pomérn¢ hruby, coz vede k neptiznivému vodnimu rezimu vznikajici pidy (Bradshaw, 1997).
Nicméné¢ konkrétni charakter se muze liSit, jako napf. charakter sokolovskych vysypek,
ktery je slab¢ zasadity (Frouz et al., 2001; Frouz and Novakova, 2005). Rostliny rostouci na téchto
stanovistich Casto ohrozuji tézké kovy (Bradshaw, 1997). Fytotoxicitu nckterych substrati
na Sokolovsku potvrzuje i Frouz et al. (2014) a Tesnerova et al. (2017). HluSina vznikajici po t€zbé
hnédého uhli tvofena primarné tercialnimi jily z takzvané cypriské formace (Rojik, 2004) obsahuje
pfedevsim kaolinit, montmorilonit a illit, doplnéné misty kalcitem, sideritem a fosilni organickou
hmotou zejména kerogenniho typu. Na organicky uhlik a biologické oZiveni je obsahové chuda
(Frouz and Novakova, 2005). Pfi primérné rocni teploté 6,8 °C a primérnych srazkach 650 mm
ve 450 — 520 m n. m. postupné¢ dochazi k tvorbé¢ organickych horizonti a roste schopnost
zadrzovat vodu (Chapin et al., 1994; Kuréz et al., 2012). Dochdazi také ke snizeni pH (ptibliZzeni
k neutralni hodnoté¢ a jejimu ptekroceni) v prubéhu sukcese (Bartuska et al., 2015; Frouz et al.,
2001; Frouz and Novakova, 2005). Trend nardstani uhliku a snizeni pH je vyraznéjsi
na rekultivovanych plochach (BartuSka et al., 2015). Vznik fermentac¢nich a organickych horizonti
uvadi Frouz et al. (2001) v dobé 20 — 30 let od zaloZeni. Humus typu moder v prubéhu sukcese

pfesmykava do humusu typu mull (Frouz et al., 2001).

4.1 Rozdily v rekultiva¢nim a spontanné sukcesnim pristupu

Rekultivace dusik fixujicimi stromy ma za néasledek zvySeny obrat Zivin (Dynarski et al.,
2020). Do pudy se dostava dusik, dochazi i k vétsi akumulaci uhliku. Konkrétné ol$e je znama
svym nizkym C:N pomé&rem, ktery dokaZe obohatit ptidu o dusik, ktery limituje primarni produkci.
Dilezity je 1 vliv na fosfor, ktery je nutny pro biologickou fixaci dusiku. Ten, ackoliv nemusi mit
méfitelné vysSi hodnoty, mize byt az o 100 % rychleji otaCen (Compton and Cole, 1998).
Na druhou stranu pokud dusik diky intenzivni fixaci pfestane byt limitujici, acidifikace spojena
s jeho vyplavovanim muze vést az k vyplavovani pro riist diilezitych bazickych kationtt (Ca, Mg,

K) (Perakis et al., 2013).

Rozdily ve vyvoji na rekultivovanych a nerekultivovanych plochach jsou méfitelné.
Pro srovnédni uvadim tabulku 1 Frouze et al. (2015) podle Mudrék et al. (2010), ktera doklada vétsi
obsahy uhliku a dusiku na rekultivovanych plochach, stejné tak vyrazn€ hlubsi A horizont. Dalsi

odliSnost nachdzime i1 u rostlinného pokryvu a pidniho spolecenstvi i jejich vyvoji v Case
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a prostoru. Napf. mikrobialni spolecenstva rekultivovanych vysypkovych substratii jsou vertikalné

mén¢ diferenciované nez substraty vyvijejici se samovoln¢ (Moradi et al., 2020).

Tabulka 1 Porovnani parametrii pudy a vegetace rekultivovanych a sukcesnich ploch 30letého stari (hodnoty jsou udavané
+ smérodatna odchylka, hvezdicky (*, **, ***) udavaji signifikantni rozdily v t testu (n=8) pro p < 0,05, 0,01 a 0,001 respektive.
Tabulka Frouz et al. (2015) podle Mudrak et al. (2010)

loch loch
parametr rekult?vovazé olsi ponecll:z'my zukcesi
lesni pokryv (%) 36 £10 35+13
primérna vySka stromu (m) 9,7+23 7,3+33
pokryv podkorunového patra (%) 100+ 0 33 £26 ***
biomasa podkorunového patra (g m™) 92 +£57 28 £ 18%**
pH (KCI) (1:5) 59+0,6 6,8+0,5
celkovy C (%) 10,0+ 1,3 6,7+1,2 **
celkovy N (%) 0,71 £0,11 0,52 +0,15 *
celkovy P (mg kg™) 1428 + 427 1338 £ 441
tloust’ka O, horizontu (mm) 1,9+34 13,3 £9,1**
tloust’ka A horizontu (mm) 93,0+9,1 27,0+ 27,7*%%*

K rtiznému vyvoji ploch ponechanych sukcesi a téch rekultivovanych dochazi na zakladé
dvou zasadnich prvki: Clenitost terénu a akcelerace zivin (Frouz and Novéakova, 2005).
Prohlubné a vyvyseniny terénu vytvaii rizna stanovisté umoziujici rozvoj vegetace diky lepSimu
zachytavani vody a semen, ochranou proti vétru. Vysazené stromy rovnéz brani erozi a zplisobuji
zvyseni organické hmoty v ptidé€ rychleji, nez jak tomu probiha u spontanni sukcese. Dtlezitost
struktury povrchu 1 ovlivnéni toku Zivin doklada Frouz et al. (2015), ktery porovnava tfi stanovisté
30letého stafi: zarovnané plochy ponechané spontanni sukcesi, zvInéné plochy ponechané

spontanni sukcesi a plochy rekultivované olsi.

Plocha nechranéna vegetaénim krytem ani zvlnénim neméla viditelny A horizont,
Oe horizont byl pokryt 3 — 4 centimetrovou vrstvou odpadu. Nerekultivované plochy mély taktéz
nezietelny A horizont a 3 cm Oe, zatimco rekultivované pouze castecné viditelny Oe (méné
nez 0,5 cm) a 6 cm A horizont. pH pud se piiblizovalo rovné€z mezi sukcesnimi plochami a lisilo
se od téch rekultivovanych (pH 7,5 zarovnana sukcese; 7,4 zvinéna sukcese; 6,9 rekultivace). Tedy
struktura pidy se navenek neliSila, zda byla pida zarovnana a ponechédna sukcesi ¢i ponechana
ve zvinéném stavu. I prestoze vegetacni kryt se odliSoval, na srovnanych plochach se prosadila
titina kiovistni (Calamagrostis epigejos), ktera obsadila 85 % plochy, zatimco na zvinénych
plochéach bylo travinobylinné spoleCenstvo rtiznorodé€jsi a pokryvalo jen 10 %. A naopak vliv
zarovnani se zde neprokazal. Podobnost ve struktufe vSak neznamenala i stejné sloZeni pidniho
spoleCenstva. Mykorizni spoleenstvi dubu letniho (Quercus robur) se naopak pftiblizovalo

u zarovnané sukcese a olSové plantazi.
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Obrazek 4 Vyvoj rostlinného pokryvu druhovych spolecenstev na spontanné zarustanych plochach Velké podkrusnohorské
vysypky podle Frouz et al. (2008)

Rozdilnost spatfujeme i ve vegetacnim krytu. Konkrétné miizeme pozorovat rostouci
druhovou rozmanitost na spontanné se vyvijejicich plochach, zatimco snizujici se
na rekultivovanych. Na inicidlni ploSe (stafi 11 let) nachdzime vzacné byliny a travy, konkrétné
podbél 1ékatsky (Tussilago farfara) a titinu kiovistni (Calamagrostis epigejos). Pokryvnost
podbélu na spontanné zartistanych vysypkach s casem klesa, zatimco pokryvnost titiny stale roste
(s maximem kolem 40 let starych ploch) (Frouz et al., 2008) (obrazek 4). S narGstem lu¢ni titiny
pozorujeme i vzestup dievitych druhtl, na plochach se stafim 25 let dominuji kefe tvoiené vrbou
jivou (Salix caprea). Kete ptidu zastinuji, coz ma za nasledek malo vyvinuté bylinné patro. K jeho
rozvoji dochazi na pozdné sukcesnich 33letych a starSich plochach, které obsahuji jiz stromové
patro tvofené topolem osikou (Populus tremuloides) a btizou (Betula spp.) (Frouz and Novéakova,
2005). Doklada to i1 Frouz et al. (2015), ktery uvadi 10% pokryv travinobylinného spolecenstva
na 30letych plochach, zatimco na plochach osazenych olsi lepkavou (A/nus glutinosa) 100%.
Zde mlizeme pozorovat jiny prubéh sukcese bylinného pokryvu. Ten s vékem ustupuje, jelikoz

se zvétSuje korunovy zépoj a postupné vice a vice zastinuje bylinné patro (Frouz et al., 2001).

SUKCESE

REKULTIVACE

Obrazek 5 Schéma sukcesnich rad — spontanné sukcesni na zvinéném terénu a rekultivacni (rekultivace zarovnanim a
vysazenim olsi) — na Velké podkrusnohorské vysypce. Zkratky udavaji oznaceni plochy. Zdroj: archiv autorky
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Jak jsem jiz zminila, na spontanné zartstanych vysypkach s nastupem lu¢niho druhu, titiny,
dochdzi k nastupu i dievitych druhti. Mizeme tedy jasné pozorovat pfechod mezi ruderdlnim
spolecenstvim a post-ruderalnim. Mezi zde vyskytujicimi se ruderalni druhy se nachazi zminovany
podbél 1ékaisky (7. farfara), dale fedkevnik galsky (Erucastrum gallicum (Willd.) O.E. Schulz),
mléc zelinny (Sonchus oleraceus L.), a také druhy s Sirokou ekologickou valenci jako vrba jiva
(Salix caprea), lipnice smacknutd (Poa compressa L.) a dal$i. Post-ruderdlni spolecenstvo,
které je spojeno s vznikem humusového horizontu, zastupuje febiicek obecny (Achillea
millefolium L.), ostruzinik kfovity (Rubus fruticosus agg.), mrkev obecnd (Daucus carota L.),
lipnice uzkolista (Poa angustifolia L.), jahodnik obecny (Fragaria vesca L.) a dals$i druhy luk
a lesti: Stirovnik razkaty (Lotus corniculatus L.), violka Rivinova (Viola riviniana Rchb.), rozrazil
I1€katsky (Veronica officinalis L.), dub letni (Quercus robur L.) a javor klen (Acer pseudoplatanus
L.). (Frouz et al., 2008) Vuci rekultivovanym vysypkdm je zde uchycovani pozdné sukcesnich
druhii jako napt. dubu letniho (Quercus robur) a buku lesniho (Fagus sylvatica) prokazatelng¢ lepsi
(Frouz et al., 2015). To mtze byt zplsobeno i tim, Ze bfiza a topol spontanné se vyskytujici
na vysypkach jsou vhodné ,.chavicky®, tzv. nurse plants, zlepSujici uchyceni a rdst sukcesné
pozdnéjsich rostlin (Stark et al., 2015). Tento jev je pravdépodobné nasledkem toho, Ze zminéné

stromy obohacuji piidu o bazické kationty (Stark et al., 2015).

Pldni fauna se vyviji nasledovné. V ranych fazich sukcese miizeme z pidni fauny nachazet
zelvusky, bakteriofagni a fungivorni nematoda a mikrosaprofagni dvouktidlé. VétSinovy narist
druhlt je zaznamenany v prostiedni fazi sukcese, nejvic vSak u drobnuSek (Pauropoda)
pro dekompozici opadu a pidni promichavani, makrosaprofagni, jsou nejpocetnéjsi na nejstarSich

plochach (Frouz et al., 2008).

vvvvvv

dochazi ke vzniku humusového horizontu (Frouz et al., 2008). Jelikoz vSak u rekultivovanych
ploch zastava dtlezitou funkci kvalitni opad tvofeny olSemi, efekt ZiZzal se zde projevuje silnéji
(Mudrak et al., 2012). Jedna se konkrétné o Zizaly epigeického druhu Lumbricus rubellus (Frouz
et al., 2007) a endogeického Aporrectodea caliginosa (Frouz, 2018). Vyskytuji se zde hojnéji
nez na spontdnn¢ zanechanych plochach, a to i1 spole¢né s dal§imi druhy makrofauny (Frouz,
2018). Piisobeni Zizal ma dalekosahlé uc¢inky, jako je napf. podpora mikrobidlniho spolecenstva,
ktera vede k pfesunu uhliku do mikrobidlni biomasy, jenz svym metabolismem uhlik z pady

uvoliuje, coz vede k snizovani C:N poméru (Groffman et al., 2015).
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4.2 Srovnani se spontanni sukcesi po ustupu ledovce

Nejzkoumangj$i primarni sukcese na svété¢ Glacier Bay (jihozapadmi Aljaska) se lisi
vyznamnym rozdilem v mnozstvi srazek, které je trojnasobné oproti Sokolovsku (1830 mm ro¢n¢)
a pramérnou ro¢ni teplotou 5° C (Hobbie et al., 1998). Shodnym prvkem je roztrouseny rast vrb
(Salix spp.) a topolu, v tomto ptipad¢ chlupatoplodého (Populus trichocarpa), v ranych fazich
sukcese (20 let) (tabulka 2). V ptipadé Aljasky je dopliuji ostrivky dusik fixujiciho kefiku
dryadky (Dryas drummondii) (Hobbie et al., 1998), ktera tvoti nody pro bakterie Frankia (Kohls
et al., 2003).

Tabulka 2 Sukcesni vyvoj v Glacier Bay (jihozdpadni Aljaska) - salix spp. predchazi uchyceni dusikfixujicich Dryas(ker)
a olse Alnus (strom) podle Hobbie et al. (1998)

oblast pribliZzna doba od zalednéni dominantni difevity porost
(roky)

Muir Intlet 20 dryadka, vrba, topol

Goose Cove 55 olse

Adams Intlet 90 olse

Muir Point 110 olSe, smrk

Beartrack Cove 165 smrk, jedlovec

Bartlett Cove 225 smrk, jedlovec

Prestoze dusik fixujici rostliny jsou silné vdzany na pfistupnost nafixovaného dusiku,
podil nafixovaného dusiku (atmosférického) v rostlinach ostatnich se v chronologické sekvenci
Glacier Bay piestal riist az po 40 letech od vzniku (Kohls et al., 2003) (obrazek 6). Do té doby
musely rostliny vyuzivat dusik z jinych zdroju. A prestoze obsah celkového dusiku zstal ptiblizné
stejny, obsahu dusi¢nani a ammonych iontl za 80 let sukcesniho rozvoje v ¢ase vzrustal (Kohls

et al., 2003).

N
)

—— Salix alaxensis
---p--- Salix sitchenisis

(=]
1

Delta 15N (+/- SD)
&

=10

80
odhadovany ¢as od ustupu ledovce (roky)

Obrazek 6 Podil § °N v listech vrb (Salix alaxiensis a Salix sitchenisis) v 80leté chronosekvenci po zmizeni zalednéni
v Blacier Bay, Aljaska (SD = smérodatna odchylka) podle Kohls et.al. (2003)
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Prakticka cast
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5. Material a metody

5.1 Experiment

5.1.1 Material

Pokus byl zalozen pro Ctyfi modelové rostliny — tfi bobovité: Stirovnik razkaty (Lotus
corniculatus), jetel lucni (Trifolium pratense), vikev ptaci (Viccia cracca) (obrazek 7) a jednu
kontrolni travu: lipnici smacknutou (Poa compressa), které se hojné¢ vyskytuji na vysypkach
v KruSnohorské oblasti (Frouz et al., 2008) a jejichz semena byla ziskana z komer¢ni produkce
Planta naturalis. Stirovnik a jetel se vyskytuji i v jinych védeckych pracich (Cooke and Lefor,
1998; Korner et al., 2008) a dale pak hojné v literatufe z oblasti zemédélstvi, kde jsou vyznamnymi
picninafskymi druhy. Uz Zednikova (2019) upozoriiuje na to, Ze chovani v ristu se mezi témito
druhy se lisi. V piirod¢ Stirovnik prevladd na vyrazné disturbovanych stanovistich, ale jetel
se vyskytuje na nedisturbovanych (Cooke and Lefor, 1998). Stirovnik pii zhor$enych ptdnich
podminkach, napt. nedostatku fosforu, dokdze zajistit vyssi vynosy nez jetel, ktery naopak dokaze

vyuzit lepsi stanoviStni podminky (Bullard and Crawford, 1995; Castillo et al., 2013).

Obrazek 7 Bobovité (Fabaceae) pouzité v experimentu — v poradi zleva doprava: Stirovnik ruzkaty (Lotus corniculatus),
Jetel lucni (Trifolium pratense), vikev ptaci (Viccia cracca)

Zatimco vybrané bobovité druhy jsou prokazatelné hostiteli arbuskularnich mykoriz (Cooke
and Lefor, 1998; Eriksen et al., 2002; Kasowska, 2002; Pawlowska et al., 1997). Lipnice
smacknutéd se vyskytuje spiSe jako nemykorrhizni (Harley and Harley, 1987; Kasowska, 2002).

vvvvvv

1181 v dusik fixujicimi v symbiontech. Jetel nody vytvari v symbidze s bakteriemi z rodu Rhizobium

(Stefan et al., 2018), nody lotusu vznikaji na zaklad¢ symbidzy s rodem Mesorhizobium (Jarvis
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etal., 1997). Mesorhizobia byla vyClenéna i z toho divodu, ze rostou rychleji nez Rhizobia,

ale také protoze se geneticky lisi (Jarvis et al., 1997).

Pro pokus poslouzila pida ze 7 ploch (E, S1, S2, V., EMA, Al, RiZL) Velké
podkrusnohorské vysypky (tabulka 3), znichZz polovina byla ponechdna spontanni sukcesi,
polovina byla upravena rekultivaci a jedna byla srovnand, ale bez porostu. VSechny pochazely
ze stejného zdroje. Pudy byly rtizného stafi a to: 12, 25, 33 a 60 let. Rekultivace byla provedena
zarovnanim terénu a vysadbou olSe lepkavé (Alnus glutinosa) a olSe Sedé (Alnus incana).
Vzhledem k materidlu vysypky zde nebyl pouzit piidavek ornice, protoze samotny substrat

umoznuje vysadbu a prospivani rostlin.

Lom Jifi, k némuz ptislusi Velka podkrusnohorska vysypka, je dolem na hnédé uhli. Vznikly
substrat (hlusina) je slozeny primarné z kaolinitu, montmorilonitu a illitu, tercidlnich jila
z takzvané cypriské formace (Rojik, 2004). Ty jsou misty doplnény kalcitem, sideritem a fosilni
organickou hmotou zejména kerogenniho typu (Rojik, 2004). MnozZstvi organického uhliku

a biologické oziveni jsou nizké (Frouz and Novéakova, 2005).

Tabulka 3 Zdroje puid z Velké podkrusnohorské vysypky

plocha staii (roky)  zpisob obnovy stav porostu

E 12 inicialni srovnany terén, hola pida bez humusu
S1 25 sukcese zvInény terén, porost titiny, nalety vrby
S2 33 sukcese lesik s vrbou, topolem, btizou

V. 60 sukcese les s vrbou, topolem, biizou

EMA 25 rekultivace smiSeny porost olse lepkavé a Sedé

Al 33 rekultivace smiSeny porost olse lepkavé a Sedé
RiZL 60 rekultivace hustsi porost olse lepkavé a Sedé

Pudy z téchto lokalit byly odebrany do plastovych pytli béhem jednoho dne (fijen 2016).
Po odrhnuti svrchni vrstvy opadu byla ry¢em nabrana veskera ptida do hloubky ptiblizné€ 15 cm
(Zednikova, 2019). V laboratoii byly zhomogenizovany, tedy piesaty na situ s oky 6 mm
a promichdny. Nasledné& ¢ast pudy byla ponechdna a ¢ast byla podrobena péstovani Stirovniku
ruzkatého, jetelu luc¢niho, vikvi ptac¢i samostatné a v kompetici s travou lipnici smacknutou
v pokusu Petry Zednikové (2019), ktery byl proveden ve stejnych podminkéach experimentalniho
skleniku, v nichz nésledoval 1 dalsi pokus. Tak vznikla trénovana ptida pro druhou generaci rostlin
v mém pokusu. V mezidobi byla uchovéana v lednici. Experiment jsem zahdjila tim, Ze jsem pldu
znovu zhomogenizovala, ¢asti kofent byly rozmélnény natolik, aby nedoslo k oZiveni rostliny,
a vraceny do pudy. Dale jsem ji rozmistila ve skleniku do kvétinact o priméru 5 cm s trochou

zulovych kaminkt, aby piida nepropadéavala. Do ptipravenych kvétinaci jsem pak zasela bobovité
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rostliny podle designu experimentu 5 semen jednoho druhu do jednoho kvétinace. Mnozstvi bylo
ur¢eno vzhledem k plose a objemu kvétinace, aby nebyla rozhodujicim kritériem ristu samotna

kompetice mezi rostlinami stejného druhu.

5.1.2 Design experimentu
Cilem pokusu bylo zjistit, zda dochazi k plant-soil feedbacku u bobovitych rostlin.
Kontrolou tedy byly ptidy, které nijak riistem bobovitych nebyly ovlivnéné. Proto byly rostliny
pestovany ve varianté prvni a druhé generace: v prvni generaci na pudach neovlivnénych
(naivnich), v druhé generaci na pudach, které jiz jednou byly soucasti pokusu (trénované). Jelikoz
jsem chtéla zjistit, jestli k feedbacku na spontanné zartistanych plochach nedochazi vlivem

nizkého zastoupeni Zivin jako kontrolni piidy jsme zvolili pidy rekultivované olsi.

P
Vg

W [
W o

plda

' '|=>' ' i Il.generace

i i trénovana

" ) ' plda
LM fwg
W W>W W

Obrazek 8 Schéma provedeného pokusu — provedeno pro vsechny tii bobovité duhy ve ctyrech opakovanich

Volbu jsem provedla na zdkladé znamého faktu, ze olSe v symbidze s dusik fixujicimi
bakteriemi rodu Frankia se pouZzivaji praveé proto, aby obohatily ptidu o dusik (Prescott, 2002)
a urychlily sukcesni vyvoj na lokalité. Tteti faktor, ktery jsem chtéla zahrnout do této studie,
byl vliv kompetice. Fabaceae jsou znamy kompetici s trdvami, které jsou kompeticné silnéjsi
a jsou schopné bobovité z lokality vytlacit, respektive jim bobovité oteviraji cestu na zacatku
sukcese. Proto vznikla 1 varianta bobovita rostouci samostatné a v kompetici, coz znamenalo vyseti
bobovité 1 travy v jednom kvétinaci. Jako zastupce travy jsem zvolila konkrétn€ lipnici
smacknutou (Poa compressa). Vzhledem k ucelu prace, zjistit, jak se tento efekt méni v pribehu
sukcese, bylo tfeba zajistit pidy rizného stafi. Byly vybrany lokality staré 12, 25, 33 a 60 let,

které maji sviij ne/rekultivovany protéjsek, piida stara 12 let je brana jako inicidlni. Schematicky
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pokus znazornuje obrazek 8. Pro vétSi prenositelnost ziskanych informaci na celou skupinu
bylinnych bobovitych jsem pokus provedla se tfemi druhy bobovitych: Stirovnikem ruzkatym
(Lotus corniculatus), jetelem luénim (7rifolium pratense) a vikvi ptaci (Viccia cracca). VSechny
tyto kombinace (tabulka 4) byly vyvedeny ve ctyfech opakovanich a ndhodn€ rozmistény,

aby nebyla konkrétni skupina ovlivnéna pozici, kde vyrusta.

Tabulka 4 Varianty péstovani — druhy, generace, kompetice, sukcese, stari

druhy ¢esky druhy latinsky generace kompetice sukcese stari
Stirovnik rizkaty  Lotus corniculatus I samostatné rekultivace 12 let
jetel lu¢ni Trifolium pratense II kompetice  sukcese 25 let
vikev ptaci Vicia cracca 33 let
lipnice smacknuta Poa compressa 60 let

5.1.3 Udrzba experimentu
Pé&stebni pokus byl realizovan v experimentalnim skleniku na Vini¢né 5 v Praze od prosince
2017 do kvétna 2018 (obrazky 9 a 10), kdy byly rostliny sklizeny. Po dobu zimnich mésicii byly
rostliny dosvécovany LED zatfenim (500-700 umol fotonti na metr ¢tvere¢ni za sekundu), aby bylo
zajisténé nasviceni L/D 12/12 a rovnomérna distribuce svétla. Kvétinace byly rovnomérné
zalévany rozpraSovanim vody podle potieby. A pro omezeni vlivu pozice kvétinace jsem
ji v priabéhu pokusu dvakrat zmeénila. Jak pfed zaloZzenim, tak béhem experimentu nebyly pidy

oSetfeny ani hnojenim, ani aplikaci ochrannych prostiedki.

Obrazek 9 Dosvécovani rostlin v pritbéhu zimnich mésicu (fotografie porizena 22.2.2018)
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Obrazek 10 Pribeh experimentu (fotografie porizena 5.5.2018)
5.2 Stanoveni na konci experimentu

5.2.1 Hmotnost biomasy rostlin
Po vyjmuti z pidy byly rostliny ocistény a rozdéleny na podzemni (kofeny) a nadzemni
biomasu (stonky, listy). Déle byly usuSeny pfi teploté 50 °C po dobu 12 h. Kazdou rostlinou ¢ast
jsem zvéazila na vahach s pfesnosti na ¢tyfi desetinnd mista +-0,001g v Laboratofi environmentalni

chemie a analyzy pid. Zde probihaly i dalsi analyzy dale zmifiované.

522 N,C
Pro stanoveni dusiku a uhliku, bylo nutné ptidni vzorky ususSit a zhomogenizovat na jemny
prasek, coz jsem provedla rozemletim v oscilacnim mlyné. Vzorky jsem v malych mnozstvich
o znamé hmotnosti uzaviela do kovovych kapsli. Které byly dale spaleny a analyzovany

rozdélenim v chromatigtrafické koloné v analyzatoru EA 1108.

5.2.3 Stanoveni P

Pro analyzu fosforu a zivin spektrofotometricky je nutny vyluh, ktery jsem provedla
metodou Mehlich III. Ta se provadi ze suché pidy kyselinou dusi¢nou a kyselinou chloristou,
které napodobuji vyluCovani kyselin rostlinami do pidy, aby ziskaly potfebné ziviny,
v tomto piipad¢ fosfor. Tato metoda by tedy meéla stanovovat fosfor dostupny rostlinam.

Kvili nizkému obsahu P v ptidé€ sokolovkych vysypek, jsem pro vyluh pouzila 3 g pidy.

Principem metody je prevedeni fosforu na barevnou slouceninu a zjisténi intenzity jejiho
zbarveni. P, nachdzejici se ve vyluhu v podobé ortofosfore¢nani, byl zkomplexovan

molybdenanem amonnym a vinanem antimonodraselnym. Modrda barva komplexu
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(fosfomolybdeonovd modf) vznikla reakci s kyselinou askorbovou. Jeji intenzita jsem

po 10 minutach stanovila spektroskopicky pfi vinové délce 889 nm (Watanabe and Olsen, 1965).

5.2.4 Ziviny — Ca, Mg, K — AAS (atomova absorpé¢ni spektrofotometrie)

Vyluh podle Mehlich III jsem pouzila i pro stanoveni zivin — vapniku, hotf¢iku a drasliku.
Pti atomové absorpéni spektrofotometrii se ke stanoveni vyuziva mnozstvi vyzareného zafeni,
které je excitovano z atomil. Aby doslo k excitaci atomul je nutné je nejprve uvolnit spalenim
v plamenu (2000-3000 K). Na excitaci riznych prvku je potfeba jind vlnova frekvence,
kterd odpovida jeho energii ve valencni sféfe. Pfed méfenim se k vzorkim piiddva smés

lanthanoidu.

5.2.5 Respirace
Stanoveni respirace se provadi z cerstvé ptdy. V mém piipadé jsem pouzila titraéni metodu.
Principem metody je fixace CO2 produkovaného pfi respiraci mikroorganismi v pidé do 3ml
0,5 M NaOH v uzavieném objemu za stalé teploty po urcity Cas. 3 g pudy byly uzavieny do 100ml
sklenénych nadob s plastovym uzavérem s tésnénim. Stejna teplota po celou dobu méteni respirace
byla zajisténa umisténim nadob do termoboxu se stalou teplotou 20 °C. Vznikly Na>CO3 jsem

reakci s BaCl, pfevedla na BaCOj3. Nadbyte¢né NaOH jsem stanovila titraci HCI (Vicena, 2014).

5.2.6 Mikrobiilni biomasa — fumigace

Mikrobiélni biomasa se stanovuje z Cerstvé ptidy. Metoda je zalozena na rozkladu bunck
parami chloroformu. Jejich u¢inkem se buiiky mikroorganismi lyzuji a jejich obsah se uvolni
do okolniho prostfedi. Ur€ité procento mikroorganismi tento proces piezije a uvolnéné latky
vyuzije pro svij rast. Proto se méfi rozdil uvolnéného oxidu uhli¢itého ze vzorkd,
které¢ byly chloroformem fumigovéany, a téch které nebyly. Fumigace se provadi uzavienim
nadobek se vzorky v exikdtoru spolecné s chloroformem a ten se plisobenim podtlaku necha
vypatfit. Chloroformu jsem vzorky vystavila 24 h. (Vance et al., 1987) Chloroform jsem vyklepala
anechala inkubovat v termoboxu. Mnozstvi uvolnujiciho se CO> jsem stanovila stejné

jako u respirace, tedy titraci.

5.2.7 Vlhkost pidy
Aby bylo mozné hodnoty respirace a fumigace mezi vzorky porovnavat je nutné znat suSinu
jednotlivych piid. Tu jsem zjistila zvdzenim vzorkl pidy ve pfedem zvadzenych sklenénych

vazenkach pted a po vysuSeni do konstantni hmotnosti.
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5.3 Statistické metody

Rist rostlin byl vyhodnocen pro jednotlivé druhy linedrnimi regresnimi modely
s kategoridlnimi proménnymi generace, rekultivace/sukcese, kompetice a kontinualni proménou
stafi pud. Pro zachovani normality u vyhodnoceni biomasy byla nutna transformace. Jelikoz data
byla pfilis blizka nule, pouzila jsem druhou odmocninu u hodnot. Kviili zachovani normality dat
bylo nutné u biomasy lipnice rozdélit data na rostliny, které rostly v pokusu se Stirovnikem,
a ty, které rostly v pokusu s jetelem. Nejprve byl testovan celkovy linearni model se vSemi
proménnymi, statisticky vyznamné prediktory byly otestovany analyzou variance (ANOVA)

v programu R, respektive RStudio.

Zavislosti mezi proménnymi charakterizujici pudni prostfedi a biomasou rostlin
vyhodnoceny pomoci Pearsonovy korelace, kde kovariance je vydélend rozdilem smérodatnych
odchylek. Rozsah moznych hodnot je od -1 do 1, ¢im vice jsou data korelovand, tim ziskdvame

hodnotu blizkou 1 ¢&i -1.

Obsahy uhliku, dusiku, fosforu byly testovany dvoucestnou analyzou variance kvili zjisténi
statisticky vyznamnych posunt mezi kategoriemi: inicialni pida, a pida trénovana riistem rostlin
poprvé, ptida trénovana rastem rostlin podruhé — pro jednotlivé druhy rostlin; v zavislosti na typu

vyvoje pud — spontanni ¢i ovlivnény rekultivaci.
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6. Vysledky

6.1 Rust rostlin

6.1.1 Puda naivni a trénovana

Rast vikve byl natolik slaby

a nepravidelny, Ze nebyla zahrnuta

do statistického vyhodnoceni.

Rostliny, jetele a lipnice, které rostly
v trénované puadeé, ovlivnéné v predchozi
generaci ristem bobovitych a smési s travou,
rostly hiife nez rostliny rostouci na naivni
pudé (obrazek 11). Tento vliv se prokazal
jak u nadzemni, tak i podzemni biomasy
(GLM pro vsechny faktory). Pfesné hodnoty
signifikance uvadim tabulce 5. U travy
se nepotvrdil piredpoklad, Ze by profitovala
ztrénovani plidy bobovitou rostlinou,

naopak rist v trénované pidé pro ni

znamenal omezeni stejn¢ jako pro bobovité.

6.1.2 Riist samostatny
a v kompetici

Bobovité na rozdil od travy nebyly
statisticky vyznamné postizené kompetici
v nadzemni ¢asti rostliny (GLM pro vSechny
faktory). Kofeny bobovitych rostly méné
pokud rostly ve spole¢ném kvétinaci s travou
(obrazek 12). Trava byla v rastu kompetici
omezovana statisticky vyznamne,
a to jak nad zemi, tak v ptdé. Neprojevila
interakce

se vSak s trénovanim  pudy

predchézejici generaci rostlin.

nadz. biomasa (mg)

250,00
200,00
* *
150,00
100,00 W w
50,00 T T
0,00
naiv tren naiv tren naiv tren
Lotus Trifolium Poa
podz. biomasa (mg)
400,00

|

tren
Lotus Trifolium Poa

350,00
300,00
250,00
200,00
150,00
100,00
50,00
0,00
namv

Obrazek 11 Mnozstvi nadzemni a podzemni biomasy
(+ smeérodatnd odchylka) podle toho, zda rostlina rostla v pidé
naivni ¢i trénované) ovlivnéné (* oznacuje signifikanci v GLM
se vSemi faktory)

I s

tren

1.

tren

nadz. biomasa (mg)
250,00

200,00
150,00 *

- -

0,00

sama kompetice sama kompetice sama kompetice

Lotus Trifolium Poa

podz. biomasa (mg)
450,00
400,00 *
350,00
300,00 *
250,00 \
200,00
150,00

100,00
50,00
0,00

sama kompetice sama

kompetice sama

kompetice

Lotus Trifolium Poa
Obrazek 12 Mnozstvi nadzemni a podzemni biomasy

(+ smérodatnd odchylka) podle toho, zda rostlina rostla samostatné
nebo v kompetici (* oznacuje signifikanci v GLM se vSemi faktory)
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6.1.3 Ruiist na spontanné sukcesnich nadz. biomasa (mg)

a rekultivovanych ptidach 250,00
Rist  bobovitych  rostlin  nebyl
statisticky vyznamné (GLM se vSemi e } *
faktory) ovliviiovany tim, zda probihal 1::: 1 l J }
na pudach, které se vyvijely spontanné, 000
nebo na téch, které¢ vznikly rekultivaci olsi SUkceseLotus - me;:fouun:em SUkcesepoa o

(obrazek 13). Podle piedpokladu rust lipnice
podz. biomasa (mg)
byl vétsi na  plochach, které byly w0

350,00

7

rekultivovany. Meéla jak vetsi  koteny,

. N4 It . v 250,00
tak 1 vétsi nadzemni biomasu. Nepodafilo se ’

*
200,00
vsak prokazat, ze by tento vliv prispél " \ w
100,00
k rozdilnému  rGstu trdvy v naivnich 50,00 I ‘ I
0,00

a trén OVan}”Ch pﬁ déCh (nesi gniﬁkantni sukecese rekult sukcese rekult sukcese rekult

Lotus Trifolium Poa

interakce v GLM pro vSechny faktory).
Obrazek 13 Mnozstvi podzemni a nadzemni biomasy
Ani ubobovit}'/ch rostlin nebyla (+ smérodatnd odchylka) podle toho, zda rostlina rostla
na plochach spontanné zarustanych nebo rekultivovanych
zaznamenana predpokladana interakce (* oznacuje signifikanci v GLM se viemi faktory)

(GLM pro vSechny faktory).

6.1.4 Stari ploch
Podil stafi ploch na ristu rostliny byl signifikantn¢ vyznamny pro nadzemni rast jetele
lu¢niho (GLM nadzemni biomasy jetele se vSemi faktory), kterému se s postupujici sukcesi datilo

vice nez v inicidlnich fazich (obrazek 14).

o
[
o Q
o o
|
9 w
o 5]
L
2
[]
g o
£ = -
o o
0
c
=
@D
N uw
o o
T o
o
C)_ —
< T T T T T T
10 20 30 40 50 60
vek (roky)

Obrazek 14 Mnozstvi nadzemni biomasy jetele, na jehoz riist mél signifikantni dopad riist na naivni (1.) a trénované (1)
pude a stari ploch (GLM pro vsechny faktory)
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6.2 Shrnuti

U bobovitych se jednotlivé vlivy liSily podle plisobeni na nadzemni ¢ast a koteny,
zatimco signifikantni rozdily v riistu travy se projevovaly jak nad zemi, tak v podzemi (podle GLM
pro vSechny faktory jednotlivych druhii a ¢asti rostliny). U jetele i u lipnice jsou znatelné rozdily
mezi rostlinami rostoucimi v naivni pudé¢ a trénované pud€. V obou piipadech je dopad
na péstovani v trénované pude¢ negativni. Negativni vliv kompetice na riist rostlin byl zaznamenan
u kofent bobovitych a u lipnice jak u kofent, tak i u nadzemni biomasy. Vliv rozdilené¢ho zptisobu
rekultivace se projevil pouze u travy. Vliv stafi pid na rist rostlin byl patrny pouze pro nadzemni

biomasu jetele. Interakce mezi jednotlivymi faktory nebyla zaznamenana u zddného z druhi.

Tabulka 5 Tabulka udavajici signifikance ANOVA (odmocninova transformace dat) provedené pro kazdou rostlinu
a rostlinnou cast (co radek to test) na zakladé signifikantnich faktorii z GLM se vSemi faktory. Interakce mezi faktory nebyly
prokazany

druh generace cast kompetice sukce.rse / vék  interakce
rekultivace
.., ik - nadzemni - - - -
Stirovnl i podzemni <0,001 i ; ;
) < 0,001 nadzemni - - < 0,05 -
Jetel <0,001  podzemn 0,002 i i i
0,005 nadzemni < 0,001 - - -
se Stirovnikem
0,005 nadzemni 0,002 0,045 - -
lipnice s jetelem
0,005 podzemni 0,002 0,045 - -
se Stirovnikem
0,001 podzemni - <0,001 - -
s jetelem

33



6.3 Interakce mezi trénovanou a naivni ptidou a starim ploch

Prestoze linedrni regrese u nadzemni biomasy jetele prokazala rozhodujici vliv stafi plochy,
rozdéleni hodnot v grafech naznacuje rizné chovani prvni a druhé generace rostlin v prubéhu
sukcese. V prvni generaci totiz nachazim postupny vzrist hodnot az k 60. roku, zatimco u
II. generace nejvetsi hodnoty biomasy (jak pod zemni, tak nadzemni) se vyskytuji kolem 30.roku

(obrazek 15).
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Obrazek 15 Casové trendy nadzemni a podzemni biomasy I. a Il. generace (naivni a ovlivnénd piida)
Stirovniku rozdélené na sukcesni radu podléhajici rekultivaci a spontinni sukcesi
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Obrazek 16 Casové trendy nadzemni a podzemni biomasy 1. a Il. generace (naivni a trénovand piida) jetele
rozdelené na sukcesni radu podléhajici rekultivaci a spontanni sukcesi
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Data Sstirovniku podporuji tento trend pouze pro pudy podléhajici spontannimu vyvoji

(obrazek 16).

U lipnice (obrazek 17) rozdilny riist v ¢ase na ptidach trénovanych a netrénovanych nemohu
spolehlivé potvrdit. Ve vSech variantach shleddvam maximum jak u prvni, tak i druhé generace

kolem 30. roku.
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Obrazek 17 Casové trendy nadzemni a podzemni biomasy 1. a II. generace (naivni a trénovand piida) lipnice smacknuté
rozdelené na sukcesni radu podléhajici rekultivaci a spontanni sukcesi

6.4 Korelace biomasy rostlin a kvalit pidy

Kromé zhodnoceni mnozstvi biomasy a stavu pidy je vhodné zhodnotit i miru souvyskytu
mezi vzorky. Rozdilné generacni chovani mizeme sledovat i zde. Zatimco u bobovitych rostlin
se pozitivni korelace nachazeji ve vyssi mife v druhé generaci, u trdvy naopak v prvni generaci.
Jako pozitivni korela¢ni faktory zde vystupuji mikrobidlni biomasa, dusik, uhlik a fosfor,
bez ohledu na €eled’ rostlin. RovnéZ negativni korelacni faktory, hot¢ik a vapnik, se zde nachéazeji
bez ohledu na celed’. Neexistuje tedy prvek, ktery by na bobovité plisobil s opacnou tendenci
nez na travu, ale mnozstvi mikrobidlni biomasy (pozitivni) a fosfor (taktéz pozitivni) a se vyskytly
pouze u jedné z nich. Pfedpokladana korelace bobovitych rostlin se nepotvrdila. Obecné se ptitom
predpoklada, ze jelikoz jsou schopné si potfebné mnozstvi dusiku zajistit pfisunem z ovzdusi,

limituje je fosfor. Ten je nutny nejen pro samotny rist, ale i pro fixaci dusiku ze vzduchu.
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Korela¢ni matice znazoriuji obrazky 18 — 20, signifikanti korelace s biomasou rostlin shrnuje

tabulka 6.

a N
N (%) >§ e"\;\ N o )g o) o
C (% * oo () {)\ ; N = o A
P(mgf(kg; D.\OD % 42@(3‘- &\é}\ @Q.Qé -t?\:\‘\ >2 O O\ 6\&(‘@ ‘_@ Q\)S\{'\ ’,:‘Q\\
Ca(mgkg) 1k X & 0@@ 8 X ge"c’ @Qe 5@‘ 51? i) é\ @@C\’ & %ﬁb b‘?@
Mg (maka) ()0 & X X \:\@@ &8 QQO ,g‘?o 0 % % X ﬁ q@é’ @ QO*Q =
Kimoke) X X X R k| (& &7 & o 2R PA % & o &
respirace (ug C*q suché pudy-1*h-1) | X % Sk J ¥ s X @"9 _‘g&@ Q@b“’ S d S sk ‘efﬁ\k ,is:e\‘ ,‘}S"\g
fumigace (ug C*g suché pldy-1*h-1) ¥ sk kg kD @6‘ (‘{;} DR OO & ¥ % @6"'9 &{f
biomasa nadz. (g) & X X X K %K X Kk X ‘(,\O{Q XK KK D KRR @\o@
biomasa podz (@) K K K X X X X X X @ REXX XXX X TD
| — | Saa— ]
4 0506-0402 0 0204 0608 1 1 -08-06-04-02 0 0204 0608 1

Obrazek 18 Korelacni analyza véku, piidnich viastnosti a biomasy Stirovniku rizkatého (I. generace vlevo, Il. generace
vpravo) korelacni koeficient je vyjadren procentudlné od -1 do 0 (Cervené barvy) a od 0 do 1 (modré barvy), statisticky
nevyznamné hodnota korelacniho koeficientu je naznacena kiizkem

&

& ‘é"\\:
) = K -
N(oﬁ:) * & ‘(('\ * e D
o o N = > = =~ By
oo X P o & 5 CEFARY P & &
P(mgkg) DX B o€ & EAN DY R L€ S
&8 & S I E
Camoka) @ X XL o I RN @ Xx@ & &° NCN
Mg(maka) KK X K o7 & &7 L XXX X o & & &
Kmgkg) X R B DX X (& & ¢ @ XRORX K & & ¢ 3
respirace (ug C*g suché pady-17h-1) 3 & & () ¥ % @"Q g & ¥ % % kik X S A
© < P
fumigace (ug C*g suché pady-1*h-1) % % Sk A % %k 8k & & X ok kd ek k ok &
biomasa nadz. (g) | 0 X ¢ ¥ 1 O X X % @9& YRR Sk d ok k ()\Q{Q
biomasapodz (g) XX X X X X X X XRLX Xk¥ XX
e —— |
1 08-06-04-02 0 0204 0608 1 4 08060402 0 0204 0608 1

Obrazek 19 Korelacni analyza véku, piidnich viastnosti a biomasy jetelu lucniho (1. generace vlevo, II. generace vpravo),
korelacni koeficient je vyjadren procentualné od -1 do 0 (Cervené barvy) a od 0 do 1 (modré barvy), statisticky nevyznamna
hodnota korelacniho koeficientu je naznacena krizkem

)§b o N A@b\\: ~
N (%) & e -
C (%) 25 c,"\“\ &x@ _es\(( <& ﬁs A 5« N
Oy & & & > < 3 5 & <
P (mg/kg) DO . oS 3 £ RO T @@ A
camoka) X X @ & & RO 0 %xX@ <5 &° & &
Mgmake) § KA X K g0 & & & (%9 %% o & & &
Kimgka) X X R DI R (€7 \\3@0 ) ¥ DBDd ok \_@é @@Q & @
respirace (ug C*g suché pady-1*h-1) ¥ K ¢ ¥ %k & @"Q\ & ¥4 d g E %Sk &e‘g\k ,as:e'\ ,bb""@
fumigace (ug C'g suché pady-1h-1) R Rk Dk &k %k L @6\\9 & RIK R Kk K kK wfg &
biomasa nadz. (g) X | Q3 Bad kX % X \.;',\06\ KW KK K Kk ok @,\06\
biomasapodz () X B B Bk A X X g Xk PX Rk XX X
4 08-06-0402 0 0204 0608 1 1 08060402 0 0204 0608 1

Obrazek 20 Korelacni analyza véku, pudnich viastnosti a biomasy lipnice smacknuté (I. generace vievo, Il. generace
vpravo), korelacni koeficient je vyjadren procentudlné od -1 do 0 (Cervené barvy) a od 0 do 1 (modré barvy), statisticky nevyznamna
hodnota korelacniho koeficientu je naznacena krizkem
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Tabulka 6 Tabulka shrnujici signifikantni korelace shledané mezi biomasou jednotlivych druhii a piidnimi viastnostmi

druh generace cast pozitivni korelace negativni korelace
nadzemni - -

! odzemni - -

Stirovnik p :

I nadzemni - Mg
podzemni mikrobialni biomasa -
nadzemni vek Mg, Ca

I .

. podzemni - Mg
jetel .
nadzemni C, N Mg

II .
podzemni C -

I nadzemni N, P Ca

.. podzemni C,N,P Mg
lipnice .

I nadzemni - -

podzemni C

6.4.1 Korelace s vékem

Uhlik ani dusik v pid¢ s jejim stafim nekoreluji. Ostatni prvky se vSak chovaji stejné
jak k biomase rostlin, tak ke stafi ploch. Fosfor, ktery pozitivné koreluje s biomasou rostlin
(konkrétné¢ podzemni biomasou lipnice), zarovenn pozitivné koreluje se stafim ploch. Hotc¢ik

1 vapnik, které negativné koreluji s biomasou (v§echny druhy), negativné koreluji i se stafim ploch.
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6.5 Zakladni makroprvky v biomase rostlin

6.5.1 Dusik a uhlik v pidé

0.5
0.4+
034
= sukcese
= - rekultivace
w
3024 - sukcese
0.1
0.0+

inic 1_&tir II_&tir I_jetel 1I_jetel I_lip l_lip_&ti  l_lip_jet

Obrazek 21 Mnozstvi dustku (%) v pudeé bez rostlin (inicialni), s rostlinami I. a Il. generace (naivni a trénovand puda)
Stirovniku, jetele a lipnice (se Stirovnikem, s jetelem) rozdélené podle zpiisobu rekultivace

U dusiku je zaznamenana celkové vyrazné vétsi variabilita mezi skupinami nez u uhliku,
nicméné analyza variance neprokdzala mezi skupinami Zadné signifikantni rozdily.
Neda se identifikovat Zadny obecny trend, celkové v§ak mohu konstatovat na zakladé primérd,
ze pudy, na kterych nerostly rostliny viibec, obsahovaly vice dusiku nez ty, na kterych rostliny
vyrostly. To by odpovidalo tomu, Ze byl dusik spotiebovan na jejich rist. Vyjimku tvoii pouze
jetel v prvni generaci, u néhoz je hodnota stejnd jako v inicidlni pudé€. Je pravdépodobné,
ze jetel mohl fixaci dusiku udrzovat jeho staly obsah. Primérné hodnoty obsahu dusiku klesaji
dale i1 po riistu 1. generace rostlin. V ptidach sukcesnich ploch jsou primérné nizsi hodnoty dusiku

nez na pidach rekultivovanych

]
S+
=
=

0

N

]

inic I_&tir II_&tir I_jetel Il_jetel I_lip I_lip_&t  1_lip_jet

sukcese

rekultivace

sukcese

Obrazek 22 Mnozstvi uhliku (%) v pudé bez rostlin (inicialni), s rostlinami I. a II. generace (naivni a trénovana piida)
Stirovniku, jetele a lipnice (se stirovnikem, s jetelem) rozdélené podle zpiisobu rekultivace, rozdily mezi skupinami nejsou statisticky
vyznamné (ANOVA)
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U uhliku nebyl zjistén statisticky vyznamny rozdil mezi skupinami (ANOVA). Primérné

hodnoty uhliku jsou oproti dusiku v rekultivovanych pidach vyssi (obrazek 22). Vyjimku tvoti

puda, ve které poprvé rostla lipnice. Primérné hodnoty uhliku jsou 10krat vyssi nez u dusiku, a

tedy i rozsah hodnot je tomu piiméteny.
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Obrizek 23 Casové trendy v mnozstvi dustku (%) v pidé bez rostlin (inicialni), s rostlinami 1. a II. generace (naivni a
trénovand piida) Stirovniku, jetele a lipnice (se Stirovnikem, s jetelem) rozdélené na sukcesni fadu podléhajici rekultivaci a spontanni
sukcesi

Pokud zahrneme i vliv stafi pid, pak je ve vzorcich ze spontanni sukcese vidét postupny
nartist obsahu dusiku do 30. roku, a poté sestup (obrazek 23). Oproti vzorkiim z rekultivovanych
ploch jsou mezi ovliviiyjicimi rostlinami i jednotlivymi generacemi rostlin vyraznéjsi rozdily
v obsahu dusiku. V piipad€ vzorku z rekultivace se jedna spiSe o shlukovani podobnych hodnot
kolem 12. a 25. roku a kolem 33. a 60. roku staii pud. Pidy, kde rostla lipnice v prvni generaci,
maji velmi podobné mnozstvi dusiku jako pidy netrénované ristem rostlin. VSechny vzorky pidy
trénované bobovitymi rostlinami, at’ uZ pfimym rastem nebo ristem v predchazejici generaci,
vykazuji zminované shlukovani.
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Obrazek 24 Casové trendy v mnozZstvi uhliku (%) v piidé bez rostlin (inicidlni),

s rostlinami 1. a Il

generace

(naivni a trénovana puda) Stirovniku, jetele a lipnice (se Stirovnikem, s jetelem) rozdélené na sukcesni radu podléhajici rekultivaci a
spontanni sukcesi

S v€kem miiZeme rozeznat rozdilné chovani obsahu uhliku na pidach pochazejicich

ze spontanni sukcese a rekultivace, a to i vzhledem k dusiku. V sukcesi i v rekultivaci se maximum
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nachdzi kolem 30. roku, ale zatimco rekultivované pidy maji podobné hodnoty kolem 30.

a 60. roku, u sukcesnich je velky narust kolem 30. roku a hluboky propad k 60. roku (obrazek 24).

6.5.2 Fosfor v pudé

Hodnoty fosforu nevykazuji statisticky vyznamné rozdily mezi inicidlni pidou a ptdou,
ktera je trénovana riistem rostlin, a to ani v ptipadé travy, jejiz riist v prvni generaci je s fosforem
korelovany (obrazek 25). Statisticky vyznamny rozdil mezi zdsobenim pid fosforem nachdzime
mezi rizné rekultivovanymi pidami (ANOVA, nasledovand porovnanim skupin).
Pidy podléhajici spontdnni sukcesi znacn¢ zaostavaji v obsahu fosforu oproti plidam
rekultivovanym. Na pudéach, na kterych rostl béhem pokusu Stirovnik, statisticky vyznamné
(two-way ANOVA). Korelace rustu lipnice s mnozstvim fosforu bude nejspis§ ovliviiovat obé
generace, piestoze v pfipad¢ druhé generace nebyla statisticky vyznamna. V zasadé by se mohlo
jednat o celkové lepsi prospivani lipnice na rekultivovanych piadach, které bylo potvrzené

linearnim modelem.
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Obrazek 25 Mnozstvi dostupného fosforu (mg/kg (+-smérodatna odchylka) v piidé bez rostlin (inicialni),
s rostlinami I. a I1. generace (naivni a trénovanda piida) stirovniku, jetele a lipnice (se Stirovnikem, s jetelem) rozdélené
podle zpusobu rekultivace (ANOVA, * vyjadruji miru signifikance mezi riizné rekultivovanymi plochami)
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fosfor {mafkg)

Vliv stafi pad nemiizeme zanedbat (obrazek 26), coz potvrdila i korelacni analyza.

Na sukcesnich plochach dochazi s vékem k tubytku fosforu, a to uz v ptdach inicialnich,

na rekultivovanych se naopak mnozstvi fosforu zvysuje.
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Obrazek 26 Casové trendy v mnozstvi dostupného fosforu v pudé bez rostlin (inicialni), s rostlinami I. a Il. generace
(naivni a trénovana puda) Stirovniku, jetele a lipnice (se Stirovnikem, s jetelem) rozdélené na sukcesni radu podléhajict rekultivaci a

spontanni sukcesi
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7. Diskuze

Druha generace bobovitych rostlin prospivala hiife nez generace prvni, projevuje se zde tedy
negativni plant-soil feedback. Ten byl signifikantni u v§ech druhi s vyjimkou $tirovniku. Ve shod¢
s Van der Putten et al. (2013) pfedpokladame, Ze tento jev je dan nahromadénim patogenti
v rhizosféfe rostlin prvni generace, které pak negativné ovliviuji rostliny druhé generace.
Predpokladala jsem, ze by se tento trend mohl s sukcesnim stafim ploch zvétSovat,
jelikoz by dochazelo k nafixovani vice a vice patogent v pud¢ jak naznacuje prace Putten et al.
(1993). Interakce s vékem se vSak neprokézala. Miize to byt dano tim, Ze s nartistajicim stafim
nariistd biomasa a komplexita mikrobniho spolecenstva, které méa schopnost patogeny potlacovat

(Grosch et al., 2012; Matilla and Krell, 2018).

Predpoklad, Ze rostliny rostouci v kompetici, budou oslabenéjsi a bude na né zvysené ptisobit
negativni zpétna vazba se nepotvrdil, ale konkurence jako takova méla negativni vliv na rlst rostlin

v souladu s o¢ekavanim a literaturou (Keddy, 2007).

Vliv rozdilného zplisobu rekultivace na rist bobovitych rostlin se neprokazal, piestoze prace
Zednikové 2019 tento vliv uvadi. Kombinace efektu zpisobu rekultivace a trénovani pidy rovnéz

nebyla statisticky prokazana.

Nadzemni biomasa jetele vykazovala zlepSovani ristu v souvislosti se stafim ploch.
Prestoze rozdil mezi ristem v prubéhu primarni sukcese u prvni a druhé generace nebyl statisticky
vyznamny (GLM pro vSechny faktory), primémé hodnoty naznacovaly rozdilné trendy.
SpiSe linearni nartst prvni generace se neshoduje s trendy shledanymi u obsahii dusiku a uhliku
v pfislusnych ptudach. Ty vykazuji maximum kolem 30. roku bez ohledu na generaci jetele,
a tak jsou v obou pfipadech bliz§i ristu druhé generace jetele, ktera ma taktéz maximum

v této dobé.

Specificnost 30. roku na spontann¢ zartstanych ptidach by mohla spocivat v pfitomnosti
btizy a topolu, které Stark et al. (2015) uvadi jako nurse plants, obohacujici pidu o bazické
kationty a urychlujici nastup sukcesné pozdnéjSich druhti. Na druhou stranu hot¢ik (a vapnik) byly
s biomasou rostlin korelovany negativné. Podobné sniZeni riistu rostlin na sukcesné starSich
pudéach pozoroval i Kaneda et al., 2020, ten si jej vysvétloval kompetici rostlin s mikrobialni

biomasou, zejména pak kompetici o fosfor.

Podzemni biomasa (kofeny) a nadzemni biomasa reagovaly na doplilujici faktory
(kompetice/ samostatny rist, rekultivace/sukcese, statfi plochy) rozdiln€. Stejné€ tak se mirné liSily

reakce u jednotlivych druhti bobovitych rostlin. Data ohledné nadzemni biomasy Stirovniku
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naznacovala statisticky nevyznamné reakci na rust v naivnich a trénovanych puadach,
kterd byla jasné patrnd na jeteli. To by mohlo byt zplsobeno jak vyssi toleranci k nedostatku
(Bullard and Crawford, 1995), tak napf. 1 jinym symbiontem mezi bobovitymi (Mesothizobium
u Stirovniku, Rhizobium u jetele). Mesorhizobia vykazuji rychlejsi rist nez Rhizobia (Jarvis et al.,
1997), coz by znovu potvrzovalo vétsi ekologickou valenci Stirovniku, a tedy i moznou vétsi
rezistivitu vici podminkam prostiedi. Prvni rast jetele oproti ostatnim rostlinam nevyvolal propad
pramérné hodnoty dusiku oproti ptid¢ inicialni, navic u jeho nadzemni biomasy byl signifikantni
nartist se stafim plochy (GLM pro v§echny faktory), tyto skute¢nosti by mohly byt zptisobeny vétsi

schopnosti jetelu fixovat dusik.

Ptedpoklad, Ze by trava rostla na piidé¢ trénované bobovitymi rostlinami lépe diky zvySenému
obsahu dusiku, se nepotvrdil. Mnozstvi dusiku bylo korelovano s hmotnosti travy pouze v prvni
generaci, a i lipnice rostla v pudé trénované bobovitou rostlinou hiife nez v naivni pude.
Doklad o hor§im riistu trav v prvnich 6 tydnech po bobovitych oproti kontrolni smési obsahujici
jak travy, tak byliny (s N-nefixujicimi symbionty) a bobovité predklada i Korner et al. (2008).
Po roce se vlivy vyrovnavaji a travy rostou dokonce 1épe po bobovitych nez po smési. Je tedy

mozné, ze pokud by experiment probihal déle, pak by se projevil i tento pozitivni vliv.
V kompetici rostly rostliny dle pfedpokladu hiife nez rostliny rostouci samostatné.

Pozorovatelny vliv rekultivaéniho zplisobu, ktery u bobovitych nebyl zaznamenan, nejspis
souvisi s korelaci s fosforem. JelikoZ korelace s fosforem byla zaznamenana jediné€ pro biomasu
lipnice. Obsah fosforu v rekultivovanych ptidach byl vyrazné vyssi nez v puidach podléhajici
spontanni sukcesi. To by odpovidalo zjisténi, ze olSe dokaze stimulovat obéh fosforu v ptide

(Compton and Cole, 1998).
Ani u travy nebyla pozorovand interakce mezi faktory. Narozdil od prace Sun et al. (2019).

Zjisténé mensi mnozstvi celkového uhliku v rekultivovanych ptidach mtze byt zptisobeno
vetsi pocetnosti zizal. Ty podle Groffman et al. (2015) podporuji velikost mikrobialniho

spolecenstva, a tim jeho uvolnéni z pidy.

Experiment za laboratornich podminek mize skryvat tskali v podobé pravidelné zalivky
v dostate€ném mnozstvi. Pfes snahu zabranit vysychani v podobé¢ usazeni kvétinacti do pisku
mohlo dochdzet k rychlejSimu vysychani, nez by se délo v pfirozenych podminkach,
kde je rezistence ptidniho prostiedi vétsi diky provazanosti struktur. Na druhou stranu v piirodnim

prostiedi je daleko mensi pravidelnost pfisunu srazkové vody.
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8. Zavér

Ptinos prace spociva ve zjisténi vlivl na rist ranné sukcesnich druhl v podminkach stejné
pudy, ktera se navic vyviji v ¢ase. Postihuje tedy nejen okamzity plant-soil feedback bobovitych
rostlin, ale 1 jeho vyvoj v prubéhu primarni sukcese. Navic pii stejnych experimentalnich
podminkach ovéiuje dopliujici vliv kompetice s travou i piipadny rozdilny efekt plant-soil

feedbacku na konkurenéni druh.

Pochopeni ptisobeni plant-soil feedbacku je podpofeno ovéfenim vlivu raznych

rekultivacnich opatieni, které ovlivituji prib¢eh celé sukcese.
Zavéry plynouct z této prace:

e  Fabaceae v trénované pudé prospivaly htife

e Se stafim ploch nedochdzelo ke zvétSovani tohoto efektu

e Kompetice nezvétSovala efekt trénované pudy

e Rozdilny zptisob rekultivace nezvétSoval efekt trénované pidy

e Trava rostla na pudé trénované bobovitou hiie

e Se stafim ploch nedochdzelo ke zvétSovani tohoto efektu

e Neprojevila se u ni zddna ze sledovanych interakei (s kompetici, zptisobem rekultivace)
e Vliv kompetice byl zaznamenan u vSech rostlin

e Vliv rozdilného zptisobu rekultivace se projevil na ristu pouze travy, nejspise kvili vyssimu
obsahu fosforu v rekultivovanych ptidach

Praci by bylo mozné rozsifit o zjiSténi mnoZstvi nodii na kofenech bobovitych a obsahu
atmosférického 15N v travé z divodu ohodnoceni, kolik mnozstvi dusiku bylo nafixovano
z ovzdusi. PresngjSi stav mikrobidlniho spoleCenstva by bylo moZzné zjistit pomoci stanoveni

PLFA, fosfolipidickych mastnych kyselin.
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