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1. Abstrakt

Plant-soil feddback je vzajemna interakce mezi rostlinou a pidou. Dochézi zde ke zpétné
vazbé, kdy rostlina pisobi prostiednictvim svych kotfenil na pidu a ptida zas ovliviiuje rust a
vyvoj rostliny diky zméné svych biotickych a abiotickych vlastnosti. Je to dilezity
mechanismus, jak mohou rostliny ovliviiovat prostfednictvim puady jak samy sebe, tak
konkurenéni jedince. V této praci bych rada shrnula, jak plant-soil feedback funguje, jaké
faktory ho ovliviwyji a jaky ma vliv na druhovou diverzitu rostlinnych spolecenstev, jakou
hraje roli pi1 sekundarni sukcesi, invazi Ci pii koexistenci rozmanitych druht. Dale bych zde
poukazala, v kterych piipadech byla tato vazba experimentalné potvrzena a jaké

experimentalni metody se na studium plant-soil feedbacku pouzivaji.

Plant-soil feedback is known as the interaction between plant and soil. There is the feedback,
when plant affect soil during their roots and on the other side soil affect growth and
development through the change of their biotic and abiotic conditions. The plant-soil feedback
is important mechanism of affecting plants or their competitive plant species through the soil.
In this thesis | would like to summarize the functioning of the plant-soil feedback and factors
which influence the feedback, the effect of feedback on the species diversity of plant
communities, role in secondary succession, invasion and during coexistence of different
species. | would like to point out, in which cases this feedback was confirmed experimentally

and which experimental methods are used in the study of plant-soil feedback.
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conditiong a feedback faze, Senecio jacobea, sukcese, invaze

Plant-soil feedback, positive and negative feedback, soil community, inoculum, conditioning

and feedback phase, Senecio jacobea, succession, invasion



2. Uvod
Rostliny jsou organismy neustale interagujici se svym prostiedim. Mezi rostlinami a jejich

prostfedim dochazi k rozmanité vymeéné latek a energii. Faktory ovliviwgjici rostliny jsou jak
abiotické, biotické tak historické. Na rostlinu ma z faktori abiotickych vliv makroklima,
mikroklima ¢i puda. Zde mize byt pro rostliny dulezity dostatek svétla, pfiméfena vlhkost,
vitr ¢i pH pudy. Z biotickych faktorti jsou rostliny ovlivnény Zivoc¢isnou herbivorii, zoochorii
¢i symbiotickymi nebo patogennimi ucinky mikroorganismi. Dalsi interakci muize byt
interakce s jinymi rostlinnymi druhy pii kompetici o zdroje nebo pii vzajemné koexistenci
druht. Na rostliny mohou také pusobit historické faktory - co na daném uzemi dfive rostlo,
jestli tam doslo k pozaru, povodnim, pouziti fungicida, hnojiv atd.

Vyznam jednotlivych faktord je dulezity i v ramci prostorové a casové skaly, tedy v zavislosti
na délce plisobeni jednotlivych faktort, jejich intenzité a prostorovém rozlozeni.

Jednim z dutlezitych faktort pro formovani rostlinnych spole¢enstev je jiz zminéna interakce
jednotlivych druht. Interakce mezi rostlinami vétSinou mivaji negativni vliv a rostliny se
snazi o kompeti¢ni vylouceni konkuren¢niho druhu. Dochézi i ke koexistenci druhu, ale za
podminek dostatecné nizké kompetice. Kompetici i koexistenci rostlinnych druhi muze
ovlivitovat zména nadzemnich ¢i podzemnich struktur rostliny. K podzemnim interakcim
rostlin dochazi tak, Ze rostliny ovliviiuji mnoZstvi a obsah jednotlivych slozek piidy a to ma
vliv zpétné na nadzemni i podzemni struktury rostliny.

Dochazi tedy k neustalé zpétné vazbé mezi rostlinou a plidou a tato vazba nasledné ovliviiuje
jak vlastni, tak sousedici rostlinny druh i jeho puidni spolecenstvi. Tato interakce rostliny a jeji
pudy je dalezitym faktorem pro formovani rostlinnych i ptidnich spolecenstev. Vazby mezi
rostlinou a pidou jsou v poslednich desetiletich prozkoumavany a experimentalné
potvrzovany a zjistuje se dilezitost téchto zpétnych vazeb.

Tato vazba je oznacovana jako Plant-soil feedback a oznacuje tedy vzdjemné interakce mezi
rostlinami a pudnimi organismy (Bever et al., 1997). Existuje Siroka $kala biotickych a
abiotickych faktorti pudy, u kterych bylo prokazano, ze maji vliv na strukturu a dynamiku
rostlinnych spoleCenstev, ovliviiuji vyvoj, produktivitu a konkurenceschopnost rostlin
(Ehrenfeld et al., 2005). Tyto vazby mohou mit pozitivni, neutralni nebo negativni vliv na
rostlinu. Rostlina takto mtize ovliviiovat prostiednictvim pudy jak konkurenéni rostliny, tak
sama sebe ve svém rustu a vyvoji (Kulmatiski et al., 2008). Jednotlivé interakce mezi
rostlinou a pudnim spolecenstvem nejsou homogenni. Kazdy organismus reaguje jinak na

dany faktor a objevuje se zde rozdilna specifita (Bever et al., 1997).



Plant-soil feedback ptisobi ve vSech rostlinnych spolecenstvich a ma tedy vliv napiiklad pti
sukcesnim nahrazeni druhd (van de VVoorde et al., 2011), pfi invazich (Levine et al., 2006) ¢i
pozorovany. Prace v zemédélstvi prokdzala, Zze opctovné péstovani druhu ve stejné pudé
vyrazn¢ snizilo jeho rust, dochazelo tedy k negativni zpétné vazbé (Bever, 1994).

Jednotlivé experimenty byly provadény rozmanitymi metodami, v nichz se porovnavala
rostlina rostouci v padé sterilizované a nesterilizované (Reinhart and Callaway, 2004),
rostouci S pudnim inokulem ¢i bez n&j (Knevel et al., 2004) a rostouci ve vlastni ¢i cizi pudé

(Bezemer et al., 2006b).

Tato ma prace tedy shrnuje dosavadni poznatky o plant-soil feedbacku, jeho jednotlivych
vazbach a faktorech ovliviiyjicich zpétnou vazbu mezi rostlinami a pldou. Déle jsem se
zaméfila na metody studia plant-soil feedbacku a v ramci tohoto shrnuti uvadim piiklady
n¢kterych experimentd provadénych na toto téma a popisuji jejich vysledky.

Cilem této prace tedy je:

1) Zpracovat vhodnou literaturu a ¢lanky a vypsat zde dosavadni poznatky o plant-soil
feedbacku a faktorech ovliviiujicich vazby mezi rostlinami a ptidou. Dale z odborné
literatury popsat plant-soil feedback z ¢asového hlediska a uvést experimentalni
ptistupy tykajici se zpétnych vazeb u rostliny a pady.

2) Popsat vliv plant-soil feedbacku v ramci rozmanitych rostlinnych spolecenstev, pfi
sukcesnim nahrazeni druh@ ¢i invazich rostlin. Nakonec z téchto informaci vyvodit,

jaky ma celkovy vliv na rostlinna a ptdni spolecenstvi a vyznam v ramci ekosystému.



3. Co to je obecné plant-soil feedback
Jako Plant-soil feedback je oznaCovana interakce mezi pudnim spolecenstvem a rostlinami

stejného nebo jiného druhu. (Bever et al., 1997). Tato vazba je dilezitym mechanismem jak
pro rostliny, tak pro pidu. Funguje jako zpétna vazba, kdy rostlina urcitym zptasobem plisobi
na pudu a ta podle toho, jak byla rostlinou pozménéna, zpétné piisobi specifickym zplisobem
na rostlinu (Brinkman et al., 2010). Pida pisobi na rostliny prostfednictvim svych biotickych
a abiotickych vlastnosti (dale v 6. kapitole) (Ehrenfeld et al., 2005). Pida mize ovliviiovat
rostliny prostiednictvim riznych pudnich organismt (mutualisti, patogenti, herbivort) ¢i
prostiednictvim rizného mnozstvi chemickych latek (Kulmatiski & Kardol, 2008).

Prvni vliv rostliny na pidu je oznacovan jako pudni formovani (Brinkman et al., 2010) a
rostlina zde puasobi na pidu prostfednictvim svych kotend (Ehrenfeld et al., 2005). Rostliny
mohou ovlivnit pudu prostfednictvim spotiebovavani zivin, ukladani organické hmoty nebo
vylucovani rtiznych chemickych sloucenin z kotenti (kofenové exudaty) a tim zménit celkové
pudni prostiedi. Dale rostliny ovliviiuji ptidu tim, ze poskytuji stanovisté a své zdroje mikro- a
makroskopickym organismtiim v pidé (van der Putten et al., 2013).

Naptiklad vylucovani kofenovych exudati rostlinou zavisi na pudnich faktorech, jako je
mnozstvi zivin nebo mikrobialni spole¢enstvi (Yang and Crowley, 2000) a zpétné rostlina tyto
pudni faktory neustale méni. To v§e ma vliv na hydrologické procesy, teplotu ptdy a jeji pH,
coz muze dale ovliviiovat dalsi slozky pidy a nasledné¢ slozeni rostlinného spoleCenstvi
(Bever et al., 2012).

Vzhledem k tomu, ze rostliny jsou pfisedlé organismy, nemohou proto uniknout mistnim a
druhové specifickym vlivim prostiedi. Proto maji pozitivni a negativni zpétné vazby mezi
rostlinou a pidou vyznamné dusledky pro jejich popula¢ni dynamiku (Bever et al., 1997).
Druhy vétSinou Zziji ve smiSenych spolecenstvich, takZe musi interagovat s jedinci jinych
druhti. Dochazi tedy k podpofe ¢i inhibici ristu rostliny diky vlivu na pidni organismy a na
abiotické podminky pidy (Bever, 2003). Rostliny diky této zpétné vazbé méni rist a vyvoj
jak sebe sama, tak konkurenénich druhd. (Kulmatiski et al., 2008). Mize tedy dochazet ke
kompeti¢nimu vylouceni nebo naopak k souziti dvou rostlinnych druhi, které by jinak bez
této dynamiky nemohly vedle sebe existovat (Bever, 2003).

Podle toho, v jakém rozsahu a sile jsou rostlinou vyvolané zmény v pudé nebo jak moc jsou
zmény druhové specifické, se nasledné projevi, jak moc budou zpétné vazby ovliviiovat
slozeni rostlinného spoleCenstva a nasledné tak i fungovani ekosystémi (Bardgett and
Wardle, 2010). Pfi rozdilnosti v sile interakci rostlin a jejich pudnich organismi mize

dochazet naptiklad k rozdilné akumulaci patogennich organismi. Nékteré rostlinné druhy
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akumuluji patogeny rychleji a v dusledku jejich nahromadéni tak snizuji svoji hustotu,
zatimco jiné druhy akumuluji své druhové specifické patogeny pomaleji a neni u nich tak
silnd negativni zpétna vazba a dosahuji tedy vysSSich hustot (Vanderputten et al., 1993).
Rostliny maji tedy rozdilné schopnosti ¢i moznosti jak ménit pidni spoleCenstvo a tim
ovlivitovat svoji hustotu. Tyto schopnosti rozdilné zpétné vazby jsou dilezitym regulatorem
struktury rostlinného spolecenstvi (Klironomos, 2002).

Plant-soil feedback (dale také jako psf) uréitého druhu, ktery ma vliv sam na sebe, jedince
nebo vice jedincu stejného druhu je oznacovan jako piimy, intraspecificky ¢i konspecificky.
Obracené, kdyz psf pisobi mezi riznymi druhy, je to zp€tna vazba nepiimad, interspecificka ¢i
heterospecificka (van der Putten et al., 2013).

pudy na plodiny a tomu také pfizpisobovali svou zeméd¢lskou ¢innost. V dneSnich dobach se
tyto skuteCnosti zjist'uji a experimentalné potvrzuji (Bardgett and Wardle, 2010). Prace
v zeméd¢lstvi prokazala, ze naptiklad opétovné péstovani psSenice vyrazné snizilo rychlost
jejiho riistu. Casto v téchto piipadech dochézelo ke hromadéni druhové specifickych patogent
(Larkin et al., 1993). Také u kukufice a soji dochazelo ke snizené produktivité, ale zde
v disledku zmén mnozstvi mykorhiznich hub. Proto dochazi ke stifidani plodin na polich,
jelikoz nékteré druhy negativné ovliviiuji samy sebe a nasledné dochazi tak k mnohem

mensim vynosum (Bever, 1994).

4. Fungovani plant-soil feedbacku
Rostlinné druhy a jejich pidy na sebe navzajem plisobi. MozZné vztahy mezi dvéma rostlinami

prostiednictvim pudy shrnul Bever (Obr.1.). Na Obr.1. je vyznaéen zakladni model interakce

dvou druhti a jejich dvou pud.

Obr.1.: vzajemna interakce mezi dvéma rostlinnymi druhy a jejich ptidami (Bever et al., 1997)
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Vzijemné vztahy mezi rostlinami a ptidou tvoii zpétné vazby. Rostlina A ovliviiuje své piidni
spoleCenstvi a, které pak zpétné pfimo ovliviluje tuto rostlinu a nepiimo tak ovlivni rast
rostliny B. To samé u rostliny B, kdy mlize pozménovat svou piidu a tim nepfimo ovlivni
rostlinu A. Na tomto obrazku je vyznaCen jen zakladni model interakci dvou rostlinnych
druhu (tzv. pairwise feedback) (Bever et al., 1997). Jinak mize dochazet K interakcim mezi
vétsim poctem rostlinnych druhti ve smisenych spolecenstvech.

Zpétné vazby mezi rostlinami a jejich pidami mohou mit rozdilnou silu a smér. Tyto vazby se
mohou tedy nasledné projevit pozitivné ¢i negativné. Muze se vyskytnout také neutralni
zpétna vazba, kdy je celkovy vliv nulovy a vazba se nijak neprojevi. Zpétna vazba je
povazovana za negativni, kdyZz tvofi pidu mén¢ vhodnou pro sviij druh. U této vazby je
potlacovana dominance daného druhu a zvySena pravdépodobnost, Ze bude nahrazen jinymi
druhy, které jsou vice vhodné v novych pidnich podminkach (van der Putten et al., 2013).
Plant-soil feedback je povazovan za pozitivni, kdyz zvySuje fitness svého druhu a zvétSuje
pravdépodobnost, ze dany druh postupné zabere plochu na mistnim stanovisti. Maze diky
tomu dochazet ke ztrat¢ diverzity druhti (Bever et al., 1997). I kdyz v nékterych ptipadech 1ze
tvrdit, ze pozitivni psf muze udrzovat druhovou rozmanitost. Mize dochazet ke tvorbé
monomorfnich shlukt rostlinnych druht (Bever, 2003), malych ostrivkt monokultur, kde by
se diverzita byla schopna udrzet v ramci téchto ostruvki. Bohuzel je ale tento piipad pozitivni
psf malo Casty (Molofsky et al., 2001).

Jak tedy miZeme vidét na obrazku od Bevera (Obr.2.), vazby mohou byt jak pozitivni, tak
negativni. Tloustkou &ar je znazornéna sila interakci. Sipkami je znazornén pozitivni vliv a

znakem s kulatym koncem je znazornén negativni vliv.

Positive feedback Negative feedback

Plants: A

0 I

Soil mutualists: X

Plants: A A

Soil pathogens: X Y

”~
g

Obr.2.:Asymetrické vztahy u pozitivniho ¢i negativniho feedbacku (Bever, 2003)



Rozdilnost jednotlivych zpétnych vazeb se miize projevit v zavislosti na tom, Kk jaké rostliné
vazbu vztahujeme. Pro jeden druh muze byt vazba pozitivni, ale u konkuren¢niho druhu se
vazba projevi negativné (Bever, 2003). Napiiklad patogenni organismy mohou pusobit sice
negativné na jeden druh rostliny, tim padem ale pusobi pozitivné na konkuren¢ni druh, ktery
se diky tomu mutZze rozsifit. Takto to plati i u mutualistd. Ti ptisobi na svou hostitelsky
specifickou rostlinu pozitivné, avsak timto nepfimo negativné ovlivni okolni druhy a proto
dojde nasledné k jejich potlaceni (Bever, 2002a).

Rozlicnost vazeb zavisi také na sile jednotlivych interakci, kterd je vzdy asymetricka. Tyto
nesoumerné vazby jsou dany rozdilnou specifitou jak u rostlin, tak u piidy. Jak mizeme vidét
na Obr.2., nejen mutualisté pisobi pozitivné a patogeni negativné (Bever, 2003). Naptiklad
mezi rostlinou a jejimi mutualisty se mtze projevit pfima negativni zpétna vazba a nasledné
tedy nepfima pozitivni zpétnéd vazba, jelikoz mutualisté pisobi lépe na konkurenéni druh nez
na svij vlastni druh. S touto vazbou se mizeme setkat v experimentu Bevera (Bever, 2002b),
kde autor prokazal, Ze mykorhizni houby, které nejlépe rostou u druhu Plantago lanceolata
jsou jeho Spatnym mutualistou. Na druhou stranu pro Plantago jsou dobrymi mutualisty
mykorhizni houby, které se hromadi u druhu Panicum sphaerocarpon. Tyto zpétné vazby
vedou k vzajemné koexistenci téchto dvou kompetujicich druht (Bever, 2002b).

Dalsi rozdilnost zpétnych vazeb mezi rostlinou a pidnim spoleCenstvim muze totiz jesté
navic zaviset také na abiotickych faktorech jako je vlhkost, salinita ¢i teplota (Bever et al.,
2012). Naptiklad Oomycetes jsou dulezité a zasadni pidni patogeny, které generuji negativni
psf (Mills and Bever, 1998). Ale jsou to organismy zavislé na vlhkosti. Bez ni by nedokong¢ily
svij zivotni cyklus a nasledné by se tedy v puadé nevyskytovala jejich specificka negativni

zpétna vazba na hostitelské rostliny (Bever et al., 2012).
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5. Metody studia plant-soil feedbacku

Na testovani plant-soil feedback se pouziva tzv. dvoufazovy experiment. Sklada se tedy ze
dvou fazi — conditioning (formovaci, prvni) a feedback (testovaci, druhd) faze (Brinkman et
al., 2010).

Diivejsi experimenty testujici psf byly provadény na polich, kde byla rostlina
ovlivnéna dlouhou dobu pfirodnimi podminkami (Vanderputten et al., 1993). V prvni fazi
experimentu byla ptida na poli kultivovana zndmymi rostlinnymi druhy. Ve fazi druhé se
sledoval efekt ptidy na rostliny, naptiklad se porovnaval rast u ptad takzvané ,,self cultivated*
a ,,not self cultivated — kultivované jen samy sebou nebo jinym druhem (Kulmatiski and
Kardol, 2008). Avsak tento terénni pfistup je slozity a naro¢ny. Zaprvé je experiment
zdlouhavy, pak se zde od sebe tézko odd¢luji abiotické a biotické faktory a nesnadno se uréuji
ptesné efekty zodpovédné za psf (Kulmatiski and Kardol, 2008).

Aby se zabranilo tak dlouhému casu pfi péstovani a narocnosti na analyzu, jsou experimenty
nyni provadény ve skleniku v kvétinacich nebo ve kvétinacich danych na pole, jak ukazuje
Obr.3. od Brinkmana (2010). Vyhodou pokusu ve skleniku je, Ze ve skleniku neptisobi jiné
vlivy a mizeme sledovat jen testovany vliv. AvSak v tomto je i urcita nevyhoda. Ve skleniku
jsou jiné podminky na rozvoj ptidniho spolecenstva nez na poli, kofeny 1 ptidni spolecenstvo
na sebe plsobi kratsi ¢as. Ve skleniku nepiisobi negativni faktory jako nedostatek vody, nizka
teplota ¢i vitr. Efekt psf je tedy celkove silngjsi a vice se projevi u sklenikového experimentu
nez-li za normalnich pfirodnich podminek (Kulmatiski et al., 2008).

Ve sklenikovém experimentu se v prvni conditioning fazi pouzila ptida, u které zname jeji
historii (co v ni diive rostlo, jak dlouho). Vétsinou se pouziva pida z monokultury, jsou zde
vlivy na pudu jen z jedné sledované rostliny, rostlina zde pozménuje jen svou vlastni pudu a
vytvaii se legacy effects (viz dale 7. kapitola) (Hendriks, 2013). V této polni pudé dané do
kvétinacu se pak nechava urcitou dobu rist sledovana rostlina (conditioning faze), ktera méni
pudni spoleCenstvi. Tato ovlivnéna plida se bere jako cultivated (je v ni rozvinuto pidni
spolecenstvo). Doba trvani experimentu mize mit riznou délku. Prvni faze mtize trvat od
né&kolika tydnti do n&kolika mésicii. Casto se bere jako conditionong fize riist rostliny na poli
Vv monokultufe a doba kultivace je tedy jesté mnohem delsi (Kulmatiski and Kardol, 2008).

V druhé fazi je testovana rhstova odpovéd jiné nebo stejné rostliny na zménu pldnich
podminek (Klironomos, 2002). Rostlina se piesadi do pidy podminéné svym vlastnim
druhem (self-cultivated) a do pidy podminéné jinym druhem (other-cultivated). Sleduje se
pak u rostliny zména nadzemni i podzemni biomasy ¢i ontogenetické zmény, produktivita

samotné rostliny nebo produktivita semen (Bever, 1994). Rozdil rGstu rostliny v téchto dvou
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pudnich typech je métitkem psf (Kulmatiski et al., 2008) a zpétnovazebny efekt je pak tedy
prezentovany jako pomér biomasy z testované a kontrolni piady (Brinkman et al., 2010).
Délka druhé faze je taktéz rozdilna, Casto trva kolem dvou az tii mésici (Kulmatiski and
Kardol, 2008) (viz 7. kapitola).

Pokud je plant-soil feedback pouzit k popisu ristu jednoho rostlinného druhu ve ,,vlastni
(self-cultivated) a ,,jiné* (other-cultivated) padé, jedna se takzvané o piimy neboli
individudlni psf. Pokud je psf pouzit ke srovnani dvou rostlinnych druhti a jejich ristu ve
,Vlastnich® a ,,jinych® ptidach, tak tato data jsou pouzita pro urceni nepfimého neboli net-
pairwise psf (Bever et al., 1997). Individualni psf poskytuje informace o vztahu jednoho
rostlinného druhu se svou vlastni pidou v porovnani s pidou cizi. Pozitivni individudlni psf
nastane, kdyZ rostlina roste 1épe v self-cultivated pid¢é nezli v pidé od jinych druht (other-
cultivated), u negativniho individualniho psf je tomu ptfesné naopak. Net-pairwise psf je
naopak pouzit pro ureni kompeti¢ni schopnosti mezi urcitymi pary rostlinnych druhti, zda
bude dochézet ke kompetitivnimu vylouc€eni ¢i koexistenci jednotlivych parti druhti. AvSak na
tento net-pairwise psf je vytvorfeno jen velmi malo studii, spiSe se zkouma individualni psf
(Kulmatiski et al., 2008).

Zakladni design experimentu, kdy se piida formuje rostlinou a poté se v ni péstuje dalsi stejny
nebo odli$ny testovany rostlinny druh, je v tad¢ studii rozsifen. V nékterych ptipadech jsou
v druhé fazi pouzity rozli¢né formované pudy a riznorodé sazeci systémy (Bezemer et al.,
2006b). Sleduji se v experimentech dalsi faktory ovliviujici feedback a srovnavaji se rostliny
péstované v ruznych enviromentalnich podminkach. Plant-soil feedback mize byt v tomto
dvoufazovém experimentu kvantifikovan riznymi metodami. Mezi né patii metody, jako
porovnani pudy sterilizované a nesterilizované, ulozeni piidniho inokula a pidni formovani
diky vlastnim a cizim rostlinnym druhtim (Brinkman et al., 2010) viz Obr.3. V testovani je
dillezité, co se s ¢im srovnava, jaké faktory néas zajimaji. U sterilizace a pidniho inokula jde o
to, porovnat rostlinny rust s a bez padnich organismu (Nijjer et al., 2007). U porovnani vlastni
a cizi pudy jde o to urcit specificky vztah rostliny se svymi ¢i cizimi ptidnimi organismy (van
der Putten et al., 2007), jestli na sebe rostlina pisobi negativné ¢i pozitivn¢ nebo jestli pisobi

prostiednictvim pidy na ostatni druhy pozitivné ¢i negativng.
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Obr.3.: Rizné metody dvoufazového experimentu. Lze zde porovnavat rostlinu rostouci ve
své vlastni a cizi pad¢, rostouci v ptdé sterilizované ¢i nesterilizované a s inokulem ¢i bez néj
(Brinkman et al., 2010). U rostliny oznacenych (...) jde o porovnani rdstu s pidnim inokulem
a bez n&j. U (---) jde o porovnani rostliny sterilizované a nesterilizované. Mezi ( *) jde o

porovnani rostliny rostouci v odliSnych ptadach, cizich ¢i vlastni.

Jako prvni zde zminim metodu, kdy se porovnava rust rostliny ve sterilizované a
nesterilizované pidé. Jde tedy o to porovnat rozdily v biomase, produktivité, kdyz roste
rostlina s ptidnimi organismy ¢i zcela bez nich (Reinhart and Callaway, 2004). Zde se v prvni
fazi nechava pada kultivovat znamym druhem. Puda obsahuje zivé inokulum piidané do
sterilizované pudy nebo je to cela konspecificka puda. V druhé fazi sledovany druh (bud’
stejny nebo odlisSny, zédlezi na experimentu) zasadime do této kultivované plidy a této
sterilizované pudy a sledujeme rozdily v rastu (Brinkman et al., 2010).

Dalsi metodou je uloZeni pidniho inokula (Voorde et al., 2012). Vezme se pudni inokulum a
piida se do sterilizované pudy, ¢imz se vylouci dalsi nesledovany fyzikalni ¢i chemicky psf.
V prvni fazi rostlina roste vpidé se zivym nebo sterilizovanym inokulem a néjakym
zpusobem ho pozmeéni. V druhé fazi se do pozménéné a sterilizované pudy zasadi jiny (nebo

zase stejny) druh a sleduje se jeho rist. Tato experimentalni metoda je podobna piedchozi
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metodé se sterilizovanou pudou, jelikoz se u obou sleduje rozdil rustu rostliny v podminkach
S pidnimi organismy a bez nich (Kardol et al., 2007).

Jako dalsi se mize v experimentu pouzit metoda, kdy se porovnava rist rostliny ve ,,vlastni a
,,Cizi“ pudé. V prvni fazi se nechalo inokulum ¢i cela konspecificka pada (z monokultury
napiiklad) kultivovat rostlinnym druhem a formovala se rostlinou dana pida. Ve fazi druhé se
do této pidy nasadila rostlina jiného druhu a sledoval se vliv heterospecifické pady (,,cizi
puda‘) na onu rostlinu a zaroven se piesadila rostlina do pidy konspecifické (,,vlastni ptida®)
na kterou jiz pfedtim pusobil ten samy druh. Sledoval se vliv pid na onen rostlinny druh a
nasledné se mezi sebou porovnaval jednotlivy rist rostlin (Klironomos, 2002) - napiiklad
jejich zména biomasy.

Nékteré vysledky studii zavisi na experimentalnim pfistupu, jelikoz se V nékterych
experimentech lisily zavéry o tom, zda je vazba negativni ¢i pozitivni. Pudni sterilizace ¢i
doplnéni pidnich organismi (napt. 3%) do sterilizované pudy piineslo silné€jsi zpétnou vazbu
nez srovnani vlastni a cizi pudy. Tento fakt je spiSe nevyhodou metody sterilizace. Diky
rozkladu usmrcenych pudnich organismu totiz dochazi ke zvySené koncentraci zivin. Dojde
tak ke zméné jak abiotickych tak biotickych podminek a dojde k nezadoucimu zvySeni ristu
rostlin. Dal$im problémem mulze byt vyvin pidniho spolecenstvi na zdkladé¢ nahodného
znecisténi vodou ¢i vzduchem. Je dilezité studovat realistické efekty a sterilizovana ptida
proto neni Upln¢ idealnim prvkem (Brinkman et al., 2010). Avsak na druhou stranu zalezi na
tom, co chceme presné studovat a jaké komponenty nas zajimaji, proto se stale pouzivaji na

studium plant-soil feedbacku vS§echny zminéné metody.

6. Faktory ovliviiujici plant-soil feedback
Hlavnim prostiednikem v psf je pada. Puda je velice variabilni slozka zemé, ve které dochazi

k mnoha procesiim. Pro rostliny je to prostfedi, bez kterého by vétsina neptezila nebo neméla
odkud brat Zivotné dulezité prvky.

Rostliny méni biologii, chemii a strukturu pudy (Kulmatiski et al., 2008). Jednotlivé rostlinné
druhy se ale lis§i ve schopnosti ovliviiovat organickou hmotu, dostupnost zZivin a sloZeni
pudniho spoleCenstva (Bezemer et al., 2006b). Pida je pak diky témto odliSnostem
heterogenni ve svych faktorech. Tato heterogenita je generovana zpétnou vazbou a
predpoklada se, ze pida pak zpétné rozdilné ovliviiuje jednotlivé zivotni hodnoty rostliny jako
kli¢eni, pfeziti semenacku a tedy nasledné celkovou dynamiku (jako napt. kone¢nou velikost

populace) (Brandt et al., 2013).

14



Pida ovliviiuje rostliny prostiednictvim Siroké skaly svych biotickych a abiotickych faktori.
Mezi faktory abiotické se fadi napiiklad pudni ziviny a pH (Bezemer et al., 2006b). Do
biotickych faktorii miizeme zafadit spousty organisma jako houby, bakterie, hlisty, ¢lenovce,
archea, prvoky a spoustu dal$ich znamych i doposud neobjevenych mikroorganismi (Bever,
2003). Tyto faktory maji rozmanity vliv (druhové specificky ¢i nespecificky) na rostlinu
a Jsou Vv rozmanitém mnozstvi ¢i hustoté obsazeny ve vSech pudach rostlinnych spolecenstev.
Kazdy z téchto faktorG muze plsobit jak pozitivné, tak negativné na dany rostlinny druh

(Bever, 1994).

6.1 Abiotické faktory
Jednou z neopomenutelnych slozek pidy jsou jeji abiotické faktory. Tyto abiotické faktory

nemaji odlisné druhové specifické vlivy na rostlinné druhy (Aerts and Chapin, 2000). Na
druhou stranu jednotlivé rostlinné druhy maji odlisné schopnosti a moznosti, jak ovlivnit
dostupnost zivin ¢i pH pudy a tyto schopnosti jsou druhové specifické (Bezemer et al.,
2006b). Diverzita spoleCenstva byla dfive oznaCovana jako vysledek rozloZeni abiotickych
zdroju (Tilman and Pacala, 1993). Nyni je ale znamo, Ze biotické faktory hraji stejnou, ne-li
vétsi roli nez-li abiotické faktory v dusledku interakci s rostlinami (Bever et al., 1997). Ale i
presto jsou abiotické faktory nepostradatelnou slozkou ptdy ovlivitujici zpétnou vazbu mezi
rostlinou a ptidou a je dilezité se o nich zminit.

Jednim z abiotickych faktord pidy je jeji pH. Rostlina mize okyselovat pudu riznymi
zpusoby (produkei kyseliny uhlicité z kotentl, rizny ptijem a vydej iontd) (Hinsinger et al.,
2003). V téchto kyselych podminkach dokaze zit jen acidofilni rostlina. Ta mize vypoustet
z koteni polyfenoly, diky kterym dokadze vyuzit organicky dusik, coz ostatni rostliny
nedokaZou a proto se ji na daném Uzemi dafi mnohem lépe — dochazi tak k pozitivni zpé&tné
vazbé. Rostliny si tedy okyseli ptidu, ¢imz eliminuji své nepfatele, kteti nedokézou tolerovat
dané podminky (nepfimy negativni feedback na tyto druhy ,,neacidofilni) (Ehrenfeld et al.,
2005).

Dalsi ze slozek abiotickych faktori, které jsou dulezité pro rostliny, je obsah zivin. Jednotlivé
prvky Zivin (dusik, uhlik,...) mohou plsobit zcela odliSnymi zplsoby na rostlinné druhy a i
jednotlivé rostliny maji specifické systémy na piijem zivin. Jako jednoduchy piiklad psf
Vv zavislosti na dostupnosti zivin lze uvést naptiklad negativni zpétnou vazbu, kterd miize byt
zpusobena vycerpanim zivin ¢i jejich imobilizaci (Berendse, 1994). Dalsim z konkrétnéjsich

ptikladt je ¢lanek dle Vitouska a kolegi o invazi N-fixujicich druht do spolecenstvi, kde
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drive tyto druhy nebyly piitomny. Doslo zde k introdukci nepiivodnich N-fixujicich strom,
coz zpusobilo zvySenou dostupnost N v pidé a tedy k vétSimu a lepSimu rlstu téchto
nepuvodnich druhii v porovnani s pivodnim druhem. Doslo tak kpozitivni psf u
introdukovanych druht a nepfimé negativni psf u pivodnich druht (Vitousek et al., 1987),
(Vitousek and Walker, 1989).

6.2 Biotické faktory
Pidni biota je klicovym faktorem ovlivitujicim psf. Padni biota mtize ovlivnit zpétnou vazbu

tak, Ze diky ni dojde k redukci dominantnich druhu rostlin (Vanderputten et al., 1993) ¢i
podpofe slabsich druhti (Klironomos, 2002). Nedojde v tomto piipadé K pievaze jednoho
druhu dominantniho, ale dojde k udrzeni druhti ostatnich, tedy k diverzit¢ druh. Na druhou
stranu mize mit situace zcela opacny raz, kdy pudni biota podpoii hodné¢ dominantni druh
(Hartnett and Wilson, 1999) nebo naopak potlac¢i uz tak vzacny druh (Klironomos, 2002) a
cela tato situace muize vést k ptevaze jednoho druhu, tedy ke snizené druhové diverzité.
mohou v pud¢ vyskytovat az v tisicich. Pudnich organismt je tedy v pidé nepieberné
mnozstvi, a proto je velice tézké uréit Cisty vliv jednotlivych organismu na rostlinny druh. Je
obtizné charakterizovat pidni spolecenstvo, frekvenci druhd, jejich hustotu a slozeni. (Bever
et al., 1997). Dalsim faktem je, Ze jednotlivé druhy rostlin maji zcela specifické rastové
odpovédi na jednotlivé slozky pudniho spolecenstva. Taktéz pidni organismy jsou druhové
specifické a reaguji odlisné na jednotlivé rostlinné druhy. (Bever, 2003). Tézko se oddéluji
jednotlivé slozky pldy od sebe. Jen nékteré prvky se daji relativné obecnéji odd¢lit a
experimentalné vyjadrit jejich daleZitost v rostlinné produktivité a variabilité. Ve vétSiné
ptipadt doslo v experimentech k rozdéleni pidniho spolecenstvi do funkénich skupin dle
spole¢nych rysu, vlivii na dynamiku rostlinného spoleéenstvi, jako jsou napiiklad patogeni a
mutualisté (Bever et al., 2012) a toto rozdéleni se vyuziva nejCastéji. Jako priklad
experimentu v ramci funkéni skupiny mikroorganismi byla zkoumana naptiklad diverzita
arbuskularnich mykorhiznich (AM) hub a jejich vliv na udrZeni rostlinné biodiverzity.
V tomto piipadé se lisil totiz rast rostlin podle druhtt AM hub v piadé (van der Heijden et al.,
1998).

Biotické faktory mohou mit rizné vlivy na rostlinnd spolecenstvi. Za pozitivni vliv piidniho
spolecenstvi na rostliny mohou zejména mutualistické organismy, které zpiistupniuji rostlinam

mineralni latky, fixuji dusik, produkuji rGstové hormony a mohou potlacovat patogenni
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organismy (Bever et al., 1997). Mezi mutualisty lze zafadit arbuskularni mykorhizni houby,
ektomykorhizni houby ¢i dusik-fixujici bakterie (Bever et al., 2012). Pozitivni zpétna vazba
byva vyhodnd v extrémnich podminkadch a v prostiedi s vysokym abiotickym stresem
(nedostatek zivin) (Greenlee and Callaway, 1996). Mutualistické symbidzy s mikroorganismy
funguji jako adaptace na stresové podminky a tyto vztahy jsou specifické k vytvaieni
pozitivniho piimého feedbacku (Reynolds et al., 2003).

Diky patogentim zase dochazi k negativni zpétné vazbg, jelikoz tyto organismy snizuji preziti,
rist a rozmnozovani rostlin. Negativni zpétna vazba diky patogentim je duleZitym faktorem
pii uspéchu invazivnich druht ¢i pii sukcesnim nahrazeni druhli. Mezi patogeny lze zatadit
napiiklad kofenové herbivory, nematoda, oomycety, bakteric a dalsi (Bever et al., 2012)

Ale jak bylo jiz zminéno v kapitole o Fungovani plant-soil feedbacku (4. kapitola), vyskytuji
se 1 ptipady, kdy vliv jednotlivych pldnich mikrobti ma odliSnou silu i smér v zavislosti na

dalsich faktorech ovliviiujicich feedback.

7. Casové rozloZeni plant-soil feedback
Pida ma vliv na rostlinné spolecenstvo na rizné¢ dlouhé casové obdobi. Bohuzel je tézké

predvidat, jak se zpétné vazby budou meénit v ¢ase, jaka bude casova ekosystémova dynamika.

Casové aspekty psf se t&7ko experimentalné testuji a jsou malo srozumitelné (Kardol et al.,
2013). Vétsina psf se studuje jen kratkodobé (Kulmatiski and Kardol, 2008) a tedy neni
zachycen uplné pifesny skutecny disledek pro rostlinné populace, ale ptredpoklada se, Ze
spolecenstvi se méni v obdobnych ¢asovych jednotkach. V kratkém ¢asovém obdobi se 1épe
detekuje pfima zpétnd vazba mezi rostlinou a piidou. Je to tim, Ze piimé vazby se tvoii i
Vv kratkém Casovém méfitku, dokonce n€kdy kratSim neZ je zivotnost rostliny. I kdyZz na
druhou stranu se né€které vlivy projevi az po n¢kolika dal$ich generacich (Kardol et al., 2013)
jakozto legacy effects.

Sila a smér psf jsou také rozli€né diky ¢asovém posunu abiotickych podminek prostiedi
(Kardol et al., 2013) a diky rozdilnym zménam rostlinného a ptidniho spolecenstvi. Naptiklad
Zmény v rostlinné vegetaci jsou rychlejsi nezli zmény v pidé€ v disledku toho, Ze rostlinné
zbytky pfetrvavaji v pudé jako organicka hmota (abioticky faktor) i dlouhou dobu potom, co
danad rostlinna spolecenstvi vymizi. A navic jsou tyto zmény druhové specifické u
jednotlivych rostlin (Kardol et al., 2013 dle Bever et al., 2012; Cortois and De Deyn, 2012),
kazdy rostlinny druh mé odliSnou dobu zivota a nasledné je i1 rozlicna doba rozkladu jejich

zbytkd.
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Casové dynamika psf byla studovéana nejvice v ramci sukcese (Kardol et al., 2006), jelikoZ pfi
sukcesnim nahrazeni dochazi k vyméné druhii v rdmci casové Skaly. Psf tedy zéavisi na
rychlosti rustu rostlin i pidniho spolecenstva, rychlosti vymény druhti a celkové dynamice
jednotlivych druhti rostlin i celého spoleCenstva a rychlosti interakei s ptidou. Proto je psf
neodmyslitelné zavisly na Case.

Na obrazku dle Kardola Obr.5. (Kardol et al., 2013) mtizeme vidét, jak se méni zpétna vazba

rostlinného druhu Vv zavislosti na ¢ase.

Strength of plant-soil feedback
Strength of plant-soil feedback

T T T
Juvenile Adult Old-growth Juvenile Adult Old-growth

T T T

Plant life stage —» Plant life stage —

Obr. 5.: Zména sily zpétné vazby u rostlin v zavislosti na ¢asovém obdobi a zavislosti na

mutualistech ¢i patogenech v pade.

(a) Linearni - pokles sily pozitivni zpétné vazby v zavislosti na mutualistech (---)
- vEtsi sila negativni zpétné vazby, stoupa nachylnost na patogeny (...)
(b) Nelinearni — pti dramatickych zménach zivotnich fazi rostliny, kolisajicim prostiedi,

mohou se objevit nové patogeny, mikrobi, zména enviromentalnich podminek

Casové rozlozeni je rozmanité i v ramci experimentalnich metod. Délka jednotlivych fazi se
v experimentech 1i§i. Délka prvni faze, kdy dochazi k formovani ptidy rostlinnym druhem se
pohybuje mezi mésici, obCas i roky. V nékterych ptipadech se bere conditioning faze jako
dlouhodoby rust rostliny na polni monokultufe a prvni faze tedy trva nékolik let (Bezemer et
al., 2006a). Jinak se conditioning faze pohybuje vétsinou kolem nékolika mésict — 2 mésice

(Kardol et al., 2007), 5 mésicu (Kardol et al., 2006).
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Délka druhé faze je také rozdilna a tato délka zavisi vétSinou na typu experimentu. Existuji
ptipady, kdy druhd faze mize trvat az 3 roky (Kulmatiski et al., 2006), ale tento pfipad je
malo Casty. VétSinou druha faze trva v casovém méfitku od 1,5 - 5 mésicu (van der Putten et
al., 2007). Kratsi doba druhé faze je pouzivana kvuli tomu, aby se mohly po uplynulé dobé
feedbacku dobie rozplést jednotlivé kofeny pod zemi a vyjmula se Giplné cela rostlina. Kofeny
se poté totiz omyvaji od ptidy, nasusi se cela rostlina a pak se vazi celkova rostlinna biomasa
(Bezemer et al., 2006b) a v ramci experimenti se porovnavaji rozdily jednotlivych biomas

rostlin.

7.1 Legacy effects

VétSina rostlinnych druhti zije ve smiSenych spoleCenstvech, takze musi interagovat s jedinci
jinych druhd. Rostliny se tak navzajem mezi sebou podporuji ¢i inhibuji rust a vyvoj (van de
Voorde et al., 2011). Tyto vztahy mezi rostlinami zavisi na ¢asovém a prostorovém rozlozeni
jednotlivych interakei. V tomto piipadé bych zminila zménu sily interakci mezi rostlinou a
pudou V urcitém ¢asovém obdobi a dobu vytrvani jednotlivych interakci. Tento jev se nazyva
legacy effects (Kardol et al., 2007). Legacy effects je tedy efekt dany tim, Zze kazdy
rostlinnych druh pozménuje pidni podminky a tyto pozménéné podminky mohou pietrvat
Vv pudé€ i1 dlouhou dobu poté, co dany druh vymizi. Pak tento efekt mize mit dlouhodobé
nasledky v rozmanitosti druhovych spolecenstev (van der Putten et al., 2013). Pudni legacies
mize pretrvavat v pud¢ roky i staleti (Hamman and Hawkes, 2013).

Pokud se naptiklad do pidy dostane invazni druh, plevel, a vytvoii tyto legacy effects, tak
pouhé vyjmuti dané¢ho druhu nesta¢i pro uspésSnou obnovu spole€enstvi pted invazi. N&jakou
dobu by trvalo, nez by se ptidni podminky vratily k ptivodnimu sloZeni vSech prvka (Suding
et al., 2004). U monokultur se vytvaii legacy effects, které jsou formovany danym druhem a i
na dany druh stale ptisobi. Dochazi k nepfetrzité zméné plidnich podminek diky conspecifické
zpétné vazbé (Kardol et al., 2007).

Legacy effects také plisobi pti sukcesnim nahrazeni druhi, skrz biotické legacy effects, které
jsou poskytovany casnymi sukcesnimi druhy. Tyto efekty pak maji specifické vlivy na
pozdéjsi sukcesni druhy. Jak na poli, tak ve skleniku je rostlina ovlivnéna legacy effets od
predchozich druht a tyto efekty jsou specifické pro jednotlivé rostlinné druhy. Soil legacies
tedy piisobi na rostlinné druhy specificky, ale nutricni legacy effects maji stejny efekt na

vSechny rostliny (Kardol et al., 2007).
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Feedback se vlastné stane legacy effets pro dalsi generaci (Kardol et al., 2013). Ale ne druhou
stranu se da fici, Ze legacy effects jsou tedy diivodem, pro¢ existuje feedback a jsou hlavnim

podnétem pro zpétné vazby.

8. Priklady plant-soil feedbacku

8.1 Plant- soil feedback a sukcese

Psf je dalezitym faktorem pii sukcesnim nahrazeni druhti, jak primarnim, tak sekundarnim.
Pii sukcesi dochazi k nartstu ¢i zméné hustot rostlinnych populaci, vyméné rostlinnych druht
a tyto procesy jsou znacné ovlivnény zpétnymi vazbami mezi rostlinnymi druhy a ptdou.

Pfi primarni sukcesi je pozitivni psf nejcastéji spojovan s ¢asné sukcesnimi druhy (Reynolds
et al., 2003). Je to nejspise kvuli mykorhiznim houbam a dusik-vazajicimi bakteriim, které na
pocatku sukcese podporuji tyto druhy. AvSak s postupujicim casem zacne pievazovat
negativni psf, kterd zna¢nou mérou pfispéje k sukcesnimu nahrazeni pozdéji sukcesnimi
druhy (van der Putten et al., 2013). Primarni sukcese je méné Casta a v ramci plant-soil

feedbacku témeér nestudovana.

8.1.1 Sekundarni sukcese

Sekundarni sukcese byla jiz v ramci zpétnych vazeb studovana a mame o ni vice informaci
nezli o primarni sukcesi. Casné sukcesni druhy jsou pfi sekundarni sukcesi pod vlivem
negativni psf (Vanderputten et al., 1993). Tyto ¢asné sukcesni druhy maji totiz vétSinou
rychly rist, slabou obranu proti svym pfirozenym nepfatelim jako jsou herbivofi a patogeni
(Kardol et al., 2006) a svoji nizkou kvalitou se tedy zasadn¢ 1isi od druhti pozdé&ji sukcesnich.
Jsou mnohem zraniteln€j$i svymi pfirozenymi nepiateli (Reynolds et al., 2003) a navic ¢asné
sukcesni druhy neasociuji nebo maji jen slabé vztahy s mutualistickymi organismy (Bever et
al., 2012). To vysvétluje, pro¢ se u ¢asné sukcesnich druhi snizuje konkurenceschopnost vici
pozd¢ji sukcesnim druhtim a pro¢ jsou ¢asn€ sukcesni druhy na stanovisti jen docasné. Jsou
tedy pak relativné rychle nahrazeny druhy pozdé&ji sukcesnimi (Vanderputten et al., 1993), u
kterych v zavislosti na téchto interakcich dochazi k neptimé pozitivni zpétné vazbé (Bezemer
et al., 2006b).

Pozdé&jsi sukcesni druhy Vv sekundarni sukcesi maji pomalej$i riist a byvaji asociovany
s mutualisty (Kardol et al., 2006). Své mutualisty si nahromadi v pidé¢ a diky nim si vytvofi

piistup k Zivinam (Reynolds et al., 2003). Také vyhodou pro pozd¢ji sukcesni druhy pak je, Ze
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jsou tolerantni vici patogenim nahromadénych v pfedchozim obdobi (Vanderputten et al.,
1993). V pude¢ se nachazi diky ¢asné sukcesnim druhim historicky podminéné vlivy na druhy
pozdéji sukcesni Mizeme tedy fici, ze dochazi k sukcesnimu nahrazeni druhti diky legacy
effects (viz 7. kapitola), které byly nahromadény Casné sukcesnimi druhy v pudé (Kardol et
al., 2007).

Po case vétSinou dochazi ke stabilité téchto pozdéjsich sukcesnich druhti, ustaleni rostlinného

spolecenstva a tedy k neutralni psf (Kardol et al., 2013).

8.2 Plant- soil feedback a invazni druhy
Plant-soil feedback byl obecné navrzen pro pochopeni mechanismt rostlinné diverzity,

sukcese a invaze. V piedchozi kapitole bylo ukazano, jak zpétna vazba (hlavné negativni)
podporuje sukcesni nahrazeni (van de Voorde et al., 2011). Tyto vztahy mezi rostlinou a
pudou jsou podobné i u rostlinnych invazi. Zpétna vazba mezi rostlinami a pidnim
spoleCenstvem silné podminuje schopnost rostlin invadovat, usadit se a pietrvavat v nové
lokalit¢ (Klironomos, 2002).

Invazivni druhy zisk4vaji vyhodu tim, Ze unikaji ze své piivodni domoviny od svych druhové
specifickych patogenu (Inderjit and van der Putten, 2010). Dalsi vyhodou pro invazni druhy
je, ze kofenovi herbivofi a patogeni nejsou koevolu¢né specializovani na invazni druhy,
zatimco bézni symbionti jsou vSestranné prospésni — tedy i pro invazni druhy. Invazni druhy

také mohou podporovat pidni spoleCenstvi, které bude zvySovat jejich zisk zdrojii (Suding

VVVVVV

vvvvv

vvvvvv

nez pro pivodni druh. Dovoli to druhu expandovat v oblastech, kde pivodné dominovaly
pivodni druhy a mize zde invazivni druh pomalu zvySovat svoji hojnost (Suding K.N. et al.,
2013). Dochazi tedy k nahrazeni pivodnich druhti druhy invaznimi a u ptvodnich druht
v zavislosti na téchto interakcich tedy dochazi k negativni zpétné vazbé (Kulmatiski et al.,
2008). Invazivni druhy nepiimo skrz ptdu negativné ovlivituji ptivodni druhy (van der Putten
et al., 2013). Negativné¢ ovliviiuji sice i samy sebe tim, ze podporuji patogeny, ale ty maji
veétsi negativni dopad na okolni pivodni druhy nez na né samotné (Mangla et al., 2008).
Invazni druhy hromadi tedy patogeny, vici kterym jsou relativné odolni, coz vede vlastné
k nepiimé pozitivni zpétné vazbe (Eppinga et al., 2006).
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Invazivni druhy mohou také produkovat sekundarni metabolity, které jsou neznamé a
Skodlivé pro napadené plvodni rostlinné spolecenstvo (Callaway and Ridenour, 2004).
Naopak mohou invazivni druhy potlacit symbionty pivodnich druht, které jsou na svych
mutualistech zavisli a tim je vytlacit. Mohou takto napiiklad degradovat mistni arbuskularni
mykorhizni houby (Stinson et al., 2006) a zptsobovat tedy nepiimy negativni psf na ptivodni
druhy.

Naptiklad dle Nijjera a jeho kolegti se pii studiu invazivnich rostlin porovnaval v experimentu
rust rostliny (Sapium) v pidé¢ invazivniho druhu a pad¢ ptivodniho druhu. Zjistilo se, Ze dany
invazivni druh ma sam na sebe ve své puvodni pidé negativni psf (pravdépodobné kvuli
hromadéni druhové specifickych patogend, které nedovoli druhu vytvofit monokultury na
svém puvodnim Uzemi). Preziti invazivniho druhu bylo tedy mnohem vyssi v pudé, kde
ptedtim rostly jiné rostlinné druhy, nez-li v jeho puvodni ptdée (Nijjer et al., 2007).

S invaznimi druhy mizeme porovnat druhy vzacné. Tento rozdil dvou skupin ukazuje, jak
mize zpétnd vazba ovliviiovat rostlinnou hojnost. Vzacné druhy se vyskytuji v nizkych
hustotach, jelikoz u nich ptisobi negativni zpétna vazba potlacujici jejich vyssi rust (napiiklad
skrz velké hromadici se mnozstvi patogenll). U invaznich druhli se sice také hromadi
patogeny, ale mnohem pomaleji, takze zde dochazi bud’ k neutrdlni nebo pozitivni zpétné

vazbé (Klironomos, 2002), ktera vede k narustu hojnosti invazniho druhu.

8.3 Priklady experimenti plant-soil feedbacku

8.3.1 Priklad experimentu ¢.1

Intraspecifické (mezidruhové) vztahy hraji dilezitou roli ve smiSenych rostlinnych
spolecenstvech. Dochazi zde k negativnim interakcim, diky kterym se nahrazuji druhy pfti
sukcesi, oslabuji totiz konkurenceschopnost rostlin (van de VVoorde et al., 2011).

V této ¢asti bych rada zminila ptiklad experimentu, kdy byl zkouman Senecio jacobea a
dalSich 30 druhii. Tento vyzkum se zabyval stadiem sekundéarni sukcese na starém opusténém
poli. Zkoumaly se zde intra- a interspecifické interakce béhem sekundarni sukcese, sila
pudnich interakci zavisejicich na kombinaci druhli a sila zmén od doby, kdy bylo pole
opusténo. Hlavni rostlinou zde byl Senecio jacobea, ktery byl pozorovan na opusSténych
polich. Tento rané sukcesni druh se na tomto poli objevil mezi prvnimi a rychle navysil svoji
hustotu a ¢etnost. MéEl obdobi vysoké Cetnosti a po urcité dob& doslo k poklesu density az

k tuplnému opusténi pole. Predpokladalo se tedy, ze ma negativni vliv na pozd¢jsi sukcesni
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druhy, ale tento negativni vliv je slabsi nez negativni vliv pozdéjsich druhti na Senecio. Proto
byl proveden sklenikovy experiment se Seneciem a dal$imi 30-ti druhy, které jsou typické
jako pozdé&jsi sukcesni druhy na opusténych polich. Pady na pokusy byly z monokultur
jednotlivych druhti péstovanych na opusténém poli. Nejprve tedy doslo ke conditioning fazi,
kdy vSechny rostliny rostly ve své vlastni pad¢ (z monokultury). Poté se uskutecnila testovaci
(feedback) faze, kdy se Senecio nechal rist v ptidach ovlivnénych jednotlivymi tficeti druhy a
naopak vSechny druhy (i Senecio) se péstovaly v piidé¢ podminéné Seneciem a sledovalo se,
jaky to ma na dané druhy vliv. Byl zde 1 kontrolni vzorek, kdy Senecio rostl v pudé
podminéné najednou vSemi tiiceti druhy i se Seneciem (van de Voorde et al., 2011).
Prekvapivym vysledkem bylo zjisténi, Ze vEtsi negativni vliv melo Senecio sdmo na sebe, nez
na ostatni druhy. Naopak prikazné pida ovlivnénd Seneciem zvysila biomasu péti druht.
Interspecifické interakce byly hodné asymetrické, ale nejvic negativni vici Seneciu. Toto
ukazuje, Ze diky témto interakcim muZe dochazet k sukcesnimu nahrazeni Senecia jinymi
druhy.

Je dulezité si zde uvédomit, ze v pribéhu sukcese nasledované opusténim zemé rostliny nejen
méni pidni biotu, ale i pudni abiotické podminky (van der Wal et al., 2006), které nasledné
ovlivni zménu ve sloZeni rostlinného spolecenstva a ndhradu ¢asné sukcesnich druhli za ty
pozdéji sukcesni.

Z toho experimentu vychazi tfi mechanismy:

1. Negativni intraspecificka zpétnd vazba asné sukcesnich druhti zvysi rychlost sukcese,
protoze piimo redukuje sviij vlastni vykon a tim neptfimo posili konkurenceschopnost
jinych ¢asné sukcesnich druhd.

2. Celkovy positivni interspecificky efekt ¢asn¢ sukcesnich druhi na néasledné druhy
muze zvysit rychlost sukcese téchto druht.

3. Negativni interspecifické efekty na pfilehlé druhy na pocatku sukcese nepiimo zvySuje

vykon ostatnich druhti (van de Voorde et al., 2011).

8.3.2 Priklad experimentu ¢.2

Na Obr. 4 podle Hendrikse miizeme vidét jeden piiklad experimentalniho testovani. Zde §lo 0
testovani feedbacku v ramci celého spolecenstvi. V tom to pfipad€ Slo o testovani hypotézy
tzv. ,overyielding”, coz oznaCuje jev, kdy ma smés druhii vétsi produktivitu, nez
nejproduktivnéjSi monokultura. Miize to byt vysvétleno tim, ze pidni patogeny snizuji vice

produktivitu v nizké nezli ve vysoké diverzité rostlinnych spolecenstev. Bylo zde prokazano,
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ze druhy jsou vice ristové omezeny ve své vlastni nez-li v mixu cizich pud. Dale bylo
z tohoto experimentu vyvozeno, Ze produkce biomasy byla celkové vyssi ve sterilizované
pude. Ale jelikoz je overyileding fizen ptidni biotou (patogeny naptiklad), doslo k nému tedy

pouze v pudach nesterilizovanych (Hendriks et al., 2013).

monoculture — .
Conditioning phase
Plant Ao Fr Lv Pl
Soil
community
Test phase
Soil
community
Non-Sterilized (NS) Sterilized (S)
Ao Fr Lv PI Ao Fr Lv PI
Plant
community ;i;: ;:;: ;;;: ;::; ;;;;
monoculture mixture

Obr. 4.: Priklad testovani feedbacku, zde u 4 rostlin, kdy se nechaly péstovat nejdiive ve své
vlastni pidé (monokultufe) a posléze byly piesazeny do dalSich ptd ostatnich druhti a do
smési druhtt (v poméru 1:1:1:1). Zde se porovndvaly i rozdily ve sterilizované a

nesterilizované puade.
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9. Zavér
V zavéru této prace bych rada shrnula dosavadni poznatky o Plant-soil fedbacku a jeho
dilezitosti v ramci rostlinnych i padnich spolecenstev. Psf se vyskytuje u vSech rostlin i ptd,
je to faktor spojujici vztahy mezi rostlinnym spoleCenstvem a spolecenstvem pud. Jak je tedy
viditelné, psf je fidici jednotkou v ramci rostlinné dynamiky a rostlinnych spoleCenstev.
Vazby mohou byt pozitivni, negativni i neutralni, mohou ptisobit pfimo i nepiimo, na svij
vlastni ¢i cizi druh. Tyto vazby byly studovény rozlicnymi experimentalnimi metodami a
doslo se tak k rozmanitym zavérum ohledné sily a sméru zpétné vazby.
Rostliny se nechaly riist v rozmanitych ptidach, na které pfedtim plsobily jiné (nebo stejné)
druhy a sledovalo se, jak na to dana rostlina bude reagovat. V experimentalnim pfistupu se
napiiklad sledovala vyména druhti pti sukcesi, kdy po vyrazném nartstu hustot doslo
k poklesu a dany druh byl nahrazen druhy jinymi. Slabinou v experimentech je uznani, ze
rizné experimentalni pfistupy vedou k riznym vysledkim. Dalsi véci je, Ze se nefeSil
feedback z ¢asového hlediska jednotlivych fazi experimentu a ¢asto nebylo vysvétleno, proé¢
je jaka faze pravé takto dlouha.
V mé navazujici magisterské praci na katedfe botaniky bych se proto rada dale vénovala
tématu 0 Plant-soil feedbacku. Na experiment by byla vyuzita rostlina Rorripa austriaca u
zpétnou vazbu sam na sebe. U mého experimentu by Slo o ¢asové hledisko conditioning faze.
Rostlina by se nechala rist v pid¢ v rizném casovém rozmezi a sledovalo se, jak moc ma
délka conditioning faze vliv na naslednou silu zpétné vazby. Dale by byl zajimavy experiment
na Rorripé, kdy by se rostlina nechala rlst v rizné velikostné rozdélenych kvétinacich a
sledoval by se vliv mnozstvi ptidy a ptidniho spole¢enstvi na rostlinu.
V rdmci tohoto tématu je stale co zkoumat a proto je toto téma nyni aktualni pro dalsi
vyzkumy. Dalsi experimenty by mohly slouZit pro pochopeni vztaht rostlinnych spolecenstev

a jejich pud v ramci rozliénych populaci a jejich diverzity v rozmanitych biotopech.
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