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Abstrakt

Luc¢ni pramenisté patii k vzacnym a chranénym biotoptiim stfedoevropské krajiny.
V minulosti se jim vénovala fada autorti, avSak doposud nebyla podrobnéji zkoumana
v §irsim kontextu s okolnimi nelesnimi rostlinnymi spolecenstvy. Proto jsem se v této
disertacni praci zabyvala otdzkou mozného ovlivnéni nelesnich pramenist jejich druhové
bohatou sousedni vegetaci. V dalsich studiich jsem se zaméTila na zmény druhového sloZeni
a druhové bohatosti podél vlhkostniho gradientu z pramenist do sussich travinobylinnych
biotopti. Hodnotila jsem tfi skupiny organismii srozdilnymi vlastnostmi i Zzivotnimi
strategiemi, a sice cévnaté rostliny, mechorosty a mekkyse. Posledni studie si mimo jiné
kladla za cil zhodnotit studovana spolecenstva z hlediska vybranych funkc¢nich vlastnosti
cévnatych rostlin ve vztahu kvlhkosti. Vyzkumy probihaly na nelesnich vapnitych
pramenistich a pfilehlych biotopech moravsko-slovenského pomezi.

Pocet druhti cévnatych rostlin v pramenistich koreloval s poc¢tem druhti okolni vegetace
jen v chladnéjsi a vlh¢i severovychodni ¢asti zkoumaného tzemi. Naopak na lokalitach
jihozapadni ¢asti izemi byl zjistén vétsi rozdil mezi ekologickymi podminkami pramenist a
okoli a jejich pocty druhli nebyly vzajemné korelovany. Dftlezitym faktorem, ktery
pravdépodobné branil pronikani druhti do pramenist, byla vysoka specifita prostredi
pramenisté — srazeni pénovce a nedostatek zivin, které omezuji rtast vétsiny rostlinnych
druht.

Vyrazné rozdily v puadni vlhkosti (od 19 % v travnicich do 97 % v pramenistich) mély
velky vliv na vyménu druht vsech tii skupin sledovanych organismti podél vlhkostniho
gradientu. Ackoli zmény druhového sloZeni cévnatych rostlin, mechorostti i mékkyst podél
vlhkostniho gradientu spolu navzajem korelovaly, ve zméndch druhové bohatosti byl
prokazan znacny rozdil. Pocet druhti cévnatych rostlin vykazoval unimodalni odpovéd
s optimem posunutym do nizsich hodnot vlhkosti. Druhova bohatost mechorostd linearné
klesala smérem ksuchym travnikim. Naopak Zzadna priikaznd zavislost vzhledem
k vlhkostnimu gradientu nebyla potvrzena u mékkysi, a to ani u poc¢tu druhii ani u poctu
jedincti.

Nékteré vlastnosti cévnatych rostlin byly ve zkoumané vegetaci preferovany, coz
potvrzuje teorii filtrovani druhii stresujicim prostfedim. Jednim z nich byla napf. hmotnost
semen, jejiz variabilita se mezi spolecenstvy prokazatelné ménila podél gradientu vlhkosti —
v porostech byly druhy s lehkymi semeny zastoupeny vice nez by odpovidalo ndhodnému
rozmisténi druht.



Abstract

Calcareous spring fens belong to one of the rarest and most threatened habitats of Central
Europe. Even though many authors investigated both species composition and richness of
fen vegetation in the past, no study dealing with spring fens in a wider context of their
contact with adjacent treeless vegetation was published. Therefore I focus herewith on the
potential effect of the surrounding species-rich grasslands on the species composition of
calcareous spring fens. I explored changes of species composition and species richness along
a moisture gradient from fens to semi-dry surrounding grasslands. I selected three groups of
organisms with different traits and life strategies — vascular plants, bryophytes and molluscs.
One of the aims of the study was to evaluate the selected vascular plant species traits in
target vegetation with regard to the moisture gradient. All studies were carried out in the
border area between Czech and Slovak Republics.

Fen species richness correlated significantly with species richness of the surrounding
vegetation in the north-eastern (NE) locations, whereas no correlation was found for the
south-western (SW) locations. Fens in SW locations are characterized by both intense tufa
formation, which creates extreme ecological conditions, and the contrasting environmental
conditions compared to surrounding grasslands.

There was a sharp moisture gradient (from 19% in semi-dry grasslands to 97% in spring
fens), which influenced species composition of all three groups of organisms. Even though
species composition changes of the different groups were correlated with each other, a large
differences in their species richness changes were found. The relationship between number
of species of vascular plants and moisture was unimodal with the optimum skewed towards
lower values. For bryophytes, species richness decreased linearly towards drier plots. For
molluscs, no significant response to measured soil moisture was found neither for species
richness nor abundances.

Some of the species traits were preferred in our data set, which confirm the Limiting
Similarity Theory. One of these traits was seed mass — its variability significantly differed
along moisture gradient, and it was underdispersed with a preference of light seeds.
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Seznam clanki a vymezeni podilu spoluautora

Clanek I
Hettenbergerova E. & Hajek M. (2011): Is species richness of small spring fens
influenced by the spatial mass effect? Community Ecology 12: 202-209.

EH a MH vymysleli koncept studie; EH nasbirala a analyzovala terénni data; EH a MH se podileli na
textu clanku.

Clanek II

Hettenbergerova E., Horsdk M., Chandran R., Hajek M., Zeleny D. & Dvotakova J.
(2013): Patterns of land snail assemblages along a fine-scale moisture gradient.
Malacologia 56 (v tisku).

MHo, EH a MHd vymysleli koncept studie; EH a |D nasbiraly terénni data; RCh, MHo, JD
determinovali mékkyse; EH a DZ analyzovali data; EH a MHo se podileli na textu clanku, MHd, |D,
DZ a RCh komentovali rukopis ¢lanku.

Clanek III

Hettenbergerova E., Hajek M., Zeleny D., Jirouskova J. & Mikuldskova E. (2013):
Changes in species richness and species composition of vascular plants and
bryophytes along a moisture gradient. Preslia 85 (v tisku).

EH a MH vymysleli koncept studie, EH a [] nasbiraly terénni data, EH zvdzZila vzorky biomasy, EH a
EM determinovaly mechorosty, EH a DZ analyzovali data, EH a MH se podileli na textu ¢ldnku, DZ,
J], EM komentovali rukopis clanku.

Clének IV

Schamp B., Hettenbergerova E. & Hajek M. (2011): Testing community assembly
predictions for nominal and continuous plant traits in species-rich grasslands.
Preslia 83: 329-346.

BS a MH vymysleli koncept studie; EH nasbirala terénni data, ziskala tidaje z databdzi a zvdZila
semena chybéjici v databdzich; BS analyzoval data; BS, EH a MH se podileli na textu clanku.



Uvod

Piidni vlhkost

Pidni vlhkost je jednou z nejvyznamnéjsich vlastnosti prostfedi, které ovliviiuji nejen
fyziologické funkce rostlin a jejich vzhled, ale také druhové slozeni rostlinnych i Zivocisnych
spolecenstev. Variabilita v druhovém slozeni a bohatosti rostlinnych spolecenstev podél
vlhkostniho gradientu vSak byla v minulych letech zkoumana méné casto nez variabilita
podél gradientu pH, produktivity nebo dostupnosti Zivin (napf. Janssens et al. 1998, Marini
et al. 2007, Cachovanova et al. 2012, Giissewell et al. 2012, Merunkova & Chytry 2012, Araya
et al. 2013). Velka cast praci, tykajicich se gradientu vlhkosti byla publikovéana z pfibfeznich
biotopti (napt. Wassen et al. 2002, Loheide & Gorelick 2007) nebo lesti (napf. Hutchinson et
al. 1999, Kooijman & Cammeraat 2010), méné casto vSak byla zkoumana slatinisté (napf.
Flintrop 1994, Hajkova & Hajek 2004). Pfitom pravé slatinisté a jejich okolni spolecenstva
predstavuji vhodny biotop pro studium vlhkostniho gradientu, nebot se na relativné malém
prostorovém méfitku vyrazné méni vyska hladiny podzemni vody (Ilomets et al. 2010,
Jabtonska et al. 2011). Pro studium tohoto fenoménu jsem si vybrala oblast Bilych Karpat a
okoli, kde se setkavaji slatinisté spolu se suchymi loukami a predstavuji tak spolecné
unikatni, velmi dlouhy vlhkostni gradient.

Charakteristika vapnitych slatinist

Slatinna vépnitd pramenisté jsou takova mista, ktera jsou trvale zamokfena a maji
omezenou pristupnost zivin, hlavné fosforu a dusiku (H4jek & Hajkova 2011). Tato mista
jsou sycena pfevazné podzemni, mineralné bohatou vodou a casto zde dochazi k ukladani
zivin do vépnitych inkrustaci (tzv. pénovcti). Vegetace je zde vétSinou nizka smalou
produktivitou a dominuji vni mechorosty, Sachorovité rostliny a jiné graminoidy.
Fytocenologicky se fadi do svazu Caricion davallianae ttidy Scheuchzerio palustris-Caricetea
nigrael. Tato vegetace miva rozlohu vétsinou jen nékolik malo ¢tverecnich metrti a tvofi tak
v krajiné€ malé ostrivky, které nejsou mezi sebou propojené. Vzhledem k velikosti a specifité
podminek, za kterych pramenisté vznikaji, jsou ve stfedni Evropé tyto biotopy vzacné a
vétsina z nich je chranéna zdkonem. Jsou velmi nachylné k lidskému hospodareni, zejména
ke zméné vodniho rezimu zptisobené odvodnovanim, nebo k nadmeérné eutrofizaci.

Specifické ekologické podminky pramenist umoznuji vyskyt fady vzacnych a
ohrozenych druhii rostlin a zivocichti, které jsou na né adaptované. Z cévnatych rostlin
byvaji nejvyraznéjsi charakteristické porosty suchopyrt Eriophorum latifolium a
E. angustifolium, osttic Carex davalliana, C. flava nebo orchideji Epipactis palustris C¢i
Dactylorhiza majalis®>. Vzhledem k nizké dostupnosti zivin a permanentni vysoké hladiné
podzemni vody casto dominuji mechorosty (Hajkova & Hajek 2003), které maji velkou
pokryvnost (bézné kolem 90 %). Typickymi zastupci jsou vlhkomilné ,neraSelinikové”
druhy Palustriella commutata, Bryum pseudotriquetrum ¢ Cratoneuron filicinum. Ze zivocisné
fiSe zde mlizeme nalézt napf. mezindrodné chranéné druhy mékkysti vazané pravé na
pénovcova pramenisté — Vertigo moulinsiana nebo V. angustior (Horsak 2008).

Nelesni pramenisté byvaji obklopena rtiznymi typy travinobylinné vegetace — nejcastéji
loukami (Arrhenatherion elatioris, Molinion caeruleae, Calthion palustris), pastvinami
(Cynosurion cristati) nebo travniky (Cirsio-Brachypodion pinnati, Bromion erecti, Violion caninae),
které mohou pramenisté obohacovat nékterymi svymi druhy. V téchto spolecenstvech
vyrazné prevazuji cévnaté rostliny nad mechorosty a porosty byvaji vétSinou druhové
bohaté (Skodov4 et al. 2011).

' Syntaxonomie je sjednocena podle Vegetace Ceské republiky 1 a 3 (Chytry et al. 2007, 2011).
? Nomenklatura cévnatych rostlin je sjednocena podle Seznamu cévnatych rostlin kvéteny Ceské republiky (Danihelka et al.
2012), nomenklatura mechorostii je podle Bryofléry Ceské republiky (Kugera et al. 2012).



Vztahy mezi biotopy

Pro porozuméni ekologie jednoho biotopu je potieba studovat cely komplex vlivii okoli,
které na tento biotop pusobi. Je zndmo, Ze slozeni a druhovou bohatost vegetace mohou
ovliviiovat nejen lokalni faktory, jako jsou interakce mezi rostlinami a Zivocichy nebo
abiotické podminky (dostupnost vody, svétla a zivin, pH pudy aj.), ale také vlastnosti
sousednich stanovist (Dunning et al. 1992, Skov 1997, Kunin 1998). Netypické druhy se do
spolecenstva dostavaji z okolnich spolecenstev (z tzv. species pool, Eriksson 1993)
prostfednictvim semen ¢i jinych rozmnoZovacich utvarti a mohou po néjaky cas prezivat i
v mirné nepfiznivych podminkach (tzv. spatial mass effect, Shmida & Wilson 1985). Zajimalo
meé, do jaké miry jsou ovliviiovany tak specifické biotopy, jakymi jsou pramenisté.
Druhovému slozeni slatinist se vénovala fada autorti (napt. Wheeler & Giller 1982, Wassen
& Joosten 1996, Hajkova & Hajek 2003, Bayley & Mewhort 2004, Poulickova et al. 2005),
avsak doposud nebyly podrobnéji zkoumany v Sirsim kontextu sokolnimi nelesnimi
rostlinnymi spolecenstvy.

Porovnani riiznych skupin organismii

Pro lepsi a obecnéjsi pochopeni fungovani rtiznych ekosystémi a jejich diverzity je
vhodné studovat vice skupin organismt. Studiem vice taxonomickych skupin na stejném
gradientu lze zjistit, zda vysledky, které ziskdme pro kazdou skupinu zvlast, si jsou
podobné, a zda lze tedy tyto vysledky zobecnit. Vhodnou skupinou Zivocicht pro studium
tohoto tématu jsou mékkysi. Vzhledem k jejich ekologickym narokiim a omezenym
migra¢nim schopnostem jsou svym vyskytem vazani na urcité typy stanovist. Da se tedy
(podobné jako u rostlin) mluvit o spolecenstvech mékkyst. Mékkysi potfebuji ke svému
ristu arozmnozovani dostatecné mnozstvi vapniku, ktery mohou ve velké mife nalézat
pravé v pénovcovych pramenistich. Vzhledem ktomu, Ze jejich mékké a drobné télo
(vétsinou do tfi milimetr(1) je nachylné k vysychani, vyhledavaji mekkysi mista, ktera maji
dostatek vlhkosti, a proto jim pramenisté vyhovuji i z tohoto divodu. Naopak na vyslovené
xerotermnich stanovistich se téméfr nevyskytuji. Na vétsiné bélokarpatskych luk je jejich
vyskyt omezen také vlivem odvapnéni hornich vrstev ptidy (Horsak 2008).

Podle pfedchozich vyzkumt je mozZno predpokladat, Ze se bude druhova bohatost
meékkyst na vlhkostnim gradientu vyrazné meénit. Dle nékterych autorti stoupa pocet druhtt
meékkyst smérem k vlhéim mistim (Wéareborn 1969, Martin & Sommer 2004a, b) nebo je
nejvyssi pocet druhti uprostied gradientu (Getz & Uetz 1994). U rostlin byl potvrzen
podobny unimodalni trend (Hou et al. 2008), i kdyz vétSina praci uvadi spiSe linearni
z&vislost stoupajici smérem do sucha (nap¥. Dwire et al. 2004, Zelnik & Carni 2008).

Studie, tykajici se vice skupin organismu v souvislosti s vlhkosti prostfedi nejsou hojné.
faktory, které vysvétlily nejvice variability jak v rostlinnych, tak i mékkysich spolecenstvech
luk Bilych Karpat. Dalsi vyzkumy se spiSe dotykaly otazky gradientu mineralni bohatosti
mokfadnich spolecenstev, kde korespondoval hlavni trend u mékkysi s hlavnim trendem
ve vegetaci (Horsak & Hajek 2003). Vegetace totiz odrazi biotické a abiotické faktory, které
také ovliviiuji mékkysSe (napf. geograficka poloha, podnebi, ptidni reakce apod.). Samotna
struktura vegetace také ovliviiuje spolecenstva mékkysi, a to dokonce vice nez jeji druhové
slozeni (Labaune & Magnin 2001). Srovndni vztahu cévnatych rostlin, mechorostti a
mekkyst ke gradientu vlhkosti dosud nebylo publikovéno. Cévnaté rostliny a mechorosty
byly castéji porovnavany s ohledem na gradient pH ¢i vapniku (Hajek et al. 2011, Sekulova
et al. 2012, 2013). Srovnani téchto skupin je zajimavé, vzhledem kjejich rozdilnym
vlastnostem, jako je napt. velikost organismu, typ reprodukce, prijem a hospodafeni
s zivinami a vodou apod. (Kapfer et al. 2012, Street et al. 2012). Jednim z cilt této prace je
proto zjistit, zda existuje podobny trend mezi cévnatymi rostlinami, mechorosty a mékkysi
ve vazbé na gradienty prostfedi na bazickych pramenistich a jejich okoli.
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Morfologické vlastnosti rostlin podél gradientu vlhkosti

Rada studii hled4 odpovéd na otédzku, zda se druhy s rtznymi vlastnostmi vyskytuji
v pfirozeném prostredi nahodné, nebo jsou nekteré vlastnosti preferovany (napi. Weiher &
Keddy 1995, Weiher et al. 1998, McGill et al. 2006, Schamp & Aarsen 2009, Saatkam et al.
2010). Tato problematika byla studovana i u mékkysti (Schamp et al. 2010). Teorie limitujici
podobnosti (Limiting similarity theory, MacArthur & Levins 1967) predpoklada, ze v urcitém
prostfedi mohou koexistovat druhy, které se svymi nikami nepfekryvaji, nebo se prekryvaji
jen castecné. TotéZ by mélo platit i pro vlastnosti druhti (napf. vyska rostliny, vdha semen,
typy plodia apod.). Na druhou stranu existuje teorie, ktera predpoklada, ze druhy, které se
spole¢né nachazi v daném biotopu, prosly uréitym filtrem prostredi, a maji tedy podobné
vlastnosti (environmental filtering, Weiher & Keddy 1995). S ohledem na tyto dvé teorie jsem
chtéla zjistit, jestli jsou nékteré z vlastnosti cévnatych rostlin ve studovaném tzemi spiSe
nahodné nebo preferované a jak se tyto vlastnosti méni na gradientu vlhkosti.

Cile disertacni prace

Clanek I

Zjistit, do jaké miry mtize byt druhové sloZeni slatinist ovlivnéno sousedni nelesni vegetaci.

Clanky II a III

Prozkoumat zménu v druhové skladbé a bohatosti rostlinnych spolec¢enstev podél gradientu
vlhkosti. Zjistit, zda existuje stejny ¢i podobny trend mezi rostlinnymi a mékkysimi
spolecenstvy. Sledovat, jak se méni pocet specialistli a generalistli cévnatych rostlin a
mechorostd podél gradientu vlhkosti.

Clanek IV
Zjistit, zda je uspofadani druhti cévnatych rostlin podél vlhkostniho gradientu nahodné
vzhledem k vybranym ekologickym vlastnostem jednotlivych druhti.
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Metodika

Metodika kazdé studie je detailné popsana v jednotlivych ¢lancich. V této kapitole bych
chtéla stru¢né popsat sbér dat pro prvni studii a shrnout metodicky postup, ktery byl z velké
Casti spolecny clanktim IT az IV.

Prvni studie, narozdil od ostatnich tfi, zahrnovala slatini$té jak na vétsim geografickém
méfitku (od Bilych Karpat az po Turzovskou vrchovinu, obr. 1), tak i na del$im gradientu
pH (od pénovcovych pramenist po slatiny na nevadpnitych substratech). Celkem bylo
zmapovano 36 lokalit. Na kazdé z nich byl na pramenisti zapsan fytocenologicky snimek na
plose 16 m? a nasledné byly zaznamenany druhy cévnatych rostlin okolni nelesni vegetace
vokruhu do 50 metrti od pramenisté. Uzemi bylo rozdéleno podél geografického a
klimatického gradientu na vlh¢i a chladnéjsi cast severovychodni (SV) a sussi a teplejsi cast
jihozapadni (JZ).

Pro dalsi tfi studie byla vybrana oblast s vyskytem pénovcovych pramenist na moravské
i slovenské strané Bilych Karpat a Hostynsko-vsetinské hornatiny. Na kazdé lokalité byl
veden transekt vzdy ze stfedni (nejvlhci) ¢asti pramenisté do sussiho travniku nebo louky
(obr. 2). Délka transektu zavisela na rozloze pramenisté a jeho pfipadného okraje ve stredni
Casti transektu. Tato okrajova plocha byla v terénu vétsinou dobfe rozpoznatelna. V sussi
¢asti transektu byl zapsan stejny pocet ploch jako v pramenisti. Sttedy ploch byly od sebe
vzdaleny vzdy 2 metry. Nejkratsi transekt mél pét ploch, zatimco nejdelsi 16. Celkem byly
zapsany snimky na 126 plochach patnacti transektti, z ¢ehoz pro malakozoologickou studii
bylo pouzito 9 transektii se 60 plochami (obr. 1).
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Obrézek 1. Prehled studovanych lokalit. Ctverce piedstavuji dvé skupiny lokalit z prvni studie (CI JZ
a & SV skupina); kolecka predstavuji lokality II. az IV. studie, pfi¢emz plna kolecka obsahuji lokality
se studovanou vegetaci i mékkysi, prazdna kolecka lokality bez studovanych mékkysa.
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Na kazdé ploSe byly zapsany dva fytocenologické snimky (van der Maarel 1979): vétsi
o velikosti 75 x 75 cm a v jeho stfedu pak mensi o velikosti 25 x 25 cm. Na mensi ploSe byla
odebrana Ziva biomasa cévnatych rostlin pro stanoveni vybranych chemickych prvkii (N, P,
K, Ca), dale byly odebrany mechorosty a svrchni vzorek ptidy pro vyzkum mékkysi (pouze
u 9 transektll) a nasledné odebran vzorek plidy z kofenové vrstvy rostlin pro stanoveni
prvka v ptidé (Ca a organicky C). Vétsi plocha slouZzila k analyzam druhového slozeni a také
jako rozsifena oblast pro vyzkum mékkysh (podrobnosti viz metodika ¢lanku II). Na kazdé
plose byla v nejsussim obdobi roku (¢ervenec az srpen) zméfena vlhkost horni vrstvy piidy
do hloubky cca 10 cm (ThetaProbe, sensor ML2x).

Obrazek 2. Schematické zndzornéni zapisu ploch na transektu.

Primarni data vSech fytocenologickych snimkii véetné méfenych faktort jsou uloZena
v Nérodni fytocenologické databézi Ceské republiky (Chytry & Rafajova 2003) pod &isly
113 592-113 627 (z publikace I) a 205 960-206 212 (z publikaci II-1V).
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Hlavni vysledky

Clanek I

Ve dvou oblastech moravsko-slovenského pomezi (obr. 1) byla studovana druhova
bohatost cévnatych rostlin v pramenistich vzhledem k jejich blizkému okoli. Pocet druht
rostlin v pramenistich koreloval s poctem druhii v okolni vegetaci jen v chladnéjsi a
vlh¢i severovychodni ¢asti zkoumaného tizemi. V téchto pramenistich byl nalezen vyssi
podil druht okolni vegetace schopnych rtst ve slatindch. Naopak na lokalitach
jihozapadni casti izemi byl vétsi rozdil mezi ekologickymi podminkami pramenisté a
okoli a jejich pocty druhti nebyly vzajemné korelovany. Dulezitym faktorem, ktery
pravdépodobné omezoval pronikani druhti do pramenist, byla vysoka specifita
prostredi pramenisté — srazeni pénovce a nedostatek zivin, které omezuji rast vétsiny
rostlinnych druht.

Clanky IT a III

Vyrazné rozdily v ptdni vlhkosti (od 19 % v travnicich do 97 % v pramenistich) mély
velky vliv na vyménu druht vsech tfi skupin sledovanych organismt podél vlhkostniho
gradientu. Ackoli zmény druhového sloZeni cévnatych rostlin, mechorostd i mékkyst
podél vlhkostniho gradientu spolu navzdjem korelovaly, ve zménach druhové bohatosti
byl prokdzan znac¢ny rozdil. Pocet druht cévnatych rostlin vykazoval unimodalni
odpovéd soptimem posunutym do nizSich hodnot vlhkosti. Druhova bohatost
mechorostdl linedrné klesala smérem k suchym travnikim. Naopak zadna priikazna
zavislost vzhledem k vlhkostnimu gradientu nebyla potvrzena u meékkysd, a to ani
u poctu druhil ani u poctu jedincii. Procentudlni zastoupeni specialist(i cévnatych rostlin
i mechorostti rostlo se stoupajici vlhkosti. Stejny trend byl pozorovan i u podsouboru,
ktery obsahoval pouze ohrozZené a vzacné druhy cévnatych rostlin?.

Clanek IV

Neékteré vlastnosti cévnatych rostlin byly ve zkoumaném souboru dat preferovany, coz
potvrzuje teorii filtrovani druhti stresujicim prostfedim. Jednim z nich byla napf. stfedni
hmotnost semen, jejiz variabilita se mezi spolecenstvy prokazatelné meénila podél
gradientu vlhkosti — hmotnost semen se zvySovala smérem ksussim stanovistim.
Celkové byly ve zkoumanych porostech druhy slehkymi semeny zastoupeny vice nez
by odpovidalo ndhodnému rozmisténi druhd.

3 Za vzécné druhy jsou povaZovény taxony kategorii C1 az C4 z Cerveného seznamu Ceské republiky (Grulich 2012).
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Diskuze a zavéry

Vysledky této prace poukazuji na vyjimecnost pramenistnich spolecenstev ve vazbé na
jejich okolni vegetaci. V prvni studii bylo prokazano, Ze vliv okoli (tzv. spatial mass effect)
neptlisobi na vsech stanovistich stejné — jeho vyznam pro pramenisté se lisil v zavislosti na
studované oblasti. Pokud byl velky rozdil v ekologickych podminkéach mezi pramenistém a
okolim, vliv okoli se projevoval jen velmi slabé, coz potvrzuje i prace Cantero et al. (1999) a
teorie stfednich rozdilti (Intermediate difference hypothesis, Kunin 1998). Naopak v mistech,
kterd si byla podobnéjsi (napi. z hlediska vlhkosti ptidy nebo pfistupnosti zivin), si byla ve
své druhové skladbé podobnéjsi i pramenisté se svym okolim. Rovnéz i z dalSich studii této
disertacni prace vyplyva, ze mnohé obecné pfijimané zakonitosti neplati u vSech biotopti
stejné (viz nize).

Vysledky predkladanych studii jasné prokazuji vliv ptdni vlhkosti (ktera nebyla jen
odhadovana, ale piimo méfena) jak na zménu druhového slozeni vSech tfi skupin
studovanych organismii (cévnaté rostliny, mechorosty, mékkysi), tak i na nékteré vlastnosti
cévnatych rostlin. Naopak vliv vlhkosti na pocet druhti se mezi jednotlivymi taxonomickymi
skupinami vyrazné lisil a dokonce byly potvrzeny opacné vysledky nez v drivéjsich
studiich. Narozdil od pfedchozich vyzkumt, kde pocet druhti mékkysa koreloval s ptidni
vlhkosti bud’ pozitivné (napf. Wéreborn 1969, Martin & Sommer 2004 a, b) nebo unimodalné
(Getz & Uetz 1994), vysledky nasi prace ukazuji spiSe na slabé negativni (resp. Zadnou
také u cévnatych rostlin. Ackoli ve studiich jinych autort koreloval pocet druhii
s vlhkostnim gradientem vétSinou negativné (Dwire et al. 2004, Zelnik & Carni 2008) nebo
vlibec (Cachovanova et al. 2012), nd$ vyzkum poukazuje spiSe na unimodalni zavislost
(podobné také Hou et al. 2008). Stejné vysledky jsou prezentovany i v obrazku 3, kde byly
vybrany jen spolecné lokality pro cévnaté rostliny, mechorosty a mékkyse.
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druhova bohatost korelovala oproti ocekavani (napt. Hajkova & Hajek 2003, Dwire et al.
2004, Hejcman et al. 2010) s produktivitou pozitivné, coz ale prokazali v pfipadé
bélokarpatskych luk i Merunkova et al. (2012). Hodnoty koncentrace vapniku v ptidé byly
na vsech studovanych plochach pomérné vysoké (3 100-42200 mg/kg), proto
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pravdépodobné pocet druhti mechorosti ani mékkysii na tento gradient nereagoval. Také
rozsah hodnot pH byl u studovanych ploch maly (6.0-8.0). Smérem k vapnitéjsim mistim
klesal vyznamné pouze pocet druhti cévnatych rostlin (narozdil od praci Roem & Berendse
2000, Partel 2002, Cachovanova et al. 2012, Merunkova & Chytry 2012, Sekulova et al. 2012),
coz bylo zptisobeno nejspiSe provazanosti tohoto gradientu s vlhkosti.

Tyto nesourodé vysledky jsou snejvétsi pravdépodobnosti zptisobeny specifickymi
podminkami prostiedi a vlastnostmi spolecenstev zkoumanych v této praci. Na relativné
kratké vzdalenosti se vedle sebe vyskytuji vlhka pramenisté s pénovcem a sussi travniky,
které patfi k nejbohatsim nelesnim biotoptim na svété (Klimes 2008, Wilson et al. 2012).
Naopak pramenisté obsahuji vyrazné méné druht cévnatych rostlin, predevsim vlivem
omezené pristupnosti zivin. Ty jsou vazany ve vapnitych inkrustacich, a tudiz pro rostliny
nepfistupné (Boyer & Wheeler 1989, Rozbrojova & Hajek 2008). Rozdilné vysledky (jak mezi
tfemi skupinami organismti navzajem, tak i mezi nasimi a pfedchozimi studiemi) mohly byt
absorbovat vodu a poté ji zp¥istupnit v sussich obdobich roku (Skodova et. al 2011). To mohl
byt diivod, pro¢ se nékteré druhy vlhkomilnych organismt vyskytovaly i na sussich mistech
(z rostlin napt. Equisetum fluviatile, Eviophorum spp., Cratoneuron filicinum, z mékkysti pak
napft. Vertigo angustior).

Kromé vztahu k vlhkosti byly u tfi studovanych skupin organismt prokazany vazby
na nékteré dalsi faktory prostfedi. Pocet druhti cévnatych rostlin i mékkyst stoupal zaroven
se zvySujici se hmotnosti biomasy, pocet druhti mechorostii naopak spise klesal. Mechorosty
a cévnaté rostliny si na studovanych plochach konkuruji (viz téZ napf. u Nineemets & Kull
2005), kdezto pro mékkyse predstavuje vice rostlinné biomasy a vyssi pokryvnost cévnatych
rostlin vétsi heterogenitu prostredi. Ta je spojena s lepsimi mikroklimatickymi podminkami
a bohatsi nabidkou potravnich zdrojti (Cook 2001, Dvotakova & Horsak 2012). Naopak malo
produktivni pramenistni vegetace s pfevahou ostfic a suchopyrti poskytuje méné vhodnych
ukrytl a také omezenou skladbu potravy (Schamp et al. 2010). Po Bonferroniho korekci
nekorelovala druhova bohatost mechorostti a meékkyst s zadnymi proménnymi prostiedi
(kromé korelace mechorostii s vlhkosti). Tyto dvé vySe zminéné skupiny jsou si podobné
také napf. z morfologického hlediska (velmi mald velikost téla, absence rozvinutych
podzemnich orgdnti apod.)

Narozdil od celkového poctu druhti danych skupin reagovaly na stejné gradienty
prostfedi podobné pocty druhti specialist(i cévnatych rostlin a mechorostti. Pozitivni vztah
mezi pomérem specialistii cévnatych rostlin a vlhkosti odpovidal vysledkiim prace
Cachovanova et al. (2012). Také pocet i pomér vzacnych ¢i ohrozenych druhti cévnatych
rostlin z Cerveného seznamu Ceské republiky (Grulich 2012) korespondoval s gradientem
vlhkosti. Vzhledem ktomu, Ze pramenisté sama o sobé pfedstavuji vzacny biotop a
vyskytuje se na nich jen omezené mnozstvi druhti, které z velké casti patfi mezi ohrozené,
neni tento zavér az tak prekvapujici, i kdyz ke stejnému vysledku u travnikti dosli i
Merunkova & Chytry (2012). Analyza poctu vzacnych druhti mechorostti nebyla v nasi
studii relevantni, jelikoZ ze 41 druhiti bylo pouze osm s vyssim statutem vzacnosti nez LC
(Least concern, Kuclera et al. 2012) a pouze tfi z téchto druhti se vyskytovaly na vice neZ péti
studovanych lokalitach.

Podle vysledkt této disertacni prace se zda, ze unimodalni odpoveéd druhové bohatosti
cévnatych rostlin na gradient vlhkosti nebyla pfimo zptisobena okrajovym efektem (ktery
popisuje fada autorti — napf. Luczaj & Sadowska 1997, Orczewska & Glista 2005, Hou et al.
2008), ale cisté vlivem stfedni tirovné vlhkosti. Oproti pfedpokladu nebyly nejvyssi hodnoty
poc¢tu druhti ani ve stfedech transekti ani v sussich loukach, ale byly posunuty smérem
do vlh¢ich luk. Ve stejném vlhkostnim rozmezi (37-60 %) bylo nalezeno i nejvice druhti
mechorosttl, ackoli jejich celkovy trend byl vzhledem k vlhkosti pozitivné linearni. Tento
vysledek podporuje domnénku fady praci (napf. Klimes 2008, Skodova et al. 2011,
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Merunkova et al. 2012), Ze vysoka druhova bohatost bélokarpatskych luk je zptisobena
specifickou vlhkosti stanovist, ktera umoznuje koexistenci suchomilnych i vlhkomilnych
druh rostlin.

Jak uz bylo zminéno v pfedchozim textu, vlhkost korelovala také s nékterymi vlastnostmi
rostlin. Napiiklad stfedni hmotnost semen v porostu byla ve zkoumaném souboru dat
signifikantné niz$i, nez by se dalo ocekavat podle nulového modelu. Tento zavér
koresponduje s praci vtrdvnicich Franzén (2004), ale neodpovida vysledkiim
ze spolecenstev opusténych poli (Schamp et. al 2008). Zaroven se hmotnost semen zvysovala
smérem k sussim stanovistim. Mald a lehka semena umoznuji rostlinam lepsi a rychlejsi
Sifeni i na vétsi vzdalenosti, coz je vyhodou vzhledem k izolovanosti a nizké pocetnosti
pramenist v krajiné. Dale je mozné, Ze mald semena snaze zaplni vhodné plosky v husté
vegetaci a vytvori zde vice semendackt, nez by tomu bylo v pfipadé vétsich semen.

Zavérem je mozno konstatovat, Ze vlhkost plidy vyznamné ovliviiuje rostlinna i
zivoci$na spolecenstva a je vhodné ji vénovat pozornost i v dalSich studiich.
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Abstract

Ecological theory predicts that the species composition of island habitats is, among others,
shaped by the mass effect of nearby ill-adapted populations, but this has rarely been tested.
We investigated small calcareous spring fens scattered within species-rich grasslands in a
region in which particular locations differ in climatic and edaphic conditions. Fens in
colder, moister and less calcareous north-eastern (NE) locations harboured more plant
species from surrounding grasslands and displayed higher similarity with the
surroundings than the fens in warmer, drier and more calcareous south-western (SW)
locations. Fen species richness correlated significantly with surrounding species richness in
the NE locations, whereas no correlation was found for the SW locations. Fens in SW
locations are characterized by both intense tufa formation, which creates extreme ecological
conditions, and the contrasting environmental conditions compared to surrounding
grasslands. We demonstrated that the mass effect does not always significantly shape the
species composition of island habitats and that the landscape species pool may not
influence extreme habitats. This finding accords with the Intermediate difference
hypothesis, which predicts a unimodal relationship between the strength of the spatial
mass effect and the ecological similarity between neighbouring plots, and could be utilized
in the selection of model habitats for exploring large-scale ecological phenomena without
the possibly confounding spatial mass effects.

Key words: Carpathians, Coexistence, Grassland, Source-sink dynamics, Species pool,
Vegetation, Vicinism

Abbreviations: NE — north-eastern; SW — south-western; RSP - regional species pool,
LSP - local species pool, EIVs — Ellenberg indicator values; DCA - detrended
correspondence analysis; PROTEST — PROcrustean Randomization TEST.
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Introduction

It is generally accepted that the composition and species richness of a community is
determined not only by local environmental conditions that filter adapted species from the
species pool (e.g. Zobel 1997, Gough et al. 2000, Chytry et al. 2007, Chiarucci et al. 2008), but
also by the quality of surrounding habitats (e.g. Dunning et al. 1992, Skov 1997, Kunin 1998,
Wiser & Buxton 2008). Nevertheless, the possible effect of the different species composition
of surrounding habitats has more often been theoretically postulated and discussed rather
than really tested in ecological studies (e.g. Stevens 2006).

It is often assumed that species may migrate among communities and that some of them
may occur in a small island habitat only because of the strong influence of nearby source
populations (Cottenie 2005, Ng et al. 2009, Zeleny et al. 2010). This is called the spatial mass
effect (sometimes also ecological vicinism, source/sink dynamics or spillover effect — Shmida &
Wilson 1985, Dunning et al. 1992, Kunin 1998, for details on terminology see van der
Maarel 1995 and Zonneveld 1995) and requires a continuous supply of propagules from the
surrounding habitats. Without distinguishing between the species occurring due to the
spatial mass effect and those that are well adapted, the set of species capable of co-existence
in a habitat even for a short time is often considered as the habitat's species pool (e.g.
Eriksson 1993, Sadlo et al. 2007).

The species pool concept has attracted much attention during the last two decades (e.g.
Pértel et al. 1996, 2001, Aarssen & Schamp 2002, Pither & Aarssen 2005, Hajek et al. 2007),
and has resulted in the formulation of several interesting possible explanations of large-
scale ecological and evolutionary phenomena. Species pool-oriented explanations,
however, can be confounded by the spatial mass effect, which may cause ill-adapted
species to occur in the habitat (Pither & Aarssen 2005, Hajek et al. 2007). Quantifying the
strength of the spatial mass effect in different habitats and landscape contexts is therefore
needed, but such studies are rare (e.g. Robson & Chester 1999, Zeleny et al. 2010). More
often, the effect of the surrounding matrix on species composition has been confirmed in
the context of succession and vegetation recovery on disturbed or newly created habitats
(Hatton & Carpenter 1986, Borgegard 1990, Ashworth et al. 2006, Rehounkové4 & Prach
2008). However, early successional stages are usually favourable for colonizing species and
do not act as a sink for them in many cases; therefore these studies are not entirely relevant
to testing the theory of the spatial mass effect (Kunin 1998). A more relevant study by
Kunin (1998) found a slight but significant decline in species richness with distance from
plot boundaries, i.e. a spatial mass effect, between neighbouring plots in a grassland
experiment where habitat differences among the plots were great, but not extreme. He
formulated the Intermediate difference hypothesis for the spatial mass effect, which
predicts a unimodal relationship between the strength of the mass effect and the similarity
between neighbouring plots: no mass effect at the “no-difference” level, a strong mass effect
at the intermediate level and a weak mass effect in the case of extreme ecological
differences between habitats. Nevertheless, Kunin's grassland data represented only the
first half of the similarity gradient, i.e. rather small ecological differences between
neighbouring habitats.

There are only a few studies comparing species lists between neighbouring, clearly
delimited, more or less successionally stable vegetation types (Cantero et al. 1999) or
between isolated habitat islands and their surrounding matrix (Wiser & Buxton 2008).
While the latter study conducted on volcanic rock outcrops found strong evidence of a
spatial mass effect, Cantero et al. (1999) found that the number of species was positively
dependent on contact communities only in the case of short-grass versus tall-grass prairie
vegetation. In the former, low competition for light enabled co-existence of more plant
species. Moist depressions were not affected by the spatial mass effect. The results of
Cantero et al. (1999) thus suggest that the strength of the spatial mass effect may vary
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among different habitats and plant communities. In the light of the Intermediate difference
hypothesis we would expect generalists from the surrounding matrix to be relatively less
successful in germinating and establishing in extreme island habitats compared to less
extreme ones. Extreme habitats will therefore be less influenced by the spatial mass effect.
We found a suitable study system to test this prediction: a system of small, isolated
calcareous spring fens scattered within a mosaic of managed species-rich grasslands in the
West Carpathian flysch zone (Hajek et al. 2002, 2007, Hajkova et al. 2008). In comparison to
the extremely species-rich surrounding plant communities, spring fens do not contain as
many plant species because of the extreme ecological conditions and prevalence of
specialists (Hajkova & Hajek 2003). The high level of base saturation is the main factor
determining the vascular plant species richness and composition of these fens (Hajek et al.
2002, 2007, Hajkova & Hajek 2003). In addition, the vegetation of the most calcium-rich
tufa-forming fens is limited by phosphorus deficiency (Rozbrojova & Hajek 2008).
However, some spring fens contain more grassland generalists regardless of their water
chemistry and nutrient availability (Hajkova & Hajek 2003, Hajek & Hekera 2004).

The aim of this study was to utilize the abovementioned habitat islands to explore the
role of the spatial mass effect in shaping their species richness and composition and to test
the prediction that the mass effect does not always occur in the same habitat depending on
a landscape context. We predict that a great environmental dissimilarity between tufa-
forming fens and surrounding grasslands in the warmer, drier and more calcareous SW
region will lead to (i) greater floristic dissimilarity between spring fens and surrounding,
(ii) less realisation of local species pool of grassland species capable to grow in fens, (iii) no
correlation between species richness in fens and in its surrounding. For NE locations we
predict the opposite pattern.

Material and methods

Study area

The study area is situated on the border between the Czech and Slovak Republics in
Central Europe (Fig. 1). The area belongs to the West-Carpathian flysch zone, where the
bedrock is composed of alternating claystones and sandstones. These rocks are variable in
their chemistry. Calcium-rich layers supporting tufa (travertine) precipitation occur most
often in the south-west and less often in the north-east. The small islands of spring
wetlands under study cover 0.02-0.2 ha, of which well-developed sedge-moss calcareous-
fen vegetation usually cover mostly only a few square metres around spring outflows. The
surrounding grasslands cover much larger areas (up to hundreds of hectares in extreme
cases). There is a distinct climatic gradient running from south-west to north-east: the
annual mean precipitation increases from 625 mm in the south-west to 1400 mm in the
north-east. The annual mean temperature is between 7.5 °C (south-west) and 3 °C (north-
east) (Miklos 2002, Tolasz 2007). The fens are situated on the slight slopes between 330 and
730 m a.s.l.

Of those fens in the study area (according to Hdajek & Horsak 2005) we selected all
calcareous and extremely-rich fens (i.e. fens without Sphagnum occurrence classified within
the Caricion davallianae alliance in the phytosociological system, cf. Hajek et al. 2006) that
were surrounded by managed (mowed or grazed) grassland vegetation of a minimum area
of 0.8 hectares. Thus, 36 spring fens were selected in total. The surrounding grassland
vegetation was mostly comprised of wet herb-rich grassland and moist to semi-dry
grasslands (classes Molinio-Arrhenatheretea, Calluno-Ulicetea and Festuco-Brometea; according
to Chytry 2007).
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