
 

 

 

 

MASARYKOVA UNIVERZITA 
PŘÍRODOVĚDECKÁ FAKULTA 

ÚSTAV BOTANIKY A ZOOLOGIE 

 
 
 
 
 
 

Druhová bohatost a variabilita cévnatých rostlin, 
mechorostů a měkkýšů na vlhkostním gradientu 

 

Disertační práce 
 
 
 
 
 

Eva Hettenbergerová 
 
 
 

 
 
 
 
 

 

Školitel: Doc. Mgr. Michal Hájek, Ph.D.                         Brno 2013 



 

Bibliografický záznam 

 

 
 
Autor:  Mgr. Eva Hettenbergerová 

Přírodovědecká fakulta, Masarykova univerzita 
Ústav botaniky a zoologie 

Název práce: Druhová bohatost a variabilita cévnatých rostlin, 
mechorostů a měkkýšů na vlhkostním gradientu 

Studijní program: Biologie 

Studijní obor:   Botanika 

Školitel: 
 

Doc. Mgr. Michal Hájek, Ph.D. 
Přírodovědecká fakulta, Masarykova univerzita 
Ústav botaniky a zoologie 

 

Akademický rok:   
 

2012/2013 
 

Počet stran:  92 

Klíčová slova: vápnitá prameniště, travinobylinná vegetace, měkkýši, 
cévnaté rostliny, mechorosty, vegetace, Bílé Karpaty, půdní 
vlhkost, druhová bohatost, živiny, produktivita, specialisti, 
transekty 

 



 

Bibliographic Entry 
 
 
 

Author:  Mgr. Eva Hettenbergerová 
Faculty of Science, Masaryk University 
Department of Botany and Zoology 
 

Title of Dissertation: Species richness and species-data variation of vascular 
plants, bryophytes and molluscs along the moisture 
gradient 

Degree Programme: Biology 

Field of Study:   Botany 

Supervisor: 
 

Doc. Mgr. Michal Hájek, Ph.D. 
Faculty of Science, Masaryk University 
Department of Botany and Zoology 

 

Academic Year:   
 

2012/2013 
 

Number of Pages:  92 

Key words: calcareous spring-fens, semi-dry grasslands, molluscs, 
vascular plants, bryophytes, vegetation, White Carpathians, 
soil moisture, species richness, nutrients, productivity, 
specialists, transects 

 
 

 

 

 

 

 



Abstrakt 

 
 

Luční prameniště patří k vzácným a chráněným biotopům středoevropské krajiny. 
V minulosti se jim věnovala řada autorů, avšak doposud nebyla podrobněji zkoumána 
v širším kontextu s okolními nelesními rostlinnými společenstvy. Proto jsem se v této 
disertační práci zabývala otázkou možného ovlivnění nelesních pramenišť jejich druhově 
bohatou sousední vegetací. V dalších studiích jsem se zaměřila na změny druhového složení 
a druhové bohatosti podél vlhkostního gradientu z pramenišť do sušších travinobylinných 
biotopů. Hodnotila jsem tři skupiny organismů s rozdílnými vlastnostmi i životními 
strategiemi, a sice cévnaté rostliny, mechorosty a měkkýše. Poslední studie si mimo jiné 
kladla za cíl zhodnotit studovaná společenstva z hlediska vybraných funkčních vlastností 
cévnatých rostlin ve vztahu k vlhkosti. Výzkumy probíhaly na nelesních vápnitých 
prameništích a přilehlých biotopech moravsko-slovenského pomezí.  

Počet druhů cévnatých rostlin v prameništích koreloval s počtem druhů okolní vegetace 
jen v chladnější a vlhčí severovýchodní části zkoumaného území. Naopak na lokalitách 
jihozápadní části území byl zjištěn větší rozdíl mezi ekologickými podmínkami pramenišť a 
okolí a jejich počty druhů nebyly vzájemně korelovány. Důležitým faktorem, který 
pravděpodobně bránil pronikání druhů do pramenišť, byla vysoká specifita prostředí 
prameniště – srážení pěnovce a nedostatek živin, které omezují růst většiny rostlinných 
druhů. 

Výrazné rozdíly v půdní vlhkosti (od 19 % v trávnících do 97 % v prameništích) měly 
velký vliv na výměnu druhů všech tří skupin sledovaných organismů podél vlhkostního 
gradientu. Ačkoli změny druhového složení cévnatých rostlin, mechorostů i měkkýšů podél 
vlhkostního gradientu spolu navzájem korelovaly, ve změnách druhové bohatosti byl 
prokázán značný rozdíl. Počet druhů cévnatých rostlin vykazoval unimodální odpověď 
s optimem posunutým do nižších hodnot vlhkosti. Druhová bohatost mechorostů lineárně 
klesala směrem k suchým trávníkům. Naopak žádná průkazná závislost vzhledem 
k vlhkostnímu gradientu nebyla potvrzena u měkkýšů, a to ani u počtu druhů ani u počtu 
jedinců.  

Některé vlastnosti cévnatých rostlin byly ve zkoumané vegetaci preferovány, což 
potvrzuje teorii filtrování druhů stresujícím prostředím. Jedním z nich byla např. hmotnost 
semen, jejíž variabilita se mezi společenstvy prokazatelně měnila podél gradientu vlhkosti – 
v porostech byly druhy s lehkými semeny zastoupeny více než by odpovídalo náhodnému 
rozmístění druhů. 



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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Úvod 

Půdní vlhkost 

Půdní vlhkost je jednou z nejvýznamnějších vlastností prostředí, které ovlivňují nejen 
fyziologické funkce rostlin a jejich vzhled, ale také druhové složení rostlinných i živočišných 
společenstev. Variabilita v druhovém složení a bohatosti rostlinných společenstev podél 
vlhkostního gradientu však byla v minulých letech zkoumána méně často než variabilita 
podél gradientu pH, produktivity nebo dostupnosti živin (např. Janssens et al. 1998, Marini 
et al. 2007, Cachovanová et al. 2012, Güssewell et al. 2012, Merunková & Chytrý 2012, Araya 
et al. 2013). Velká část prací, týkajících se gradientu vlhkosti byla publikována z příbřežních 
biotopů (např. Wassen et al. 2002, Loheide & Gorelick 2007) nebo lesů (např. Hutchinson et 
al. 1999, Kooijman & Cammeraat 2010), méně často však byla zkoumána slatiniště (např. 
Flintrop 1994, Hájková & Hájek 2004). Přitom právě slatiniště a jejich okolní společenstva 
představují vhodný biotop pro studium vlhkostního gradientu, neboť se na relativně malém 
prostorovém měřítku výrazně mění výška hladiny podzemní vody (Ilomets et al. 2010, 
Jabłońska et al. 2011). Pro studium tohoto fenoménu jsem si vybrala oblast Bílých Karpat a 
okolí, kde se setkávají slatiniště spolu se suchými loukami a představují tak společně 
unikátní, velmi dlouhý vlhkostní gradient. 

 
Charakteristika vápnitých slatinišť 

Slatinná vápnitá prameniště jsou taková místa, která jsou trvale zamokřená a mají 
omezenou přístupnost živin, hlavně fosforu a dusíku (Hájek & Hájková 2011). Tato místa 
jsou sycena převážně podzemní, minerálně bohatou vodou a často zde dochází k ukládání 
živin do vápnitých inkrustací (tzv. pěnovců). Vegetace je zde většinou nízká s malou 
produktivitou a dominují v ní mechorosty, šáchorovité rostliny a jiné graminoidy. 
Fytocenologicky se řadí do svazu Caricion davallianae třídy Scheuchzerio palustris-Caricetea 
nigrae1. Tato vegetace mívá rozlohu většinou jen několik málo čtverečních metrů a tvoří tak 
v krajině malé ostrůvky, které nejsou mezi sebou propojené. Vzhledem k velikosti a specifitě 
podmínek, za kterých prameniště vznikají, jsou ve střední Evropě tyto biotopy vzácné a 
většina z nich je chráněná zákonem. Jsou velmi náchylné k lidskému hospodaření, zejména 
ke změně vodního režimu způsobené odvodňováním, nebo k nadměrné eutrofizaci. 

Specifické ekologické podmínky pramenišť umožňují výskyt řady vzácných a 
ohrožených druhů rostlin a živočichů, které jsou na ně adaptované. Z cévnatých rostlin 
bývají nejvýraznější charakteristické porosty suchopýrů Eriophorum latifolium a 
E. angustifolium, ostřic Carex davalliana, C. flava nebo orchidejí Epipactis palustris či 
Dactylorhiza majalis2. Vzhledem k nízké dostupnosti živin a permanentní vysoké hladině 
podzemní vody často dominují mechorosty (Hájková & Hájek 2003), které mají velkou 
pokryvnost (běžně kolem 90 %). Typickými zástupci jsou vlhkomilné „nerašeliníkové“ 
druhy Palustriella commutata, Bryum pseudotriquetrum či Cratoneuron filicinum. Ze živočišné 
říše zde můžeme nalézt např. mezinárodně chráněné druhy měkkýšů vázané právě na 
pěnovcová prameniště – Vertigo moulinsiana nebo V. angustior (Horsák 2008).  

Nelesní prameniště bývají obklopena různými typy travinobylinné vegetace – nejčastěji 
loukami (Arrhenatherion elatioris, Molinion caeruleae, Calthion palustris), pastvinami 
(Cynosurion cristati) nebo trávníky (Cirsio-Brachypodion pinnati, Bromion erecti, Violion caninae), 
které mohou prameniště obohacovat některými svými druhy. V těchto společenstvech 
výrazně převažují cévnaté rostliny nad mechorosty a porosty bývají většinou druhově 
bohaté (Škodová et al. 2011).  

                                                
1 Syntaxonomie je sjednocena podle Vegetace České republiky 1 a 3 (Chytrý et al. 2007, 2011). 
2 Nomenklatura cévnatých rostlin je sjednocena podle Seznamu cévnatých rostlin květeny České republiky (Danihelka et al. 

2012), nomenklatura mechorostů je podle Bryoflóry České republiky (Kučera et al. 2012). 
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Vztahy mezi biotopy  

Pro porozumění ekologie jednoho biotopu je potřeba studovat celý komplex vlivů okolí, 
které na tento biotop působí. Je známo, že složení a druhovou bohatost vegetace mohou 
ovlivňovat nejen lokální faktory, jako jsou interakce mezi rostlinami a živočichy nebo 
abiotické podmínky (dostupnost vody, světla a živin, pH půdy aj.), ale také vlastnosti 
sousedních stanovišť (Dunning et al. 1992, Skov 1997, Kunin 1998). Netypické druhy se do 
společenstva dostávají z okolních společenstev (z tzv. species pool, Eriksson 1993) 
prostřednictvím semen či jiných rozmnožovacích útvarů a mohou po nějaký čas přežívat i 
v mírně nepříznivých podmínkách (tzv. spatial mass effect, Shmida & Wilson 1985). Zajímalo 
mě, do jaké míry jsou ovlivňovány tak specifické biotopy, jakými jsou prameniště. 
Druhovému složení slatinišť se věnovala řada autorů (např. Wheeler & Giller 1982, Wassen 
& Joosten 1996, Hájková & Hájek 2003, Bayley & Mewhort 2004, Poulíčková et al. 2005), 
avšak doposud nebyly podrobněji zkoumány v širším kontextu s okolními nelesními 
rostlinnými společenstvy. 

 
Porovnání různých skupin organismů 

Pro lepší a obecnější pochopení fungování různých ekosystémů a jejich diverzity je 
vhodné studovat více skupin organismů. Studiem více taxonomických skupin na stejném 
gradientu lze zjistit, zda výsledky, které získáme pro každou skupinu zvlášť, si jsou 
podobné, a zda lze tedy tyto výsledky zobecnit. Vhodnou skupinou živočichů pro studium 
tohoto tématu jsou měkkýši. Vzhledem k jejich ekologickým nárokům a omezeným 
migračním schopnostem jsou svým výskytem vázáni na určité typy stanovišť. Dá se tedy 
(podobně jako u rostlin) mluvit o společenstvech měkkýšů. Měkkýši potřebují ke svému 
růstu a rozmnožování dostatečné množství vápníku, který mohou ve velké míře nalézat 
právě v pěnovcových prameništích. Vzhledem k tomu, že jejich měkké a drobné tělo 
(většinou do tří milimetrů) je náchylné k vysychání, vyhledávají měkkýši místa, která mají 
dostatek vlhkosti, a proto jim prameniště vyhovují i z tohoto důvodu. Naopak na vysloveně 
xerotermních stanovištích se téměř nevyskytují. Na většině bělokarpatských luk je jejich 
výskyt omezen také vlivem odvápnění horních vrstev půdy (Horsák 2008).  

Podle předchozích výzkumů je možno předpokládat, že se bude druhová bohatost 
měkkýšů na vlhkostním gradientu výrazně měnit. Dle některých autorů stoupá počet druhů 
měkkýšů směrem k vlhčím místům (Wäreborn 1969, Martin & Sommer 2004a, b) nebo je 
nejvyšší počet druhů uprostřed gradientu (Getz & Uetz 1994). U rostlin byl potvrzen 
podobný unimodální trend (Hou et al. 2008), i když většina prací uvádí spíše lineární 
závislost stoupající směrem do sucha (např. Dwire et al. 2004, Zelnik & Čarni 2008). 

Studie, týkající se více skupin organismů v souvislosti s vlhkostí prostředí nejsou hojné. 
Dvořáková & Horsák (2012) zjistili, že vlhkost a obsah vápníku v půdě byly nejdůležitějšími 
faktory, které vysvětlily nejvíce variability jak v rostlinných, tak i měkkýších společenstvech 
luk Bílých Karpat. Další výzkumy se spíše dotýkaly otázky gradientu minerální bohatosti 
mokřadních společenstev, kde korespondoval hlavní trend u měkkýšů s hlavním trendem 
ve vegetaci (Horsák & Hájek 2003). Vegetace totiž odráží biotické a abiotické faktory, které 
také ovlivňují měkkýše (např. geografická poloha, podnebí, půdní reakce apod.). Samotná 
struktura vegetace také ovlivňuje společenstva měkkýšů, a to dokonce více než její druhové 
složení (Labaune & Magnin 2001). Srovnání vztahu cévnatých rostlin, mechorostů a 
měkkýšů ke gradientu vlhkosti dosud nebylo publikováno. Cévnaté rostliny a mechorosty 
byly častěji porovnávány s ohledem na gradient pH či vápníku (Hájek et al. 2011, Sekulová 
et al. 2012, 2013). Srovnání těchto skupin je zajímavé, vzhledem k jejich rozdílným 
vlastnostem, jako je např. velikost organismu, typ reprodukce, příjem a hospodaření 
s živinami a vodou apod. (Kapfer et al. 2012, Street et al. 2012). Jedním z cílů této práce je 
proto zjistit, zda existuje podobný trend mezi cévnatými rostlinami, mechorosty a měkkýši 
ve vazbě na gradienty prostředí na bazických prameništích a jejich okolí.  
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Morfologické vlastnosti rostlin podél gradientu vlhkosti 

Řada studií hledá odpověď na otázku, zda se druhy s různými vlastnostmi vyskytují 
v přirozeném prostředí náhodně, nebo jsou některé vlastnosti preferovány (např. Weiher & 
Keddy 1995, Weiher et al. 1998, McGill et al. 2006, Schamp & Aarsen 2009, Saatkam et al. 
2010). Tato problematika byla studována i u měkkýšů (Schamp et al. 2010). Teorie limitující 
podobnosti (Limiting similarity theory, MacArthur & Levins 1967) předpokládá, že v určitém 
prostředí mohou koexistovat druhy, které se svými nikami nepřekrývají, nebo se překrývají 
jen částečně. Totéž by mělo platit i pro vlastnosti druhů (např. výška rostliny, váha semen, 
typy plodů apod.). Na druhou stranu existuje teorie, která předpokládá, že druhy, které se 
společně nachází v daném biotopu, prošly určitým filtrem prostředí, a mají tedy podobné 
vlastnosti (environmental filtering, Weiher & Keddy 1995). S ohledem na tyto dvě teorie jsem 
chtěla zjistit, jestli jsou některé z vlastností cévnatých rostlin ve studovaném území spíše 
náhodné nebo preferované a jak se tyto vlastnosti mění na gradientu vlhkosti. 

 

 

 

 

 

 

 

Cíle disertační práce 

 
Článek I 
Zjistit, do jaké míry může být druhové složení slatinišť ovlivněno sousední nelesní vegetací.  

 
 
 
Články II a III  
Prozkoumat změnu v druhové skladbě a bohatosti rostlinných společenstev podél gradientu 
vlhkosti. Zjistit, zda existuje stejný či podobný trend mezi rostlinnými a měkkýšími 
společenstvy. Sledovat, jak se mění počet specialistů a generalistů cévnatých rostlin a 
mechorostů podél gradientu vlhkosti. 

 
 
 
Článek IV 
Zjistit, zda je uspořádání druhů cévnatých rostlin podél vlhkostního gradientu náhodné 
vzhledem k vybraným ekologickým vlastnostem jednotlivých druhů. 
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Metodika 

Metodika každé studie je detailně popsána v jednotlivých článcích. V této kapitole bych 
chtěla stručně popsat sběr dat pro první studii a shrnout metodický postup, který byl z velké 
části společný článkům II až IV.  

První studie, narozdíl od ostatních tří, zahrnovala slatiniště jak na větším geografickém 
měřítku (od Bílých Karpat až po Turzovskou vrchovinu, obr. 1), tak i na delším gradientu 
pH (od pěnovcových pramenišť po slatiny na nevápnitých substrátech). Celkem bylo 
zmapováno 36 lokalit. Na každé z nich byl na prameništi zapsán fytocenologický snímek na 
ploše 16 m2 a následně byly zaznamenány druhy cévnatých rostlin okolní nelesní vegetace 
v okruhu do 50 metrů od prameniště. Území bylo rozděleno podél geografického a 
klimatického gradientu na vlhčí a chladnější část severovýchodní (SV) a sušší a teplejší část 
jihozápadní (JZ).  

Pro další tři studie byla vybrána oblast s výskytem pěnovcových pramenišť na moravské 
i slovenské straně Bílých Karpat a Hostýnsko-vsetínské hornatiny. Na každé lokalitě byl 
veden transekt vždy ze střední (nejvlhčí) části prameniště do suššího trávníku nebo louky 
(obr. 2). Délka transektu závisela na rozloze prameniště a jeho případného okraje ve střední 
části transektu. Tato okrajová plocha byla v terénu většinou dobře rozpoznatelná. V sušší 
části transektu byl zapsán stejný počet ploch jako v prameništi. Středy ploch byly od sebe 
vzdáleny vždy 2 metry. Nejkratší transekt měl pět ploch, zatímco nejdelší 16. Celkem byly 
zapsány snímky na 126 plochách patnácti transektů, z čehož pro malakozoologickou studii 
bylo použito 9 transektů se 60 plochami (obr. 1).  

 

 
 

Obrázek 1. Přehled studovaných lokalit. Čtverce představují dvě skupiny lokalit z první studie (� JZ 
a � SV skupina); kolečka představují lokality II. až IV. studie, přičemž plná kolečka obsahují lokality 
se studovanou vegetací i měkkýši, prázdná kolečka lokality bez studovaných měkkýšů.  
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Na každé ploše byly zapsány dva fytocenologické snímky (van der Maarel 1979): větší 
o velikosti 75 x 75 cm a v jeho středu pak menší o velikosti 25 x 25 cm. Na menší ploše byla 
odebrána živá biomasa cévnatých rostlin pro stanovení vybraných chemických prvků (N, P, 
K, Ca), dále byly odebrány mechorosty a svrchní vzorek půdy pro výzkum měkkýšů (pouze 
u 9 transektů) a následně odebrán vzorek půdy z kořenové vrstvy rostlin pro stanovení 
prvků v půdě (Ca a organický C). Větší plocha sloužila k analýzám druhového složení a také 
jako rozšířená oblast pro výzkum měkkýšů (podrobnosti viz metodika článku II). Na každé 
ploše byla v nejsušším období roku (červenec až srpen) změřena vlhkost horní vrstvy půdy 
do hloubky cca 10 cm (ThetaProbe, sensor ML2x).  

 
 

 
 

Obrázek 2. Schematické znázornění zápisu ploch na transektu. 

 
 
 
 
Primární data všech fytocenologických snímků včetně měřených faktorů jsou uložena 

v Národní fytocenologické databázi České republiky (Chytrý & Rafajová 2003) pod čísly 
113 592–113 627 (z publikace I) a 205 960–206 212 (z publikací II–IV). 

 

 

2m 

prameniště trávník/louka 

75cm 

25cm 
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Hlavní výsledky 

 
Článek I 

Ve dvou oblastech moravsko-slovenského pomezí (obr. 1) byla studována druhová 
bohatost cévnatých rostlin v prameništích vzhledem k jejich blízkému okolí. Počet druhů 
rostlin v prameništích koreloval s počtem druhů v okolní vegetaci jen v chladnější a 
vlhčí severovýchodní části zkoumaného území. V těchto prameništích byl nalezen vyšší 
podíl druhů okolní vegetace schopných růst ve slatinách. Naopak na lokalitách 
jihozápadní části území byl větší rozdíl mezi ekologickými podmínkami prameniště a 
okolí a jejich počty druhů nebyly vzájemně korelovány. Důležitým faktorem, který 
pravděpodobně omezoval pronikání druhů do pramenišť, byla vysoká specifita 
prostředí prameniště – srážení pěnovce a nedostatek živin, které omezují růst většiny 
rostlinných druhů. 
 

 
Články II a III 

Výrazné rozdíly v půdní vlhkosti (od 19 % v trávnících do 97 % v prameništích) měly 
velký vliv na výměnu druhů všech tří skupin sledovaných organismů podél vlhkostního 
gradientu. Ačkoli změny druhového složení cévnatých rostlin, mechorostů i měkkýšů 
podél vlhkostního gradientu spolu navzájem korelovaly, ve změnách druhové bohatosti 
byl prokázán značný rozdíl. Počet druhů cévnatých rostlin vykazoval unimodální 
odpověď s optimem posunutým do nižších hodnot vlhkosti. Druhová bohatost 
mechorostů lineárně klesala směrem k suchým trávníkům. Naopak žádná průkazná 
závislost vzhledem k vlhkostnímu gradientu nebyla potvrzena u měkkýšů, a to ani 
u počtu druhů ani u počtu jedinců. Procentuální zastoupení specialistů cévnatých rostlin 
i mechorostů rostlo se stoupající vlhkostí. Stejný trend byl pozorován i u podsouboru, 
který obsahoval pouze ohrožené a vzácné druhy cévnatých rostlin3. 

 
 
Článek IV 

Některé vlastnosti cévnatých rostlin byly ve zkoumaném souboru dat preferovány, což 
potvrzuje teorii filtrování druhů stresujícím prostředím. Jedním z nich byla např. střední 
hmotnost semen, jejíž variabilita se mezi společenstvy prokazatelně měnila podél 
gradientu vlhkosti – hmotnost semen se zvyšovala směrem k sušším stanovištím. 
Celkově byly ve zkoumaných porostech druhy s lehkými semeny zastoupeny více než 
by odpovídalo náhodnému rozmístění druhů.  

 

                                                
3
 Za vzácné druhy jsou považovány taxony kategorií C1 až C4 z Červeného seznamu České republiky (Grulich 2012).  
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Diskuze a závěry 

Výsledky této práce poukazují na výjimečnost prameništních společenstev ve vazbě na 
jejich okolní vegetaci. V první studii bylo prokázáno, že vliv okolí (tzv. spatial mass effect) 
nepůsobí na všech stanovištích stejně – jeho význam pro prameniště se lišil v závislosti na 
studované oblasti. Pokud byl velký rozdíl v ekologických podmínkách mezi prameništěm a 
okolím, vliv okolí se projevoval jen velmi slabě, což potvrzuje i práce Cantero et al. (1999) a 
teorie středních rozdílů (Intermediate difference hypothesis, Kunin 1998). Naopak v místech, 
která si byla podobnější (např. z hlediska vlhkosti půdy nebo přístupnosti živin), si byla ve 
své druhové skladbě podobnější i prameniště se svým okolím. Rovněž i z dalších studií této 
disertační práce vyplývá, že mnohé obecně přijímané zákonitosti neplatí u všech biotopů 
stejně (viz níže).  

Výsledky předkládaných studií jasně prokazují vliv půdní vlhkosti (která nebyla jen 
odhadována, ale přímo měřena) jak na změnu druhového složení všech tří skupin 
studovaných organismů (cévnaté rostliny, mechorosty, měkkýši), tak i na některé vlastnosti 
cévnatých rostlin. Naopak vliv vlhkosti na počet druhů se mezi jednotlivými taxonomickými 
skupinami výrazně lišil a dokonce byly potvrzeny opačné výsledky než v dřívějších 
studiích. Narozdíl od předchozích výzkumů, kde počet druhů měkkýšů koreloval s půdní 
vlhkostí buď pozitivně (např. Wäreborn 1969, Martin & Sommer 2004 a, b) nebo unimodálně 
(Getz & Uetz 1994), výsledky naší práce ukazují spíše na slabě negativní (resp. žádnou 
signifikantně prokazatelnou) závislost. Opačný trend oproti dřívějším studiím byl popsán 
také u cévnatých rostlin. Ačkoli ve studiích jiných autorů koreloval počet druhů 
s vlhkostním gradientem většinou negativně (Dwire et al. 2004, Zelnik & Čarni 2008) nebo 
vůbec (Cachovanová et al. 2012), náš výzkum poukazuje spíše na unimodální závislost 
(podobně také Hou et al. 2008). Stejné výsledky jsou prezentovány i v obrázku 3, kde byly 
vybrány jen společné lokality pro cévnaté rostliny, mechorosty a měkkýše. 

 
 

Obrázek 3. Vztah počtu 
druhů cévnatých rostlin, 
mechorostů a měkkýšů 
k měřené vlhkosti půdy. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Podobně se od některých dřívějších studií liší výsledky i dalších proměnných prostředí – 

druhová bohatost korelovala oproti očekávání (např. Hájková & Hájek 2003, Dwire et al. 
2004, Hejcman et al. 2010) s produktivitou pozitivně, což ale prokázali v případě 
bělokarpatských luk i Merunková et al. (2012). Hodnoty koncentrace vápníku v půdě byly 
na všech studovaných plochách poměrně vysoké (3 100–42 200 mg/kg), proto 
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pravděpodobně počet druhů mechorostů ani měkkýšů na tento gradient nereagoval. Také 
rozsah hodnot pH byl u studovaných ploch malý (6.0−8.0). Směrem k vápnitějším místům 
klesal významně pouze počet druhů cévnatých rostlin (narozdíl od prací Roem & Berendse 
2000, Pärtel 2002, Cachovanová et al. 2012, Merunková & Chytrý 2012, Sekulová et al. 2012), 
což bylo způsobeno nejspíše provázaností tohoto gradientu s vlhkostí.  

Tyto nesourodé výsledky jsou s největší pravděpodobností způsobeny specifickými 
podmínkami prostředí a vlastnostmi společenstev zkoumaných v této práci. Na relativně 
krátké vzdálenosti se vedle sebe vyskytují vlhká prameniště s pěnovcem a sušší trávníky, 
které patří k nejbohatším nelesním biotopům na světě (Klimeš 2008, Wilson et al. 2012). 
Naopak prameniště obsahují výrazně méně druhů cévnatých rostlin, především vlivem 
omezené přístupnosti živin. Ty jsou vázány ve vápnitých inkrustacích, a tudíž pro rostliny 
nepřístupné (Boyer & Wheeler 1989, Rozbrojová & Hájek 2008). Rozdílné výsledky (jak mezi 
třemi skupinami organismů navzájem, tak i mezi našimi a předchozími studiemi) mohly být 
zapříčiněny i dalším místním fenoménem, a sice flyšovým podložím, které je schopno 
absorbovat vodu a poté ji zpřístupnit v sušších obdobích roku (Škodová et. al 2011). To mohl 
být důvod, proč se některé druhy vlhkomilných organismů vyskytovaly i na sušších místech 
(z rostlin např. Equisetum fluviatile, Eriophorum spp., Cratoneuron filicinum, z měkkýšů pak 
např. Vertigo angustior).  

Kromě vztahu k vlhkosti byly u tří studovaných skupin organismů prokázány vazby 
na některé další faktory prostředí. Počet druhů cévnatých rostlin i měkkýšů stoupal zároveň 
se zvyšující se hmotností biomasy, počet druhů mechorostů naopak spíše klesal. Mechorosty 
a cévnaté rostliny si na studovaných plochách konkurují (viz též např. u Nineemets & Kull 
2005), kdežto pro měkkýše představuje více rostlinné biomasy a vyšší pokryvnost cévnatých 
rostlin větší heterogenitu prostředí. Ta je spojena s lepšími mikroklimatickými podmínkami 
a bohatší nabídkou potravních zdrojů (Cook 2001, Dvořáková & Horsák 2012). Naopak málo 
produktivní prameništní vegetace s převahou ostřic a suchopýrů poskytuje méně vhodných 
úkrytů a také omezenou skladbu potravy (Schamp et al. 2010). Po Bonferroniho korekci 
nekorelovala druhová bohatost mechorostů a měkkýšů s žádnými proměnnými prostředí 
(kromě korelace mechorostů s vlhkostí). Tyto dvě výše zmíněné skupiny jsou si podobné 
také např. z morfologického hlediska (velmi malá velikost těla, absence rozvinutých 
podzemních orgánů apod.) 

Narozdíl od celkového počtu druhů daných skupin reagovaly na stejné gradienty 
prostředí podobně počty druhů specialistů cévnatých rostlin a mechorostů. Pozitivní vztah 
mezi poměrem specialistů cévnatých rostlin a vlhkostí odpovídal výsledkům práce 
Cachovanová et al. (2012). Také počet i poměr vzácných či ohrožených druhů cévnatých 
rostlin z Červeného seznamu České republiky (Grulich 2012) korespondoval s gradientem 
vlhkosti. Vzhledem k tomu, že prameniště sama o sobě představují vzácný biotop a 
vyskytuje se na nich jen omezené množství druhů, které z velké části patří mezi ohrožené, 
není tento závěr až tak překvapující, i když ke stejnému výsledku u trávníků došli i 
Merunková & Chytrý (2012). Analýza počtu vzácných druhů mechorostů nebyla v naší 
studii relevantní, jelikož ze 41 druhů bylo pouze osm s vyšším statutem vzácnosti než LC 
(Least concern, Kučera et al. 2012) a pouze tři z těchto druhů se vyskytovaly na více než pěti 
studovaných lokalitách.  

Podle výsledků této disertační práce se zdá, že unimodální odpověď druhové bohatosti 
cévnatých rostlin na gradient vlhkosti nebyla přímo způsobena okrajovým efektem (který 
popisuje řada autorů – např. Łuczaj & Sadowska 1997, Orczewska & Glista 2005, Hou et al. 
2008), ale čistě vlivem střední úrovně vlhkosti. Oproti předpokladu nebyly nejvyšší hodnoty 
počtu druhů ani ve středech transektů ani v sušších loukách, ale byly posunuty směrem 
do vlhčích luk. Ve stejném vlhkostním rozmezí (37−60 %) bylo nalezeno i nejvíce druhů 
mechorostů, ačkoli jejich celkový trend byl vzhledem k vlhkosti pozitivně lineární. Tento 
výsledek podporuje domněnku řady prací (např. Klimeš 2008, Škodová et al. 2011, 
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Merunková et al. 2012), že vysoká druhová bohatost bělokarpatských luk je způsobena 
specifickou vlhkostí stanovišť, která umožňuje koexistenci suchomilných i vlhkomilných 
druhů rostlin.  

Jak už bylo zmíněno v předchozím textu, vlhkost korelovala také s některými vlastnostmi 
rostlin. Například střední hmotnost semen v porostu byla ve zkoumaném souboru dat 
signifikantně nižší, než by se dalo očekávat podle nulového modelu. Tento závěr 
koresponduje s prací v trávnících Franzén (2004), ale neodpovídá výsledkům 
ze společenstev opuštěných polí (Schamp et. al 2008). Zároveň se hmotnost semen zvyšovala 
směrem k sušším stanovištím. Malá a lehká semena umožňují rostlinám lepší a rychlejší 
šíření i na větší vzdálenosti, což je výhodou vzhledem k izolovanosti a nízké početnosti 
pramenišť v krajině. Dále je možné, že malá semena snáze zaplní vhodné plošky v husté 
vegetaci a vytvoří zde více semenáčků, než by tomu bylo v případě větších semen.  

Závěrem je možno konstatovat, že vlhkost půdy významně ovlivňuje rostlinná i 
živočišná společenstva a je vhodné ji věnovat pozornost i v dalších studiích.  
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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, Chytrý 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, Zelený 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, Sádlo et al. 2007).  

The species pool concept has attracted much attention during the last two decades (e.g. 
Pärtel et al. 1996, 2001, Aarssen & Schamp 2002, Pither & Aarssen 2005, Hájek 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, Hájek 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, Zelený 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, Borgegård 1990, Ashworth et al. 2006, Řehounková & 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 (Hájek et al. 2002, 2007, Hájková 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 (Hájková & Hájek 2003). The high level of base saturation is the main factor 
determining the vascular plant species richness and composition of these fens (Hájek et al. 
2002, 2007, Hájková & Hájek 2003). In addition, the vegetation of the most calcium-rich 
tufa-forming fens is limited by phosphorus deficiency (Rozbrojová & Hájek 2008). 
However, some spring fens contain more grassland generalists regardless of their water 
chemistry and nutrient availability (Hájková & Hájek 2003, Hájek & 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) (Miklós 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 Hájek & Horsák 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. Hájek 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 Chytrý 2007). 


