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1 Aspekty Stadia sekundarnej sukcesie

Biologické spolocenstva predstavuju otvorené dynamické systémy, v ktorych dochadza
k permanentnej zmene ako na drovni druhovej (druhové zloZenie, vertikalna a horizontélna
Struktara), tak aj na drovni vnutrodruhovej (geneticka Struktdra) v zavisosti na podmienkach
prostredia. Ako dokézal vyskum prirodnych lesov (Leibundgut 1982, Zukrigl et al. 1963, Walter
1986, Korpel’ 1995), aj klimaxové lesné spolocenstva predstavuji heterogénnu mozaiku cyklicky
sa striedajucich vyvojovych Stadii s odliSnou Struktdrou drevinovej zlozky. Vzhladom na
bezprostredny vplyv drevin na mikroklimaticky rezim a p6dne pomery v lese sa tento vyvoj
odraza v periodickej sukcesii bylinnych spoloc¢enstiev. Na rozdiel od prirodnych lesov, stabilita
spoloc¢enstiev priamo ovplyvnenych ¢lovekom (por'nohospodarske plochy, hospodarske lesy so
zmenenym drevinovym zloZenim) je podmienend permanentnym vkladom dodatkovej energie.
Akonahle ¢lovek prestane takéto plochy obhospodarovat’, nastava proces sekundarnej sukcesie,
ktora predstavuje jednosmerny vyvoj smerom ku klimaxu

Klasické koncepené modely sukcesie vychadzaju z troch zakladnych mechanizmov vymeny
druhov v procese sukcesie: facilitacie, inhibicie atolerancie (Connell a Slayter 1977). Boli
opisané mnohé mechanizmy ktoré vedd ksukcesnym zmenam, napr. postupné zlepSenie
mikroklimatickych podmienok vegetaciou (napr. Finegan 1984), postupné zlepSenie pddnych
pomerov (napr. Tilman 1985, Bormann a Siddle 1990) a postupné presadzovanie sa druhov
uspesnejSich v konkurencii o svetlo (Tilman 1988, Canham 1989).

Ocakavaneé sukcesné trajektorie sa mézu vyznamne liSit’ v zavislosti od vlastnosti kolonizu-
jacich druhov, ich pritomnosti v okolitej krajine a schopnost'ou Sirenia ich semien (Egler 1954,
Peet 1992). Krivky Sirenia semien boli aproximované a vyuZité v modelovani dynamiky lesa
(Clark et al. 1999, 2001, Ribbens et al. 1994). Dosial’ vSak neboli vyuZité v modelovani sekun-
darnej sukcesie (Greene a Johnson 1996). Podobna situacia je aj v modelovani d’alSieho vyvoja
smerujiceho od lu¢nych k lesnym spolocenstam; zatial’ ¢o moderné modely dynamiky lesa
integruju rozsirenie semien s naslednym modelovanim preZivania a rastu semenacikov (Pacala et
al. 1993), takéto modely sekundarnej sukcesie zatial’ chybaju. Invdzne schopnosti mnohych
druhov drevin pritom poukazujd na praktick vyznamnost’ tohto problému v mnohych laénych
spolocenstvach (Richardson a Bond 1991). V sucasnej dobe sa v celosvetovom meritku
v doésledku mechanizacie pornohospodarstva zvySuje podiel spolo¢enstiev nastupujacich
sukcesnu trajektoriu smerom k lesu, av désledku globalneho oteplovania sa meni charakter
konkurencnych vztahov aj na prirodzenych hraniciach vegetacnych typov (napr. lika — les).
Sukcesné modely integrujuce priestorove rozSirenie semien, navzajom si konkurujlcej vegetacie
a mikroklimatickych podmienok sa preto v blizkej budicnosti pravdepodobne stanu uZito¢nym
nastrojom ekoldgov, lesnikov a pracovnikov ochrany prirody. Zaroven tieto sukcesné spolo¢en-
stvdA umoZznuju overenie doteraz teoretickych matematickych modelov Sirenia populacie
v priestore (Shigesada et al. 1995), ktoré sa dosial’ uplatiiovali skoér pre populacie Zivo¢ichov
a nedrevnatych rastlin (Lavorel et al. 1994, 1995, Bergelson 1993).

Z hradiska konkrétnych druhov predstavuje sukcesia sériu postupnych procesov kolonizacie
po vytvoreni vhodnych podmienok prostredia a Gstupu po ich zaniku, resp. zmene. Aj ked’ medzi
procesmi primarnej a sekundarnej sukcesie existuje rad principialnych rozdielov, existuje medzi
oboma procesmi z hlradiska postupnej zadmeny druhov a teda aj demografickych procesov, ktoré
prebiehaju v ich populaciéch, cely rad paralel.



Sekundarna sukcesia zaroven predstavuje proces spontannej obnovy prirodzeného spolo¢en-
stva po jeho narudeni alebo zniceni ¢lovekom alebo prirodnymi ciniteI'mi (Glenn-Lewin a Van
der Maarel 1992), ktory ,Startuje” na vyvinutej péde. Najma v pripade opustenych travnych
porastov je pre dalsi vyvoj vel'mi dblezita inicialna floristicka skladba a pritomnost’ druhov
neskorsich Stadii. Konkrétny sled zmien v zastlpeni druhov a ich rychlost’ st pritom determino-
vané priestorovym rozmiestenim rastlin a vornych nik; schopnostou produkovat’ a rozSirovat
semena, konkurenénymi schopnostami (Heil a Deursen 1996), resp. schopnostou vegetativnej
propagécie (van der Valk 1992). Predovietkym na mezofilnych stanovistiach hraju v sukcesnych
sériach kracovu rolu konkurencne silné expanzivne dominanty (Prach 1990). Klonalne travy
vytvarajuce husté porasty mézu na dlhy ¢as blokovat’ sukcesiu, resp. Sirenie drevin (Hada¢ et al.
1988, Prach a Py3ek 2001, Vanpeene-Bruhier 1998). Dreviny preto musia vyuZivat’ rézne straté-
gie prenikania na nelesnu plochu, ako je napr. tvorba zhlukov (Li a Wilson 1998). V druhej
polovici 20. storocia, kedy nastali v Eurépe rozsiahle zmeny vo vyuZivani krajiny, je velmi
aktualna problematika modelovania a predpovedania procesov sukcesie. Bol sformulovany cely
rad modelov dynamickych zmien vegetacie (van der Maarel 1996) a vytvaraju sa ,expertné
systémy* odhadujuce dalSi vyvoj vegetéacie na danom stanovisti (Prach et al. 1999). Hoci mnohé
modely, teoretické koncepty maju vSeobecnl platnost’, ich aplikécia v podmienkach horskych
pol6h Slovenska, resp. Zépadnych Karpat zatial’ nebola overena detailnejSim vyskumom (cf.
Ujhazy 2001).

Proces kolonizacie predmetom intenzivneho Stadia v poslednych rokoch aj z hl'adiska gene-
tiky, najma v suvislosti s postglacialnou rekolonizéaciou v mierke kontinentu (Petit et al. 1997,
Comps et al. 2001 a i.). Uskutocnilo sa (resp. v sucasnosti prebieha) niekolko rozsiahlych
vyskumnych projektov v ramci 5. RP EU, ktoré si kladli z ciel’ popisat’ tento proces u lesnych
drevin integraciou genetickych analyz a paleopalynologickych udajov (Fairoak, Fossilva,
Cytofor). Ich cielom je porozumiet mechanizmom, ktoré sa podiel’aju na formovani stc¢asnej
genetickej Struktary populacii lesnych drevin, atym poskytnit’ podklady pre efektivne
obhospodarovanie lesov a zachovanie genofondu lesnych drevin. Na druhej strane podstatne
menej pozornosti bolo pri lesnych drevinach venované kolonizéacii v lokéalnej mierke. Pozornost’
sa tu sustred'ovala predovsetkym na porovndvanie genetickych Struktar pionierskych a
klimaxovych populécii drevin (Haase 1993), kolonizaciu prenosom semien na velké vzdialenosti
(Clark 1998), porovnanie relativneho vyznamu migracie génov pelom a semenami (Ennos 1994,
Oddou-Muratorio et al. 2001), kvantifikaciu ,,efektu zakladatel'a” (founder effect) (Ledig 2000,
Mariette et al. 1997) a na dopad na priestorovu organizaciu genotypov a alel (Gomdory a Paule
2001). Popis a kvantifikacia genetickych procesov, Specificky viazanych na populacni expanziu
pri obsadzovani nelesnej plochy, pri drevinach zatial' absentuje. Teoretické modelovanie
genetickych procesov pocas kolonizécie je samozrejmou sic¢ast'ou tychto Studii (Austerlitz et al.
2000, 2003, Le Corre a Kremer 1997). Napriek tomu, Ze modely naj¢astejSie predstavuju znacné
zjednodu3enie biologickej reality a experimentalne podklady pre stanovenie ich vstupnych
parametrov su spravidla obmedzené, umoznuju pochopit mechanizmus kolonizacie a vysvetlit
empirické pozorovania. Opat’ vSak plati, Ze predmetom modelovania boli predovSetkym procesy
vo velkych geografickych mierkach a model expandujicej lokalnej populacie, ¢i uz teoreticky
alebo empiricky, nie je k dispozicii.

V tejto Stadii prezentujeme vysledky projektu VEGA 1/0126/03, ktory bol zamerany na
Stadium réznych aspektov kolonizacie nelesnej plochy drevinami v procese sekundarnej sukcesie
rastlinnych spolocenstiev.



2 Objekt Studia a zakladna metodika

2.1 Charakteristika objektu

Ako modelové Gzemie pre Studium procesov spojenych so sekundarnou sukcesiou bola zvolena
lokalita Prislopy v CHKO-BR Porana (48°38'10" N, 19°25'11" E, cca 950 m n.m., obr. 1). Ide o
cca 100 ha komplex byvalych luk a pasienkov, rozloZzeny v ¢lenitom horskom sedle medzi
vrchmi Dréabovka a Zelobudska skala, obklopeny zvéacsa hospodarskymi lesmi a zvyskami
pdvodnych jedl'ovo-bukovych lesov. Lokalita bola odlesnena zac¢iatkom 19. storocia (¢o zrejme
suvisi so zaloZenim osady lviny v tomto obdobi) a nasledne vyuZivana obyvateI'mi osady ako
pravidelne kosené Iuky. Po kolektivizacii pol'nohospodéarstva a zriadeni rolnickeho druzstva
v Oc¢ovej vroku 1951 sa vacsSina plochy prestala kosit a zacala sa vyuZivat' na pastvu oviec
a hovadzieho dobytka. Od osemdesiatych rokov postupne aj pastva ustavala a plochu zacali
kolonizovat’ lesné dreviny.

PozdiZ juzného okraja Gzemia bol koncom 19. storo¢ia vysadeny pas smreka, ktory najmé od
polovice osemdesiatych rokov zacal intenzivne kolonizovat' prilahlé severné svahy (obr. 2).
V sucasnosti smrek v blizkosti byvalého lesneho okraja tvori zapojeny porast (Zrd’ovinu), v
spodnej ¢asti naopak prevladaju vorné plochy so soliternymi smrekmi. Prechod medzi vychodis-
kom a ¢elom migracného frontu je plynuly, s klesajlicou hustotou sa meni priemerna vyska,
vySka nasadenia kordn, tvar korun a d’alSie vlastnosti jedincov smreka.

Pdvodnu luenu vegetaciu tvorili pravdepodobne mezofilné, druhovo bohaté spolocenstva (s
poc¢tom 50-60 druhov v bylinnej vrstve) s prevahou Festuca rubra a Agrostis capillaris. Na
leteckej snimke zroku 1949 je mozné rozoznat niekol’ko blokov s odliShym odtienom
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Obr. 1 Lokalizacia sledovanej plochy a tranzektu v ramci CHKO-BR Porana (vojenskd mapa 1:25000
so Stvorcovou sietou 1 x 1 km).



(predstavujucich pravdepodobne kosené plochy), ktoré mohli byt sdc¢astou jedného alebo
niekol’kych pozemkov. Za priblizne 150 rokov pravidelného vyuZivania sa v relativne homogén-
nych podmienkach prostredia zdkonite vyvinulo spolocenstvo s ploSne ustalenym druhovym
zloZzenim, tak ako to pozname z doteraz tradi¢ne vyuzivanych lik na Polane. Spoloéenstva
analogické k nasim plocham dodnes existuju na ned’alekej lokalite Sitovka (obr. 1), ktora je
doteraz trvale obhospodarovana. Ostatne, ich zvySky sa daju najst’ aj na Prislopoch. Pocas
nasledného obdobia pasenia zacal prevladat’ Nardus stricta a zvySila sa pokryvnost’ niektorych
dralSich oligotrofnych druhov, aj ked” druhové zloZenie sa podstatne nezmenilo v porovnani
s vychodiskovymi kostravovo-psinéekovymi porastami.

Podra geomorfologického ¢lenenia Slovenska (Mazlr a Lukni§, 1980) patri Polana do
oblasti Slovenského stredohoria v rdmci podprovincie VVnatorné Zapadné Karpaty. Cela obast’
ma vlhké a chladné podnebie s priemernymi teplotami v jali 11.5-13.5 °C aro¢nym Uhrnom
zrdZok 1000-1400 mm (Tarabek, 1980). Podlozie na lokalite je tvorené andezitovymi lavovymi
pradmi (Dublan a JanoSova, 1991), ktoré pokryvaji hlboké a Zivné kambizeme (Hrasko et al.
1980). Z fytogeografického hl'adiska lokalita patri do okresu Carpaticum occidentale, podokresu
Praecarpaticum (Futak, 1966). NaSlo sa tu celkovo 351 druhov cievnatych rastlin, z ktorych
vySe 9 % patri k ohrozenym druhom flory Slovenska (KriZzova et al. 1997). Aktuélna nelesna
vegetacia je tvorena spoloc¢enstvami 10k a pasienkov (Polygalo-Cynosurion a Polygono-Trise-
tion), miestne aj spolocenstvami mociarov a vlhkych luk (zvézy Caricion fuscae, Calthion a
Deschampsion cespitosae). V prirodzenej lesnej vegetacii (podzvaz Eu-Fagenion) prevladaji
buk lesny, jedla biela a cenné listnace (javory, jasen Stihly, brest horsky).

2.2 Terénne zisfovania

Na severnom svahu sme v roku 2003 zaloZili tranzekt s rozmermi 60 x 200 m, pretinajuci vSetky
sukcesné Stadia od vysadeného pasu smreka po ¢elo frontu kolonizéacie. Na zaklade historickych
leteckych snimok a overenia v teréne bol uréeny priebeh byvalej hranice porastu. Jedlobukovy
porast a vysadeny pas smreka zaberajud horny 40 m Usek tranzektu. Spodna ¢ast’ tranzektu je tvo-
rend prevazne trdvnatymi porastami s dominanciou Avenula adsurgens, Nardus stricta ¢i Ave-
nella flexuosa s roztrasenymi jedincami smreka obycajného (Picea abies) a borievky obycajnej

Obr. 2 Historické letecké snimky sledovaného Uzemia z rokov 1949, 1975 a 1991.



Tab. 1 Charakteristiky prostredia a vegetacie hodnotené na tranzekte aich skratky (tak ako su dalej

pouZivaneé v texte).

Premenna Charakteristika premennej Spbsob merania

Topografické

X Koordinata bodu (pldsky) na tranzekte v smere Geodeticky (tachymeter)
vrstevnice

y Koordinata bodu (pl6sky) na tranzekte v smere Geodeticky (tachymeter)

spadnice, merana od otvorenej plochy smerom
k zapojenému smrekovému porastu pri byvalom lesnom
okraji (vychodisku kolonizacie)

Biologické

starina Pokryvnost’ (v %) odumretej rastlinnej biomasy tvorenej  Okularny odhad
bylinnou vrstvou

ihlicie Pokryvnost’ (v %) opadu ihlic na povrchu pody, Okularny odhad
tvorenych predovsetkym ihli¢im smreka, v men3ej miere
borievky a jedle

DBL,y Hrubka vrstvy odumretej biomasy na povrchu pody, Vypocet
merand ihlicou s hrabkou 2.5 mm. Priemer 10 merani

DBLg Premenlivost’ hrabky odumretej biomasy, vyjadrena Vypocet
smerodajnou odchylkou 10 merani

Pedologické

vlhkos# Pddna vihkost’ cerstvej vzorky Gravimetricky

pH-H0 Aktualna pddna reakcia pH-meter *

pH-KCI Vymenna pbdna reakcia pH-meter *

Corg Obsah organického uhlika v susine (g. kg™) *

N Celkovy obsah dusika v susine (mg. kg™) *

P Obsah fosforu v susine (mg. kg™) *

K Obsah draslika v suSine (mg. kg™) *

Mikrobialna aktivita pody

BR Bazalna respiracia *

SIR Substratovo (D-glukdézou) indukovana respiracia *

katalaza Aktivita pddnej katalazy *

celulaza Aktivita pddnej celulazy *

MB Mikrobiélna biomasa *
Metabolické profily (31 substratov) Biolog® EcoPlate

No(mic) Multiplicita funkénych skupin mikroorganizmov Vypocet *

N,(mic) Mikrobidlna diverzita Vypocet *

Svetelné pomery a indexy vplyvu stromov

(6{0) Otvorenost’ zapoja (precento presvitajucej oblohy na Hemisférické snimky
snimke korunovej vrstvy)

Roir Priama slne¢na radiacia prepustana zapojom Hemisférické snimky

Roir Difuzna sIne¢na radiécia prepustana zdpojom Hemisférické snimky

Rrot Celkové (priama + difuzna) slne¢na radiacia prepustana  Hemisférické snimky
zapojom

IPp Index vplyvu zaloZeny na d; 3 nezohladiujuci svah Vypocet *

IPga Index vplyvu zaloZeny na kruhovej ploche Vypocet *
nezohladnujuci svah

IPpc Index vplyvu zalozZeny na d; 3 zohl'adiujici svah Vypocet *

IPgac Index vplyvu zaloZeny na kruhovej ploche zohladiujlci  Vypocet *
svah




Tab. 1 pokracovanie

Teplotné pomery

Tavg Priemerna denné teplota pody Hg-teplomer *
Tamp Amplitida dennych teplét pody Hg-teplomer *
Vegetacné data

Pokryvnosti 22 druhov machorastov a 76 druhov
cievnatych rastlin

No(pl) Druhova bohatost’ Vypocet *
N, (pl) Druhova diverzita Vypocet *
* vid’ text

(Juniperus communis). Vegetacia v strednej casti vykazuje najvacSiu mozaikovitost’, husté
skupiny smreka sa striedaju s medzerami, v ktorych st zvysky travnych spolo¢enstiev s domi-
nanciou machorastov (Pleurozium schreberi, Hylocomium splendens) a vyskytom tietiomilnych
Sirokolistych bylin (napr. Ajuga reptans, Fragaria vesca). PI65ky s monodominantnymi porastmi
Brachypodium pinnatum, Calamagrostis arundinacea, Vaccinium myrtillus a V. vitis-idaea su
roztrusené v strednej a spodnej casti tranzektu. Horné tretina tranzektu je porastena zapojenou
40-50-ro¢cnym porastom smreka, pod ktorym nerastie prakticky Ziadna vegetacia s vynimkou
pléSok s nizkou pokryvnostou machorastov (Plagiomnium affine agg., Jungermania leiantha,
Lophocolea heterophylla) a ojedinelym vyskytom tien najlepSie znaSajdcich druhov bylin (cf.
Hrivnak a Ujhazy 2005). Na okrajovu ¢ast’ v blizkosti hornej hranice tranzektu zasahuje zboku
druhovo bohatéd bylinnd vegetacia podobné podrastu horskych bugin. Tato ¢ast’ sa vyvinula po
rozpade smrekového porastu, vysadeného pozdiz byvalého lesného okraja, a naznacuje dalsi
vyvoj sekundarnych smrekovych porastov smerom ku klimaxovému jedlobukovému lesu.

V ramci tranzektu bola vytycend a stabilizovand Stvorcova siet 10 x 10 m, ktora bola
nasledne geodeticky zamerana elektronickym tachymetrom. V ramci siete boli v dvoch strednych
10 m pasoch pasmom zamerané pozicie vSetkych jedincov smreka s vySkou nad 20 cm, boli
zmerané ich vysky, hrdbky d; 3, korunove projekcie a v roku 2004 bola zistena ich plodnost
odhadom poctu SiSiek. Rovnako boli zmerané aj vSetky jedince smreka na dvoch susednych
pasoch (bez merania korunovych projekcii) a plodiace jedince smreka na okrajovych pasoch.

Pre hodnotenie bylinnej a machovej vegetacie a mikrostanovistnych podmienok bola v ramci
stredového 20 m pasu vytycena a stabilizovana podrobnejSia Stvorcova siet’ 5 x 5 m. Na kruho-
vych pldskach s velkostou 0,5 m? rozmiestnenych v tejto sieti (celkovy poget 155) bola podrob-
ne zaznamenavana pokryvnost’ druhov etazi E; a Eo (bylin, drevin a machorastov), pokryvnost’
odumretej biomasy bylinnej vrstvy, pokryvnost opadu drevin, hibka vrstvy odumretej biomasy
a jej premenlivost’ na pldske (tab. 1). Na zaklade frekvencii jednotlivych druhov sme urcili dru-
hov( bohatost’ (celkovy poget pritomnych druhov) a druhov diverzitu (Hill 1973: N, =1/ 2 pi?;
kde pi je frekvencia i. druhu).

V strede kazdej kruhovej pldsky bola odobrana pddna vzorka z A-horizontu (hibka 5-10 cm).
Z cerstvych vzoriek bola gravimetricky uréend p6dna vlhkost'. Polovica podnej vzorky bola
vysusena a pouzita na meranie aktualnej reakcie (pH-H,0) a vymennej reakcie v 0,1 M KCI (pH-
KCI). Vo vysudenych vzorkach bol dalej uréeny obsah organického uhlika podla Tyurina
(1951), obsah celkového dusika Kjeldahlovou metddou, obsah fosforu a draslika v extrakte
podl'a Mehlicha (K — plamenovou emisnou spektrofotometriou, P — kolorimetricky). Priestorové
rozdelenie chemickych vlastnosti pédy na ploche tranzektu uvadza priloha I.



Pre hodnotenie svetelnych pomerov boli v strede kazdej kruhovej pldsky urobené hemisfé-
rickeé fotografie digitdlnym fotoaparatom Nikon Coolpix 5400 so Sirokouhlym objektivom FC-E9
(,,rybie oko*). Z fotografii bola vyhodnotena otvorenost’ zapoja (CO: percentualny podiel oblohy
presvitajucej cez zapoj na ploche snimky), index listovej plochy (LAI, cf. Welles a Norman
1991) a mnozstvo prechadzajucej priamej (Rpir) a difuznej (Rpir) radiacie. Na hodnotenie bol
pouZzity program Gap Light Analyser 2.0 (Frazer et al. 1999).

Pre hodnotenie vplyvu stromovej vrstvy na kruhové plésky sme poZili index vplyvového
potencialu stromov (IP, Kuuluvainen a Pukkala 1989, Kiihlmann et al. 2001, Saetre 1999). IP je
index vypocitany na zdklade verkosti stromov (spravidla meranej hribkou d; 3 alebo kruhovou
plochou) v susedstve hodnoteného bodu, vazenej ich vzdialenostou od bodu. V naSom pripade
v jednotlivych parcidlnych tudidch pouZivali Styri varianty tohto indexu:

IPy =) dyye™
IPs =D BAE™,
1Py, =D . dy 567" (L+coser,)

IPgpe = BA 7" (1+c0sa;)
kde dy 3 je hriibka a BA; = n/4.d 5 je kruhova plocha i. stromu v okruhu 5 m od bodu, r; je jeho
vzdialenost’ od bodu a a; je uhol medzi vektorom bod—strom a spadnicou (obr. 3). Posledné dva
indexy vyjadruju moznost’, Ze pod stromom (po svahu) je jeho vplyv vacsi v désledku stoku po
kmeni a d’alSich faktorov viazanych na gravitaciu. Berl teda do Uvahy aj poziciu stromu voci
bodu. Vaha stromu, ktory sa nachadza priamo nad bodom, je pri tychto indexoch dvojnasobna
oproti vahe stromu priamo pod bodom (za predpokladu rovnakych rozmerov arovnakej
vzdialenosti od bodu). Boli pouzivané predovsetkym pri hodnoteni vplyvu stromov na mikro-
bidlnu aktivitu pody.

Pre ziskanie aspon orientacného prehl'adu o teplotnych pomeroch na tranzekte sme merali
teplotu pddy v hibke 2 cm pod povrchom ortutovymi pddnymi teplomermi na podstbore 90
bodov. Meranie sa uskuto¢nilo 1.10.2004 od
08:00 do 17:00 raz za hodinu a vyhodnotili
sme priemernd dennu teplotu (Tavc) a teplotna
amplitddu (TampL). Priestorové rozdelenie
e svetelnych a teplotnych pomerov na tranzekte
X b je zachytené v prilohe 11.

5m 2.3 Nomenklattra

Pouzivame nomenklaturu rastlin podla Mar-
*e holda a Hindaka (1998) (okrem taxdnu
| Avenula adsurgens (Schur ex Simonkai) Sauer

» V et Chmelitschek subsp. adsurgens) a nomen-

N Klatdru vegetac¢nych jednotiek podl'a Mucinu a

Maglockého (1985). V texte, tabulkdch a

spadnica

Obr. 3 Schéma vypoctu indexu vplyvu stromov:
tmavosivé krazky — stromy v okruhu 5 m od
bodu (zahrnuté do vypocétu indexu), svetlosivé
krazky — stromy mimo 5 m okruhu, cierne
Stvorce — body Stvorcovej siete.
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obrézkoch su pouZivané nasledovné skratky
mien taxonov:

Machorasty: atrund — Atrichum undulatum,
aulpal — Aulacomnium palustre, bletri — Blepharo-
stoma trichophyllum, braery - Brachythecium



erythrorrhizon, braspe — Brachythecium sp. (incl. B. rutabulum a B. salebrosum), calcus — Caliergonella
cuspidata, cirpil — Cirriphyllum piliferum, cliden — Climatium dendroides, dicbon — Dicranum bonjeanii,
dicspe — Dicranum sp. (incl. D. scoparium a D. polysetum), hersel — Herzogiella seligeri, hylspl —
Hylocomium splendens, hypcup — Hypnum cupressiforme, lophet — Lophocolea heterophylla, plaspe —
Plagiomnium sp. (incl. P. affine a P. cuspidatum), placur — Plagiothecium curvifolium, plapla —
Plagiothecium platyphyllum, plaros — Plagiomnium rostratum, plesch — Pleurozium schreberi, rhipun —
Rhizomnium punctatum, rhoros — Rhodobryum roseum, rhysqu — Rhytidiadelphus squarrosus.

Cievnaté rastliny: abialb — Abies alba, acepra — Acetosa pratensis, acepse — Acer pseudoplatanus,
achmil — Achillea millefolium, agrcap — Agrostis capillaries, ajurep — Ajuga reptans, alcspe — Alchemilla
vulgaris, anenem — Anemone nemorosa, asaeur — Asarum europaeum, athfil — Athyrium filix-femina,
aveads — Avenula adsurgens subsp. adsurgens, avefle — Avenella flexuosa, betpen — Betula pendula,
botlun — Botrychium lunaria, brapin — Brachypodium pinnatum, brimed — Briza media, calaru —
Calamagrostis arundinacea, calvil — Calamagrostis villosa, campat — Campanula patula, camper —
Campanula persicifolia, caraca — Carlina acaulis, carcar — Carex caryophyllea, carhir — Carex hirta,
carimp — Cardamine impatiens, carpal — Carex pallescens, carpan — Carex panicea, carpil — Carex
pilulifera, carpra — Cardamine pratensis, corave — Corylus avellana, crugla — Cruciata glabra, dacglo —
Dactylis glomerata, dandec — Danthonia decumbens, desces — Deschampsia cespitosa, drycar —
Dryopteris carthusiana, dryfil — Dryopteris filix-mas, epimon — Epilobium montanum, fagsyl — Fagus
sylvatica, fesrub — Festuca rubra, fraexc — Fraxinus excelsior, fraves — Fragaria vesca, galmol — Galium
mollugo agg., galodo — Galium odoratum, galver — Galium verum, gerrob — Geranium robertianum,
hiemur — Hieracium murorum, hiepil — Pilosella officinarum, horeur — Hordelymus europaeus, hypmac —
Hypericum maculatum, impnol — Impatiens noli-tangere, juncom — Juniperus communis, knaarv —
Knautia arvensis, latpra — Lathyrus pratensis, leuvul — Leucanthemum vulgare agg., lonxyl — Lonicera
xylosteum, lotcor — Lotus corniculatus, luzluz — Luzula luzuloides, luzmul — Luzula multiflora, lyccla —
Lycopodium clavatum, merper — Mercurialis perennis, moetri — Moehringia trinervia, mycmur — Mycelis
muralis, narstr — Nardus stricta, oxaace — Oxalis acetosella, physpi — Phyteuma spicatum, picabi — Picea
abies, pimsax — Pimpinella saxifraga, plabif — Platanthera bifolia, plalan — Plantago lanceolata, poacha
— Poa chaixii, poanem — Poa nemoralis, poapra — Poa pratensis agg., potaur — Potentilla aurea, potere —
Potentilla erecta, priela — Primula elatior, prupad — Padus racemosa, pruvul — Prunella vulgaris, ranacr —
Ranunculus acris, ranaur — Ranunculus auricomus agg., ranpol — Ranunculus polyanthemos, roscan —
Rosa canina agg., rubida — Rubus idaeus, saneur — Sanicula europaea, senova — Senecio ovatus, sorauc —
Sorbus aucuparia, stegra — Stellaria graminea, thypul — Thymus pulegioides, trimed — Trifolium
flexuosum, urtdio — Urtica dioica, vacmyr — Vaccinium myrtillus, vacvit — Vaccinium vitis-idaea, vercha —
Veronica chamaedrys, veroff — Veronica officinalis, viocan - Viola canina, viorei — Viola
reichenbachiana, vioriv — Viola riviniana.

Vegetacné typy boli pomenované podla diferencidlnych resp. dominantnych druhov (dva
typy si vymedzené len na zéklade edifikatorov, menovite Brachypodium pinnatum a Avenula
adsurgens).

Vysledky za jednotlivé tematické celky uvadzame v samostatnych kapitolach.

3 Demografia a geneticka Struktara smreka ako kolonizujucej dreviny

Kli¢enie semien ainicialne prezivanie semenacikov predstavuje kritickl fazu vo vyvoji lesa
(Prach et al. 1996, Clark et al. 1999, Caspersen a Saprunoff 2005), ako aj v dynamike zmieSa-
nych spoloc¢enstiev drevin a trdv (Higgins et al. 2000, Jeltsch et al. 2000). Dreviny sa spravaju
ako r-stratégovia (MacArthur a Wilson 1967), produkuju verké mnozstvo potomkov, z ktorych
sa len mala cast’ doZiva dospelosti. Prirodny vyber je najsilnejsi prave v ranych Stadiach vyvoja,
tj. vstadiu semien asemenacikov. Priestorové rozmiestnenie semenacikov drevin je
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determinované ako rozptylom semien z materskych jedincov, tak aj dostupnost'ou vhodnych
mikrostanovist’ (Houle 1995, 1998, Clark et al. 1999, LePage et al. 2000, Camarero et al. 2005).

Matematické modelovanie priestorovych vztahov v procesoch rozptylu semien a etablovania
semenacikov v lesnom poraste je spravidla zaloZzené na inverznom odhade parametrov rozptylo-
vej funkcie z meranych Gdajov o hustote semien alebo semenécikov a pozicii a plodnosti dospe-
lych stromov niektorou zo Standardnych metdd (spravidla metddou maximalnej pravdepodob-
nosti — maximum likelihood). Plodnost’ byva ¢asto odhadovana na zaklade velkosti jedincov (ds 3
alebo kruhova plocha; Ribbens et al. 1994, Clark et al. 1999, LePage et al. 2000). Tento postup
je vsak v pripade kolonizéacie nelesnych (najmé travnatych) ploch casto zloZitejSi nez modelova-
nie prirodzenej obnovy v ramci lesného porastu. Nelesné plochy casto predstavujd nepriaznivé
prostredie pre semenaciky drevin kvoli intenzivnej konkurencii podrastu, hrubej vrstve nerozlo-
Zenej stariny (Prach et al. 1996, Li a Wilson 1998), nepritomnosti mykoriznych hub (Dickie a
Reich 2005) a nepriaznivej mikroklime (De Steven 1991). Faktory priaznivo ovplyviiujlce pre-
Zivanie semenacikov, ako je hustota dopadajucich semien, mikroklimaticky vplyv dospelych
stromov, druhové zlozZenie bylinnej vrstvy ¢i hustota mycélii mykoriznych hab, sa spravidla
menia v zavislosti na vzdialenosti od okraja lesného porastu (Magee a Antos 1992, Riege a Del
Moral 2004, Dickie a Reich, 2005, Dovc¢iak et al. 2005), takze je veI'mi problematické vzajomne
odseparovat’ ich dopady na hustotu semenacikov.

Pritomnost’ dospelych plodiacich jedincov v rdmci plochy moze predstavovat dodato¢ni
komplikaciu pre modelovanie. Dospelé stromy menia podmienky pre prezivanie semenacikov
v ich bezprostrednom okoli zvySenim hustoty dazd’a semien, vplyvom na loké&lnu mikroklimu,
bylinné spolocenstvo, zmenou kvality opadu a tym aj pédnych podmienok a podnej mikrobioty
(Finegan 1984, Asselin et al. 2001, Siemann a Rogers 2003, Griffiths et al. 2005). V skorSich
sukcesnych Staciach méze tienenie dospelymi stromami vytvarat' optimalne podmienky pre
etablovanie semenéacikov zniZzenim konkurencie agresivnych travnych druhov (nepriama facilita-
cia, Pages et al. 2003), ale s postupnym narastanim zapoja sa tento priaznivy vplyv méze zvratit
aZ na inhibiciu v neskorSich sukcesnych Stadiach.

S meniacou sa hustotou kolonizujliceho porastu sa meni aj jeho priestorova Struktira. Ako uz
bolo spomenuté, jedince, ktorym sa podari etablovat pred migracnym frontom, menia
podmienky mikrostanovista a po zacati plodenia zvySuju hustotu semien vo svojom
bezprostrednom okoli. A priori sa teda da ocakavat' formovanie zhlukov potomstva v okoli
takycho pionierskych jedincov (cf. Asselin et al. 2001, Greene a Johnson 2000). Proces
prirodzeného samozried’ovania spojeny s rastom jedincov a narastajucou hustotou porastu
naopak vedie k rovnomernejSiemu priestorovému rozmiestneniu (Moeur 1997, Ward et al. 1996,
He a Duncan 2000). MoZno teda o¢akavat’ postupnu zmenu priestorovej Struktdry kolonizujucej
dreviny pozdiZ sukcesného gradientu. Shimatani (2004) vyvinul model zaloZeny na kombinacii
nehomogénneho Poissonovho procesu a Neymann-Scottovho procesu, simulujdci vytvaranie
podobnej priestorovej Struktury, jeho ekologické pozadie je ale odlisné od nasho pripadu.

Priestorova distriblcia génov a genotypov v rastlinnych populaciach sa takisto méze odchy-
lovat’ od nadhodného rozmiestnenia. K tvorbe priestorovej genetickej Struktiry mdze viest' ako
obmedzeny rozptyl pelu a semien (t.j. izolacia vzdialenost'ou), tak aj selekcia viazana na priesto-
rovu variabilitu podmienok mikrostanovidta (Turner et al. 1982, Berg a Hamrick 1995, Schnabel
a Hamrick 1995, Rogers et al. 1999). Epperson a Li (1996) na zéklade simulécii predpokladaju,
Ze sformovanie priestorovej genetickej Struktury v doésledku obmedzeného toku génov vyZaduje
niekol’ko generécii, pokial vychodiskovym stavom je nahodné rozmiestnenie genotypov
v kontinualnej populécii. Pri lesnych drevinach s dlhym Zivotnym cyklom to predstavuje radovo
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stovky rokov. Empirické Stadie spravidla potvrdzuju tento teoreticky predpoklad — rozsiahle
populacie drevin spravidla nevykazuju vyraznu priestorovd genetickd Struktdru (Geburek 1993,
Knowles 1991, Leonardi a Menozzi 1996). Pri expanzii populdcie do volného priestoru
a postupnom formovani porastu sa vSak nenahodné rozmiestnenie genotypov po ploche moze
vytvorit’ uz v priebehu jednej generacie (Gomory a Schmidtova 2004a, b).
Ciele tejto ciastkovej Studie boli nasledovne:
e modelovat’ rozptyl semien z materskych stromov
e vyhodnotit’ podiel variability v hustote semien a mikrostanovistnych podmienok na priestoro-
vej distribdcii semenéacikov a starSich jedincov
e vyhodnotit’ zmeny priestorového rozmiestnenia jedincov v priebehu sukcesie
e vyhodnotit’ formovanie priestorovej genetickej Struktary tvorbou pribuzenskych skupin.

3.1 Metodika

V ramci tranzektu bolo vo februari 2004 (pred otvaranim SiSiek) rozmiestnenych 50 lapacov
semien (kovovy ram 30 x 30 x 8 cm, dno tvorila polyetylénova sietka s okami 1 x 1 mm).
Lapace boli rozmiestnené v cca 10 m Sirokom pése pozdiz osi tranzektu. Semena boli zbierané
a pocitané v dvojtyzdennych intervaloch v priebehu marca a aprila 2004. Obdobie vypadavania
semien bolo relativne kratke, trvalo zhruba 3 tyZzdne, takZze vac¢Sinu semien sme zaznamenali pri
prvych dvoch odberoch. Hustota semenacikov z tejto semennej Grody bola nasledne odhadovana
v lete na kruhovych ploskach s plochou 0,5 m? rozmiestnenych v sieti 5 x 5 m v ramci stredo-
vého 20 m pasu, tato siet’ bola nasledne aj zakladom pre modelovanie hustoty semenného dazd’a.
Na pléskach bola okrem toho podrobne zaznamenavané druhy etazi E; a Eo, svetelné a pddne
pomery. Na stredovom pése bola zmapovana prizemna vrstva vegetacie s rozliSenim 13 typov
ako mapovacich jednotiek. Podrobnosti o hodnoteni vegetacie su uvedené v kapitole Vyvoj rast-
linnych spolocenstiev.

3.1.1 Model rozptylu semien

Pre odhad hustoty semenného dazd’a v ramci tranzektu sme pouZili pristup podl'a Sato a Hiura
(1998) s niekolkymi modifikaciami. Za predpokladu, Ze rozdelenie semien okolo materského
stromu je izotropné a lognormélne, pocet semien f(x) vo vzdialenosti x od materského stromu
mozno odhadovat’ ako

f(X) = (S /27 - ox) - e W0ax-m*/20° [1]

kde S je pocet semien vyprodukovanych materskym stromom, ktory je priamo Umerny poctu
SiSiek C (S = aC, kde a je konStanta — priemerny pocet semien v SiSke); m je funkciou vysky,
z ktorej semeno pada h (m = log(b'h), kde b je konstanta); a o je konStanta. Ked’Zze u vacsiny
stromov boli $iSky nahromadené v hornej tretine koruny, urcili sme vySku padu semena h ako 5/6
vySky stromy + vySkovy rozdiel (zgir) medzi patou stromu a lapa¢éom. Parametre m a o uréuju
tvar rozptylovej krivky a je mozné ich interpretovat’ v rdmci mechanistického modelu rozptylu
podl'a Greene a Johnsona (1989): m je funkciou vy3ky padu semena, priemernej horizontalnej
rychlosti vetra a rychlosti padu, o je smerodajna odchylka logaritmu horizontalnej rychlosti vetra
(Sato a Hiura 1998). Hustota semien na jednotku plochy vo vzdialenosti x od zdroja sa da potom
urcit’ ako podiel f(x) a 2nx:

g(X) — (S/ ,872'3 . OXZ) . e—(logx—m)ZIZcr2 [2]
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Ked'Ze sa rozptylové krivky jednotlivych stromov v poraste prekryvaju, celkovl ocakavanu
hustotu v j. lapaci Ej, ktory je umiestneny vo vzdialenosti x;; od i. materského stromu mozno
odhadnut’ ako sucet prispevkov jednotlivych stromov:

Ej = Zi 9 (Xij) =a- ZiCi _e—(log><—Iogb—|oghi)2/2<72 /\/@ o Xijz [3]

Za predpokladu, ze pocet semien v lapaci ma Poissonovo rozdelenie, pravdepodobnost’ L;, ze
v lapaci sa zachyti O; semien pri ocakavanom priemernom pocte E; v j. lapaci je:
efEi EJ_OJ
L; " o1 [4]

Celkova pravdepodobnost’ pre stbor n lapacov je su¢inom pravdepodobnosti pre jednotlivé
lapace, jej logaritmus je teda suc¢tom logaritmov pravdepodobnosti pre jednotlivé lapace, danych
rovnicou [4]. Pro modelovani sme hradali hodnoty parametrov b a o, ktoré maximalizuju
logaritmus celkovej pravdepodobnosti (log likelihood) postupnym dosadzovanim hodnét b a o
v rozsahu od 0,1 do 5 s narastom 0,1. VVychodiskovy rozsah testovanych hodnét b a ¢ bol urceny
tak, aby bol biologicky a meteorologicky zmysluplny a zahiial moznost’ vrcholu disperznej
krivky od niekol’ko centrimetrov do viac ako 100 m od materského stromu. Priemerny pocet

semien na SiSku bol uréeny tak, aby zj E; =Zjoj . Ked’Ze najvyssie hodnoty log likelihood

boli pozorované pre be(0,4,05) a o <(0811), uskutocnili sme zjemneny odhad v ramci

tychto intevalov s narastom 0,001. Tesnost’ odhadu bola hodnotena na zaklade Pearsonovho
korelaéneho koeficienta a linedrnej regresie medzi pozorovanymi a odhadovanymi hustotami
semien (procedury CORR a GLM, SAS 1988). Strednu rozptylovu vzdialenost’ sme vypocitali
podl'a Ribbensa et al. (1994).

3.1.2 Zavislost hustoty semenacikov na mikroprostredi

Vhodnost’ prostredia pre etablovanie semenacikov na kruhovych pléskach bola hodnotend na
zaklade sumarnej pokryvnosti troch skupin rastlin: i) machorastov (sumérna pokryvnost’ Hylo-
comium splendens, Rhytidiadelphus squarrosus, Plagiomnium sp. a Pleurozium schreberi), ktoré
indikuja podmienky vhodné pre kli¢enie semien a inicialne prezivanie semenécikov, ii) erikoid-
nych krickov Vaccinium myrtillus a V. vitis-idaea, iii) klonalnych trdv (Brachypodium pinnatum,
Avenula adsurgens a Calamagrostis arundinacea) ako indikatorov prostredia so silnym konku-
rencnym tlakom.

Dvojrocné semenéciky a juvenilné jedince do 1,3 m vy3ky boli podrobne jednotlivo zmapo-
vané na jar 2005 po roztopeni snehu ale pred zaciatkom vegeta¢neho obdobia. Pre vyhodnotenie
ich pocetnosti bola plocha tranzektu rozdelend na Stvorce 5 x 5 m so stredom v strede kruhovej
plosky a jedince boli zlicené do troch vyskovych tried (do 20 cm, 20-50 cm, a 50-130 cm).
Priestorova mierka hodnotenia mladych jedincov bola teda hrubsia ako v pripade jednoro¢nych
semenacikov. Vplyv stromovej vrstvy na kazdy Stvorec bol vyjadreny kruhovou zékladnou
stromov v ramci Stvorca a v okruhu 5 m okolo hranic Stvorca. Indexy pokryvnosti vegetacie
(pokryvnost’ machorastov, druhov rodu Vaccinium a klonalnych trav) v ramci Stvorca boli
vypocitané na zéklade podielu vegetaénych typov a priemernej pokryvnosti druhov v ramci
vegetacného typu (Hrivnak a Ujhazy 2005). Charakteristiky svetelnych a podnych pomerov,
merané na kruhovych pl6skach v strede Stvorcov, sa vztiahli na celé Stvorce.
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Analyza dat bola vykonana samostatne pre jednoro¢né semenaciky a jednotlivé vysSkoveé
triedy juvenilnych jedincov smreka. Vzhladom na kolinearitu mnohych charakteristik prostredia
sme najprv pouZili faktorovd analyzu na identifikaciu vztahov medzi premennymi. Pre uréenie
optimalneho poctu spolo¢nych faktorov sme vykonali niekolko analyz s po¢tom faktorov od 2
do 7. Analyza s poctom spoloénych faktorov 3 poskytla najlepSie interpretovatelné vysledky,
pricom spolo¢né faktory vysvetlovali az 90 % celkovej variancie (prvé 2 faktory zodpovedali za
70 % celkovej variancie). Pre extrakciu faktorov sme pouzili analyzu zakladnych komponentov,
pricom Stvorce viachasobnych korelacii kazdej premennej s ostatnymi premennymi boli pouZité
ako Uvodné odhady komunalit. Nasledne sme pouZili ortogonalnu varimaxovu rotaciu osi
(procedura FACTOR, SAS 1988).

Ked'Ze data z jednotlivych kruhovych pléch a Stvorcov sa nedaju povaZovat' za nezavisleé
(priestorova autokorelacia), pouZili sme pre hodnotenie vztahov medzi hustotou semenécikov
resp. mladych jedincov smreka a hustotou semenného dazd’a, charakteristikami prostredia resp.
vegetacnymi premennymi parcialne Mantelove testy, ktoré poskytuji parcialny korelacny koefi-
cient medzi dvojicou matic rozdielov hodndt premennych v priestorovo urcenych bodoch pri
vylGceni vplyvu vzdialenosti medzi bodmi. Hodnoty parcialnych korelaénych koeficientov sme
testovali permuta¢nym testom (Smouse et al. 1986) na zaklade 100 000 nahodnych permutécii
programom zt (Bonnet a Van de Peer, Ghent University, Belgium).

3.1.3 Priestorova Struktdra porastu

Prveé SiSky sme zaregistrovali na jedincoch s hrdbkou d; 3 = 19 cm. Tieto jedince boli pre ucely
hodnotenia priestorovej Struktlry a priestorovej genetickej Struktury povazované za dospele,
jedince s hrabkou do 18 cm za juvenilné (rozdelené eSte na dve vyskové triedy: do 1,3 m a nad
1,3 m vysky).

Z jedincov smreka s vySkou nad 1,3 m v ramci vnatorného 40 m pasu boli v zime 2004/2005
odobrané vetvicky s dormantnymi pa¢ikmi na analyzu izoenzymov. Z pucikov bolo extrahované
meristematické pletivo a homogenizované v extrak¢nom pufri (Tris-HCI pH 7,5). Elektrofore-
ticka separacia enzymov prebehla v 12 % Skrobovom géle s pouZitim troch pufrovych systémov
(LiOH-H3BO3 - Tris-citrat pH 8.1, NaOH-H3BO3 pH 8.0 — Tris-citrat pH 8.7, a kontinualny Tris-
citrat pH 7.0) (Longauer et al. 2001). Analyzovali sme nasledovné enzymové systémy a gény:
fluorescencnd esteraza (Fest-A), glukozo-6-fosfat dehydrogendza (G6pd-A), glutamat
dehydrogenaza (Gdh-A), glutaméat-oxaloacetat transaminaza (Got-A, Got-B, Got-C), isocitrat
dehydrogenaza (ldh-A, Idh-B), leucin aminopeptidaza (Lap-A, Lap-B), malat dehydrogenaza
(Mdh-A, Mdh-B, Mdh-C), NADH dehydrogenaza (Ndh-A), fosfoenolpyruvat karboxylaza (Pepc-
A), fosfoglukoizomeraza (Pgi-A, Pgi-B), fosfoglukomutaza (Pgm-A), a Sikimat dehydrogenaza
(Skdh-A, Skdh-B). Geneticka interpretacia zymogramov sa opierala o prace Muona et al. (1987) a
Lagercrantz et al. (1988).

Pre hodnotenie priestorového rozmiestnenia jedincov bol tranzekt rozdeleny na 4 Stvorcove
plochy 40 x 40 m, z ktorych najspodnejSia predstavovala inicialne Stadium sukcesie (relativne
vor'na plocha s prevazne solitérnymi dospelymi jedincami smreka), naopak najvysSia predstavo-
vala zavere¢nu fazu koloniza¢neho procesu (zapojeny a vysSkovo vyrovnany smrekovy porast).
Hodnotenie bolo vykonavané samostatne pre kazdd triedu velkosti (dospelé jedince, juvenilné
nad 1,3 m, juvenilné do 1,3 m). Pre analyzu bola pouZita Ripleyho K-funkcia:

K= n2A 2 Sigg Wi e(Ui) [5]
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kde t je vzdialenost’ (resp. trieda vzdialenosti) pre ktor( sa fukcia K pocita, n je pocet jedincov
smreka v prislusnej triede velkosti na prislusnej ploche, A je vymera plochy, uj; je vzdialenost
medzi jedincami i a j, li(ui;) je binarna premenna (I; = 1 ak u;; < t, inak I; = 0), a w;; je vaha pre
korekciu okrajoveho postavenia stromu (Ripley 1976, Haase 1995). V pripade nahodného
Poissonovho rozdelenia jedincov je ocakdvand hodnota K; = xt’. Vpraxi sa funkcia
K transformuje na funkciu L:

L =t-K, /n 6]

pricom L; = 0 v pripade nahodného rozdelenia jedincov v mierke radialnej vzdialenosti t, L; > 0
znamend tendenciu k zhlukovaniu jedincov, L; < O znamena tendenciu k uniformnému
(rovnomernému) rozdeleniu jedincov. Interval sporahlivosti funkcie L; je mozné odvodit’ Monte
Carlo simulaciou a pouzit’ pre testovanie vyznamnosti hodnoty L; (Peterson a Squiers 1995).
V naSom pripade sme 95 % konfidenc¢né intervaly pre vyberové hodnoty L; odvodili z 1000
Monte Carlo simul&cii ndhodne rozdelenych jedincov pre kazdu triedu vzdialenosti t < 20 m, t.j.
maximalna testovana trieda vzdialenosti bola rovna polovici strany Stvorcovej plochy. Pre
vypocéty bol pouZity program SPPA v. 2.0.3 (Haase 2001).

Pre hodnotenie priestorovej genetickej Struktiry sme pouZzili koeficient pribuznosti F;;, vyjad-
rujuci pravdepodobnost’, Ze ndhodne vybrany gén z genotypu jedinca i bude identicky s nahodne
vybranym génom z jedinca j. PouZili sme metodiku odhadu F;; podl'a Loiselle et al. (1995), ktora
je najvhodnejSia pre markéry s nizkym stupniom polymorfizmu, ako st aj izoenzymy (Vekemans
a Hardy 2004):

. Zk (pik __Ek)-(rﬂk _Bk) N 1
” 2. P@-py) 2(N -1

kde pik a pj su frekvencie k. alely i. aj. jedinca, Ek je priemerné frekvencia k. alely v celom

subore a N je rozsah vyberu. Prvy ¢len vo vzorci predstavuje odhad pribuzenstva na zéklade
korelacie alelickych stavov (frekvencia alely u diploidného jedinca méZe byt len 0, 0,5 a 1),
druhy ¢len je korekciou na obmedzeny rozsah vyberu.

Priemerné hodnoty F;; boli vypocitané po 1 m triedach vzdialenosti. Ich vyznamnost’ bola
testovand na zaklade 1000 ndhodnych permutacii. Z testovanych lokusov Pgi-A a Mdh-A boli
v nasom vybere monomorfné a d’alSie lokusy boli len slabo polymorfné ateda nevhodné pre
odhad pribuznosti. Koeficienty pribuznosti boli preto hodnotené len na zéklade 5 najpolymorf-
nejSich génov s frekvenciou najc¢astejSej alely menej ako 0,9 (Lap-B, Got-C, G6pd-A, Pgi-B a
Pepc-A).

Na vypoéty bol pouzity program SPAGeDi v. 1.1 (Hardy a Vekemans 2002). Vypocet
priemerného pribuzenstva medzi dospelymi a juvenilnymi jedincami bol vykonany ad-hoc
programom, pricom interval spolahlivosti bol takisto odvodeny z 1000 nahodnych permutacii
jedincov po priestorovych poziciach na tranzekte.

[7]

3.2 Vysledky
3.2.1 Rozptyl semien

Rozmiestnenie stromov a namerané hustoty semien a semenacikov st zobrazené na obr. 4. Plod-
nost’ stromov merana poc¢tom vyprodukovanych SiSiek v r. 2003 slabo ale vyznamne negativne
koreluje so vzdialenost'ou od byvalého lesného okraja ako vychodiska kolonizécie (r = -0,203; P
< 0,0001). Najstarsie ateda aj najvacsie jedince smreka sa samozrejme vyskytovali v blizkosti
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Obr. 4 Rozmiestnenie stromov, hustota semenného dazd’a a semenacikov, a rozmiestnenie juvenilnych jedincov po ploche tranzektu
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Obr. 6 Vzt'ah medzi pozorovanou a predikovanou
hustotou semien v lapacoch.

okraja, pricom plodnost’ Uzko koreluje
s velkostou stromu (kruhovou plochou;
r =0,613; P <0,0001). Ovsem aj ked’ je
tato korelécia tesnd, v ramci tranzektu sa
vyskytovalo viacero hustych skupin je-
dincov, vramci ktorych aj vysoké
a hrubé jedince smreka vykazovali nizku
plodnost’, pravdepodobne kvéli inteziv-
nej konkurencii susednych jedincov
(obr. 4A vs. 4B).Pozorovana hustota se-
mien v lapacoch sa pohybovala od 0 do
744 m™ (s priemerom a strednou chybou
245,4+25,0 m™) a klesala pozdiz koloni-
zacného gradientu, tj. bola negativne
korelovana so vzdialenostou od byva-
Iého okraja (r = 0,943, P < 0,0001),
takZe sledovala klesajuci trend plodnosti
a hustoty materskych stromov (obr. 4B
vs. 4D).

Model rozptylu semien predpoklada
maximalnu hustotu semien v bezpro-
strednej blizkosti materskych stromov
(0,5-2,1 m od stromu v zavislosti na
jeho vyske aplodnosti) s naslednym
rychlym poklesom s rasticou vzdiale-
nostou (obr. 5). Zodpovedajica prie-
merna rozptylova vzdialenost’ sa pohy-
bovala od 4,3 do 17,4 m. Odhady para-
metrov disperznej krivky, zaloZzené na
maximalnej pravdepodobnosti, boli a =
32,9, b =0,484, a 0 = 1,028 (vid’ rovnica
[3]). Zavislost medzi pozorovanymi
a predikovanymi hodnotami hustoty se-
mien v lapac¢och bola tesnd (r = 0,773;
obr. 6), ¢o sved¢i o dostatocnej kvalite

modelu. Linearna regresia medzi pozorovanymi (O) a predikovanymi (E) hodnotami bola O =
-3,917 + 1,016-E, pricom absoldtny ¢len je nevyznamne odlisny od nuly (t-test: t = -0,115; P =
0,909) a regresny koeficient sa neliSi vyznamne od 1 (t = -0,131; P = 0,895). Disperzny model
teda nevykazuje systematickl odchylku. Rezidualy regresnej rovnice nevykazuju vyznamnu ko-
relaciu so vzdialenostou od byvalého okraja (r = 0,186; P = 0,203), ¢o naznacuje, Ze disperzny
model nemeni svoje vlastnosti pozdiZ gradientu kolonizécie.

3.2.2 Zavislost hustoty semenécikov na podmienkach mikrostanovissa

Vzhradom na to, Ze hustota jednoro¢nych semenacikov bola ur¢ovana na kruhovych pléskach
0,5 m?, zatial’ ¢o juvenilné jedince boli mapované jednotlivo a teda ich hustota bola uréované na
Stvorcovych plochach 5 x 5 m, vegeta¢né data a vplyv stromovej vrstvy boli ur¢ované rozdielnou
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metodikou. Podkladom pre faktorovi
analyzu preto boli dve rozdielne sady
environmentalnych premennych. Obe
faktorové analyzy vsSak viedli k vel'mi
podobnym vysledkom, s takmer rovna-
kym podielom na vysvetlenej celkovej
variancii, asvelmi podobnym vysled-
nym gradientom (obr. 7 a 8).

V prvej faktorovej analyze pre kru-
hové plésky s jednoroénymi semené-
¢ikmi prvy faktor vykazoval silna pozi-
tivnu Kkorelaciu s otvorenostou zapoja
a difiznou radiéciou (r > 0,8) a strednu
korelaciu s priamou radiaciou, pokryv-
nost'ou trav a vzdialenostou od byvalého
lesného okraja (r > 0,5). S ostatnymi
charakteristikami prostredia bol slabo
korelovany (Jr] < 0,3; tab. 2, obr. 7).
Tento faktor je teda viazany na narast
svetelného prijmu a pokryvnosti trav
v stvislosti s narastajicou diZzkou gra-
dientu kolonizacie. Druhy faktor bol
silne negativne korelovany s indexom
vplyvu stromov IPga (r < -0,8) a stredne
pozitivne korelovany s pokryvnostou
machorastov (tab. 2, obr. 7). Treti faktor
vykazoval silny vztah spddnou reak-
ciou.

V druhej faktorovej analyze pre
Stvorcové plochy bol prvy faktor takisto
viazany na dizku gradientu kolonizacie
v suvislosti s narastajucou pokryvnost'ou
trav a klesajucou kruhovou zakladnou
drevin (tab. 3, obr. 8). Druhy faktor vy-
kazoval silna korelaciu so svetelnymi
charakteristikami, treti faktor koreloval
s pédnou reakciou.

Hodnoty komunalit, ktoré uréuju po-
diel variancie pdvodnych premennych,

Hustota
semenacdikov
-0
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>
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Obr. 7 Bodovy diagram skére prvych dvoch faktorov
faktorovej analyzy charakteristik prostredia na kruhovych
skusnych pléskach 0,5 m% Velkost symbolov zodpoveda
hustote semenéacikov na pléske.

4

Hustota juvenilov
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factor 1 (40.61%)

Obr. 8 Bodovy diagram skére prvych dvoch faktorov
faktorovej analyzy charakteristik  prostredia na
Stvorcovych plochach 25 m? Velkost symbolov
zodpovedd hustote juvenilov na ploche (skratky
premennych st uvedené v tab. 1).

vysvetlenej extrahovanymi spoloénymi faktormi, boli vo v3eobecnosti vysoké pre premenné,
ktoré popisuju sukcesné Stadium (svetlo, index vplyvu stromov resp. kruhova zakladna), mierne
niZSie pre pddnu reakciu, vyrazne nizSie pre pokryvnosti jednotlivych typov vegetacie a nizke

u zostavajucich premennych (tab. 2 a 3).

Hustota jednoro¢nych semenégikov a juvenilnych jedincov sa pozdiZ gradientu kolonizacie
menila (obr. 4E, 4F, 9). Priemerna vzdialenost’ od byvalého okraja lesa bola pri semenacikoch
prakticky rovnaka ako pri juvenilnych jedincoch (95,7 m resp. 94,6 m), ale rozdiel v priemerngj
hustote bol takmer stonasobny (obr. 9). Hustota semenéacikov aj juvenilnych jedincov do 1,3 m
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Tab. 2 Faktorova analyza charakteristik prostredia na kruhovych pléskach vo vztahu k hustote
semenécikov.

Premenna Faktor 1 Faktor 2 Faktor 3 Odhad komunality
CoO 0,8929 0,4032 -0,0255 0,9605
Roir 0,8662 0,4212 -0,0032 0,9277
Rpir 0,7709 0,2120 0,1819 0,6723
Pokryvnost’ trav 0,6533 0,3117 0,1477 0,5457
Vzdialenost’ od okraja 0,5249 0,4767 -0,3204 0,6053
Pokryvnost’ machorastov 0,2399 0,6409 -0,0481 0,4706
IPga -0,2677 -0,8894 0,0402 0,8643
pH-H,O -0,1150 0,0802 0,8499 0,7420
pH-KCI 0,0339 0,0329 0,8206 0,6755
VIhkost’ pody 0,0050 0,3119 0,2250 0,1479
Predikcia hustoty semien -0,2100 -0,4180 -0,0685 0,2235
Celkovy dusik 0,2133 0,1654 -0,1076 0,0845
Pokryvnost’ Vaccinium sp. 0,1129 0,0571 0,0360 0,0173
Organicky uhlik -0,0496 0,0351 -0,1134 0,0166
Podiel na variancii 0,401 0,331 0,177

Tab. 3 Faktorova analyza charakteristik prostredia na Stvorcovych plochach vo vztahu k hustote
juvenilnych jedincov.

Premenna Faktor 1 Faktor 2 Faktor 3 Odhad komunality
Vzdialenost’ od okraja 0,9199 0,1944 -0,1042 0,8949
Kruhova plocha stromov -0,8300 -0,2866 0,0104 0,7712
Pokryvnost’ trav 0,6521 0,0750 0,0870 0,5810
Roir 0,4523 0,8795 0,0183 0,9784
CoO 0,4865 0,8651 0,0074 0,9851
Roir ° 0,3591 0,6075 0,1831 0,5315
Pokryvnost’ machorastov 0,4560 0,3938 0,0276 0,2116
pH-H,0 -0,1646 0,0009 0,8277 0,7122
pH-KCI -0,0588 0,0503 0,8115 0,6645
Pokryvnost’ Vaccinium sp. 0,1936 0,1426 -0,0797 0,0507
Celkovy dusik 0,1969 0,0472 -0,0373 0,0655
VlIhkost’ pody -0,0766 0,2561 0,2121 0,1165
Organicky uhlik —-0,0504 -0,0214 -0,1156 0,0163
Podiel na variancii 0,406 0,322 0,208

na obidvoch koncoch tranzektu, t.j. v otvorenom poraste so solitérnymi smrekmi aj v zapojenej
smrekovej Zrdkovine, bola extrémne nizka (obr. 9). Hustota jednoro¢nych semenécikov
pozitivne korelovala s hustotou juvenilov vyskovej triedy do 20 cm (r = 0,275; P < 0,0001), pri
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Tab. 4 Mantelove parcialne korelacie medzi charakteristikami prostredia a hustotou semenécikov na 0,5

m? kruhovych pléskach.

Premenna R
Predikcia hustoty semenného dazd’a 0,061***
IPga —0,322***
Svetlo CO 0,079**
Roir -0,062**
Roir 0,132***
Poda Vlhkost 0,208***
pH-H,0O 0,067*
pH-KCI ns
Organicky uhlik ns
Celkovy dusik 0,054**
Vegetécia Machorasty 0,541***
Tréavy —0,153***
Vaccinium sp. —0,080***
Extrahované faktory F1 (+svetlo, +travy) -0,054*
F2 (=1Pga, tmachorasty) 0,454***
F3 (+pH) ns

Statisticka vyznamnost’: ns — P > 0,05, * — P < 0,05, ** — P < 0,01, *** — P < 0,001 (plati pre vietky

tabul’ky, obrazky a text)

Tab. 5 Mantelove parcialne korelacie medzi charakteristikami prostredia a hustotou juvenilnych jedincov
na 25 m? §tvorcovych plochach.

Premenna Vyskova trieda
<0,2m 0,2-0,5m 0,5-1,3m
R

Kruhové plocha stromov —0,175*** —0,125*** ns

Svetlo CO 0,124*** 0,128*** 0,055*
Ror 0,200*** 0,115*** ns
Roie 0,103*** 0,116*** ns

Poda VIhkost’ ns ns 0,144%**
pH-H,0 ns —0,112*** 0,094***
pH-KCI —0,059** —-0,216*** 0,116***
Organicky uhlik ns 0,033* 0,050*
Celkovy dusik —0,049** -0,060** ns

Vegetacia Machorasty 0,233*** 0,143*** 0,194***
Travy —0,225*** ns ns
Vaccinium sp. 0,067** ns 0,075**

Extrahované faktory F1 (-BA, +travy) 0,158*** ns ns
F2 (+svetlo) 0,142*** 0,125*** 0,079**
F3 (+pH) 0,041* —-0,166*** 0,122***

vyskovej triede 20-50 cm bol vztah pozitivny a vyznamny, hoci ovel'a vornejsi (r = 0,0697; P <
0,0001), zatial’ ¢o vySkova trieda 50-130 cm nevykazovala Ziadnu korel&ciu so semenacikmi (r =
0,0154; P = 0,1907). Z toho vyplyva, Ze rozdiely v priestorovej distribucii jedincov narastajd
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30

srozdielom vo velkostnej triede (t.). aj
25 | s rozdielom vyvojového Stadia jedincov).
Hustota  jednoro¢nych  semenacikov
vykazovala sice pozitivny ale pomerne
15 | volny vztah s hustotou semenného dazd’a
(tab. 4). Plocha tranzektu sa zda byt do-
stato¢ne saturovana semenami, ich predi-
5 kovana hustota na kruhovych pl6Skach
(245,4+ 250 m™) bola viac nez 50-
) ] ] o nasobn& v porovnani s priemernou husto-
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006 | (negativne, vid’ tab. 4). Vplyv susednych

stromov na hustotu semenacikov je teda
0.04 1 skor negativny ako pozitivny (obr. 7).
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Tento vplyv je len séasti vysvetlitelny tie-
nenim: hustota semenacikov pozitivne ko-
reluje s otvorenostou zapoja a difaznou
radiaciou, ale negativne s priamou radia-
ciou, pricom vSetky korelacie si pomerne
slabé (tab. 3). Index vplyvu stromov
Obr. 9 Priemerna hustota semenacikov a juvenilnych negativne koreluje s podnou, vlhkost’ou (r
jedincov pozdiz invazneho gradientu. = -0,384, P < 0,0001), ktora pritom vyka-

zuje tesnejSi vzt'ah s hustotou semenaci-

kov ako svetelné charakteristiky (tab. 3).
Najtesnejsi pozitivny vztah vykazuje hustota semenacikov s pokryvnostou machorastov, silne
negativne koreluje s pokryvnostou trav. Negativny dopad konkurencie krickov (Vaccinium) sa
neprejavil, takisto chemické pddne charakteristiky (pH, organicky uhlik, celkovy dusik) sa na
hustote semenacikov neodrazaju.

Zo syntetickych faktorov identifikovanych faktorovou analyzou s hustotou semenécikov
tesne koreluje faktor 2 (tab. 4, obr. 7). Prekvapujico slaby vztah vykazuje najvyraznejSi gradient
prostredia, viazany na faktor 1.

Aj napriek hrubSej mierke ur¢ovania faktorov prostredia u juvenilnych jedincov (merania
v strede Stvorca 5 x 5 m boli vztahovane na cely Stvorec) sa u juvenilnych jedincov s vySkou do
50 cm prejavila tesnejSia pozitivna korelacia s prijmom svetla (najma otvorenostou zapoja
a priamou radiaciou) ako u semenacikov (tab. 5). To v8ak uz neplati pre juvenilnych jedincov
triedy 50-130 cm. Hustota juvenilnych jedincov negativne korelovala s kruhovou zakladnou
stromovej vrstvy, ale aj tesnost’ tohto vztahu sa zmen3ovala s rasticou vySkovou triedou. Nao-
pak pddne charakteristiky korelovali tesnejSie s hustotou vysSich tried juvenilov. Pokryvnost
machorastov vykazovala pozitivnu korel&ciu vo vsetkych vyskovych triedach. Pokryvnost’ trav
negativne ovplyvnovala juvenilné jedince do 20 cm, ale nie vySSie triedy (tab. 5), u krickov bol
vztah velmi vorny. Korelacie hustoty juvenilnych jedincov s extrahovanymi faktormi sa tiez
odliSovali podra vyskovych tried, ¢o opét’ potvrdzuje, Ze vztah medzi jedincami smreka a ich
prostredim sa v ¢ase meni. Hustota jedincov do 20 cm vysky pozitivne korelovala s faktormi 1

85 105 125 145

vzdialenost’ od byvalého okraja lesa [m]
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Tab. 6 Parametre svetelnych pomerov na tranzekte (priemery a stredné chyby) v jednotlivych Stadiach
kolonizacie.

Parameter Plocha 1 Plocha 2 Plocha 3 Plocha 4

co 21,38+10,66 12,61+4,84 9,93+1,81 8,71+1,24
LA 1,83+0,82 2,49+0,50 2,79+0,28 3,03+0,26
Ror [mol m?d™] 4,91+3,89 2,29+1,52 2,09+1,25 1,71+0,78
Roie [mol m2d™] 6,48+3,31 4,02+1,67 3,25+0,66 2,88+0,45

Tab. 7 Struktdra vekovych tried podra stadii kolonizéacie (dys v cm pre dospelé jedince a juvenilné jedince
nad 1,3 m, vyska v cm pre juvenily do 1,3 m; priemery a stredné chyby).

Trieda Plocha 1 N Plocha 2 N Plocha 3 N Plocha 4 N
Dospelé 25,50+4,19 24 32,64+6,78 39 27,69x7,20 61 26,563+7,23 69
Juvenilné >1,3 8,18+5,09 56 7,76£509 73 8,9945,25 97 10,84+4,25 111
Juvenilné <1,3 60+43 58 40+35 102 58+40 53 79+32 11

a 2, teda vyskytovali sa predovsetkym na otvorenych travnatych plochach s nizkou kruhovou
zakladnou drevin (faktor 1) a vysokym prijmom svetla (faktor 2), a to napriek negativnej parcial-
nej korelacii s pokryvnostou trav (tab. 5, obr. 8). Naopak, vysSie juvenilné jedince vykazovali
slabSiu alebo Ziadnu korelaciu s tymito faktormi. Faktor 3, ktory sa vztahuje k pddnej reakcii,
vykazoval len slaby vztah k hustote jedincov do 20 cm, silni negativnu korel&ciu pri jedincoch
20-50 cm a pozitivnu korelaciu pri juveniloch 50-130 cm. Jednotlivé triedy velkosti juvenilnych
jedincov su teda odlidne ovplyviované chemickymi vlastnostami pody.

3.2.3 Priestorova Struktdra kolonizujuceho smreka

Pre Ucely hodnotenia vyvoja priestorovej Struktiry populacie smreka bol tranzekt rozdeleny na 4
Stvorcové plochy 40 x 40 m, zodpovedajlce rozdielnym Stadiam kolonizacie (obr. 10). Pokroci-
lost” jednotlivych Stadii kolonizacie najlepSie charakterizuju svetelné pomery (tab. 6): je zrejmé,
Ze s postupom Sirenia smreka vyrazne klesa pristup priameho aj difizneho slne¢ného Ziarenia na
podu. Zretel'ny pokles je najma medzi plochami 1 a 2. V najmenej pokroc¢ilom Stadiu na ploche 1
(spodné Stvrtina tranzektu, 120-160 m od byvalého lesného okraja) bola pocetnost” dospelych
Stadiach na plochach 3 a 4 pribliZzne trojnasobna (tab. 7). Pocetnost’ juvenilnych jedincov nad 1,3
m vySky narasta so Stadiom kolonizécie plynulejSie, rozdiel medzi oboma krajnymi plochami je
zhruba dvojnasobny. Hoci vyvoj svetelnych parametrov v zavislosti na Stadiu kolonizacie je
plynuly, pocetnost’ jedincov najmlad3ej kategorie s vySkou do 1,3 m to Uplne neodradZa. Pocet-
nosti najmladSich jedincov na plochach 1 a 3 su vyrovnané, zhruba 5-ndsobné oproti ploche 4,
ale len polovi¢né oproti ploche 2 s najvysSou pocéetnostou v tejto triede. Celkova pocetnost’
jedincov na ploche 1 (spolu 138 jedincov) dosahuje len cca 65 % celkovej pocetnosti
v pokrocilejSich Stadiach (191-219 jedincov). Najmladsi jedinci predstavujd vyznamny podiel na
plochach 1 a2 (42 % resp. 48 %), kde maju Sancu na presun do vysSich tried napriek skutoc-
nosti, Ze ich vySkovy prirastok je ¢asto ve'mi maly (do 5 cm rocne).

Priestorové vztahy medzi jedincami vramci velkostnych tried sa evidentne menili
v priebehu kolonizécie (obr. 11). Na plochach 1-3 boli dospelé jedince rozmiestnené nahodne,
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Obr. 10 Rozmiestnenie dospelych a juve-
nilnych jedincov smreka na tranzekte v
jednotlivych Stadiach kolonizéacie.

rozmiestnenie zodpoveda ndhodnému Poissonov-
skému procesu. V najpokrocilejSom Stadiu kolo-
nizacie na ploche 4 s vysokou hustotou dospelych
jedincov vykazuju véacSie odstupy na kratke
vzdialenosti (< 2 m) anaopak zhlukovanie vo
vysSich triedach vzdialenosti (> 15 m), nez zod-
poveda ndhodnému procesu, ¢o naznacuje vnatro-
druhovu konkurenciu.

Juvenilné jedince na rozdiel od dospelych vy-
kazovali v menej pokrocilych Stadiach (plocha 1
a 2) zhlukovanie na kratke vzdialenosti cca do 3
m, a v pokrocilych Stadiach ploch 3 a4 vykazo-
vali zhlukovanie vo vsetkych sledovanych mier-
kach (obr. 10, 11). Kolonizacia teda zacina
v podmienkach otvorenej plochy tvorbou mensich
skupin (colonisation par nucléation; cf. Rameau
1991), ale v zatienenych a husto kolonizovanych
plochach v blizkosti byvalého okraja lesa uz cely
proces prebieha priestorovo relativne uniformne.
Ak aj medzi sucasnymi juvenilmi dochadza
k vzajomnej konkurencii, zatial’ neovplyviuje ich
priestorovu distribuciu.

Pocetnost’ juvenilnych jedincov s vySkou do
1,3 m bola na ploche 4 v najpokroc¢ilejSom Stadiu
kolonizécie prilis nizka na kvantitativne hodnote-
nie (vid’ tab. 7). Na troch zostavajucich plochach
vykazovali zhlukovanie s rozdielnou intenzitou
asrozdielnou mierkou (obr. 12). Ripleyho L-
funkcia nadobudala na ploche 1 maximum aZz vo
vzdialenosti okolo 10-15 m, naopak na ploche 3
boli najmladSie jedince zdruzené do tesnych zhlu-
kov (L&>1,5 pri vzdialenostiach 2—4 m), plocha 2
vykazovala prechodn( tendenciu. Absencia inten-
zivneho zhlukovania v malych mierkach na otvo-
renej ploche 1 naznacuje, Ze maloplo$na hetero-
genita prostredia nezohrdva vtomto sukcesnom
Stadiu pri mladSich jedincoch vyznamni ulohu,
naopak v pokro¢ilom Stadiu plochy 3 je prezivanie
najmladSich jedincov viazané na malé plochy
s priaznivymi podmienkami, nerovnomerne roz-
miestnené vo vacSich vzajomnych odstupoch.
Priestorove vztahy medzi vekovymi triedami sa

menili v zavislosti od Stadia kolonizacie (obr. 12). Priestorové asociacie medzi dospelymi
jedincami a juvenilmi nad 1,3 m boli va¢Sinou nahodné bez ohladu na sukcesné Stadium, slaba
negativna asociacia v miniméalnej mierke (do 1 m) bola pozorovana v najpokrocilejSom Stadiu
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Obr. 11 Vyvoj Ripleyho L-funkcie v zavislosti na vzdialenosti pre jednotlivé vekové triedy jedincov
smreka. t — trieda vzdialenosti.

plochy 4 a naopak slaba pozitivna asociacia vo velkej mierke (cca 12—13 m) na otvorenej ploche
1 (obr. 12).

Priestorove vztahy medzi dospelymi jedincami a juvenilmi do 1,3 m boli zretel'ne negativne
na kratke vzdialenosti v najmenej a najviac pokrocilom Stadiu (plocha 1 a 3; pripominame, Ze na
ploche 4 nebol dostatok najmladsich jedincov pre spolahliva analyzu). Dalsi vyvoj priestorovych
vztahov sa ovsem medzi plochami odliSoval, na ploche 3 sa odpudzovanie na kratke vzdialenosti
(1-3 m) srasticou vzdialenostou vyvija do neutralneho vztahu (nahodné rozmiestnenie), na
ploche 1 je negativny vztah obmedzeny na najmenSiu mierku (1 m) avyvija sa smerom
k pozitivnej asociacii v mierkach 5-8 m. Odrastené a pomerne husto rasttice dospelé jedince na
ploche 3 teda neumoZnuju prezivanie juvenilov pod svojimi korunami a obmedzuju ich na vorné
plésky nahodne rozmiestnené v medzerach zépoja. Naopak, v podmienkach relativne otvorenej
plochy 1 dospelé jedince negativne vplyvaju len na semenaciky skuto¢ne priamo tienené koru-
nami a naopak ulah¢uju prezivanie juvenilov v blizkosti obvodu korun.

Priestorové vztahy medzi oboma triedami juvenilov nenaznacuju vzajomnu kompeticiu ani
facilitdciu. Na plochach 2 a 3 su vztahy neutrélne vo vSetkych sledovanych mierkach, na ploche
1 sice obe triedy juvenilov vykazuju pozitivne asocidcie v mierkach nad 5 m, ale tento obraz sa
nijako nelisi od vztahov v rdmci vekovej triedy juvenilov do 1,3 m (obr. 11 vs. obr 12).
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Obr. 12 VVyvoj bivariatnej Ripleyho L-funkcie v zavislosti na vzdialenosti pre dvojice vekovych tried
jedincov smreka. t — trieda vzdialenosti.

3.2.4 Priestorova geneticka Struktara

Juvenilné jedince boli definované ako stromy, ktoré eSte nezacali plodit’. Akékol'vek pribuzenské
vztahy medzi nimi teda mozno interpretovat’ ako polosesterské ¢i plnosesterské pribuzenstvo
(vzhradom na maly pocet generacii horizontalne vztahy vzdialenejSieho pribuzenstva nie su
pravdepodobné). Ked’Zze najmladSie juvenilné jedince (vySka do 1,3 m) z technickych dévodov
neboli analyzované, mozno pribuzenstvo medzi dospelymi a juvenilnymi jedincami vo velkej
vacSine pripadov interpretovat’ ako vztah rodi¢—potomstvo. Trieda dospelych jedincov moze
zahfnat' jedince dvoch naslednych generacii, pribuzenské vztahy medzi nimi teda mozu byt
horizontalne aj vertikalne, preto sme analyzu pribuzenstva v tejto triede nerobili.

Pri juveniloch boli priemerné koeficienty pribuznosti na v3etkych plochach avo vietkych
triedach vzdialenosti nevyznamne odlisné od nuly (obr. 13). Naopak, koeficienty pribuznosti
medzi dospelymi a juvenilnymi jedincami naznacuji rozdiely medzi plochami. Na otvorenej
ploche 1 je priemerny koeficient pribuznosti vyznamne pozitivny v triede 3—-4 m, ¢o naznacuje,
Ze juvenilné jedince su dospelym v tejto vzdialenosti pribuznejsie, nez by bolo mozné ocakévat
v panmiktickej populdcii. V pokrocilejSich Stadiach sa vyznamné hodnoty vyskytuju na kratSich
vzdialenostiach.
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zloZenie bylinnej a machovej vegetéacie, ktord vykazuje podobné priame vplyvy na p6dnu
mikrobiotu. Stromy sa teda vyznamne podielaju na reguldcii teplotného, vlhkostného
a Zivinového rezimu pody (Walker a del Moral 2003).

Mozno teda ocakavat, Ze plynuly gradient vlastnosti porastu drevin sa odrazi v zloZeni
mikrobidlnych spolocenstiev pddy amal by viest k charakteristickej priestorovej distribdcii
sumarnych parametrov mikrobiélnej aktivity, ako je pédna respiracia, aktivita pédnych enzymov
a pod. Ciel'om tejto Studie preto bolo popisat’ priestorové rozdelenie mikrobialnej aktivity pody
pozdiZz gradientu kolonizacie a identifikovat vztahy medzi $tadiom sukcesie a mikrobialnou
aktivitou.

4.1 Metodika

Pbdne vzorky sme odoberali v podrobnejSej sieti 5 x 5 m. Okrem parametrov popisanych vo
vSeobecnej metodike (kap. Objekt Studia) sme v ¢erstvych vzorkach uréovali parametre mikro-
bidlnej aktivity (tab. 1): bazélnu a substratovo indukovanu respiraciu (mnozstvo CO;
uvorneného za 24 hodin z 50 g cerstvej vzorky v uzavretej 300 ml nadobe pri 21 °C, zachyteného
v 10 ml 0,05 M NaOH, stanovené titraciou 0,1 M HCI; v pripade substratovo indukovanej
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respirdcie (SIR) po pridani 1 % glukozy; Isermeyer in Alef 1991), aktivitu pddnej katalazy
(objem uvorneného O, po pridani 20 ml 3 % H,O, do 10 g cerstvej vzorky; Chaziev 1976),
aktivitu celuldzy (podiel plochy prizkov filtracného papiera 2 x 1cm, rozloZenej za 30 dni pri
teplote 37 °C) a mikrobialnu biomasu (zahriatim cerstvej vzorky v mikrovinnej peci energiou 2 x
400 J.g™, rozkladom uvorneného organického uhlika roztokom 0,4 N K,Cr,O7 v 50 % H,SO,
s naslednym kolorimetrickym stanovenim uhlika) (priloha I11).

V ¢gerstvych podnych vzorkach sme urcovali metabolické profily mikrobidlnych spologen-
stiev pouZitim Biolog® Eco Plates. Mikrotitracné platnicky s 31 roznymi organickymi substratmi
sme inkubovali s 150 pl extraktu zo vzorky v 0,9 % NaCl v zriedeni 1:10000 pri teplote 37 °C po
dobu 7 dni. Dvakrat denne sme odc¢itali aktivitu na jednotlivych substratoch ako absorbanciu pri
590 nm na pristroji Sunrise Microplate Reader (Tecan, Salzburg, Rakusko).

Multiplicitu funkénych skupin mikroorganizmov sme urcili ako celkovy pocet substratov
s vykazanou aktivitou. Diverzitu sme hodnotili rovnako ako pri nadzemnej vrstve Hillovym
indexom (Hill 1973: N, = 1/ = pi?; kde p; je frekvencia i. funk&nej skupiny hodnotena na zaklade
absorbancie na prisluSnom substrate).

Vzhradom na priestorovu autokorelaciu dat sme pre hodnotenie vztahov medzi parametrami
mikrobialnej aktivity resp. metabolickymi profilmi a fyzikalnymi resp. chemickymi vlastnostami
pody pouzili parcialne Mantelove testy. Hodnoty parcialnych korelacnych koeficientov sme
testovali na zaklade 100000 nahodnych permutacii.

Rovnako ako pri hodnoteni hustoty semenécikov sme sa snaZili zredukovat’ pocet premen-
nych charakterizujucich podmienky mikrostanovista a vykazujicich zna¢ni kolinearitu
faktorovou analyzou (proc FACTOR, SAS 1988). Faktory boli extrahované analyzou zakladnych
komponentov s pouzitim Stvorcov viacnasobnej korelacie kaZzdej premennej s komplemen-
tarnymi premennymi ako Uvodného odhadu komunality pre dand premennd. Vysledna faktorova
Struktara bola nasledne podrobena ortogonalnej varimaxovej prerotacii a nasledne kosouhlej
rotacii s pouzitim kritéria promax. Faktorové skdre bolo nésledne korelované s parametrami
mikrobialnej aktivity.

Podobny postup sme pouZili pre redukciu matice hodndt metabolickych profilov na zéklade
systému Biolog®. Faktorovou analyzou s varimaxovou ortogonalnou rotaciou sme sa snaZili
vymedzit’ skupiny substratov, ktoré si metabolizované rovnakymi skupinami mikroorganizmov
a vypocitané faktorove skore sme davali do vztahu spddnymi vlastnostami, svetelnymi
a teplotnymi pomermi a prizemnou vrstvou vegetacie.

Pre hodnotenie priestorovej kontinuity pédnych charakteristik sme pouZzili vSsesmerné korelo-
gramy s triedami vzdialenosti po 10 m. Pre ich vypocet bol pouZity program VARIOWIN 2.2.1
(Pannatier 1996).

4.2 Vysledky
4.2.1 Zavislost mikrobialnej aktivity na podmienkach mikrostanovidra

Takmer vSetky vzajomné korelacie medzi parametrami mikrobialnej aktivity boli pozitivne
a vyznamné, aj ked hodnoty parcidlnych korela¢nych koeficientov boli vo v8eobecnosti nizke
(tab. 8). Predovsetkym aktivita kataldzy vykazovala vyznamny pozitivny vztah s ostatnymi
ukazovatel'mi mikrobialnej aktivity, takZe ju mozno v tychto podmienkach povazovat’ za vhodny
synteticky parameter.

Odozva mikrobialnych parametrov na fyzikalne a chemické vlastnosti pody nie je jednotna.
Pddna reakcia koreluje s mikrobidlnou biomasou a respiraciou, menej s enzymatickou aktivitou.
Obsah Zivin prevazne vyznamne koreluje s respiraciou a enzymatickou aktivitou, slabsi je vztah
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Tab. 8 Korelacie medzi parametrami mikrobialnej aktivity a charakteristikami mikrostanovist'a.

Premenna mikrobialna bazalna SIR aktivita aktivita
biomasa respiracia katalazy celulazy

bazalna respiracia 0,007

SIR 0,030 0,135

aktivita katalazy 0,042 0,393 0,403

aktivita celulazy 0,032" 0,049 0,045 0,203

vlhkost’ pody 0,010 0,128 0,414™ 0,125 0,027

Corg 0,114 -0,039 -0,008 -0,133" -0,040

pH-H,0 0,087 0,096 0,127 0,036 -0,055"

pH-KCI 0,117 0,151 0,119™ 0,216 0,005

N 0,048" -0,114™ 0,003 0,061" 0,131

P -0,051" 0,167 0,179 0,255 -0,006

K 0,019 0,083 0,159 0,211 0,087

co 0,102 0,058" 0,112 0,201 0,275

LAI -0,061"" -0,008 -0,079" -0,181"" -0,325""

Roir 0,148™ 0,197 0,031 0,296 0,242""

Roirr 0,101 0,055 0,129™ 0,209 0,253

IPp -0,020 0,003 -0,159"™" -0,248™" -0,216™"

IPga -0,054" -0,012 -0,026" -0,032" -0,023"

IPpe -0,011 0,135 -0,051 -0,161"" -0,162"""

IPgac -0,049" -0,011 -0,024" -0,031" -0,024"

Tave 0,001 0,187 0,251 0,306 0,218

T ampL 0,115~ 0,061 0,010 0,231 0,203™

s mikrobialnou biomasou. Naopak obsah organickych latok ako substratu spracovavaneho
mikroorganizmami je vyznamne korelovany s biomasou mikrébov.

Parametre viazané na gradient kolonizacie (svetlo, indexy vplyvu stromov, podne teploty)
vykazovali vel'mi tesny vztah senzymatickou aktivitou, menej s respiraciou a mikrobialnou
biomasou (tab. 8). Pristup svetla asnim spojené vySSie teploty zretelne zvySuju aktivitu
pddnych enzymov, ¢i uz viazanych na mikroorganizmy alebo extracelularnych.

Indexy vplyvu stromov IPp a IPga boli vo vSeobecnosti tesnejSie korelované s mikrobiélnou
aktivitou ako indexy IPp. a IPgac. Nepreukézal sa teda Ziadny svahovy efekt. Vzh'adom na to, Ze
pri hodnoteni mikrobialnej aktivity pddy sme brali ciastocne do UGvahy iné parametre
mikroprostredia, ako pri hodnoteni demografie smreka, resp. boli definované inym spésobom
(napr. indexy vplyvu stromov brali do Gvahy aj poziciu stromu voci odberovému bodu),
uskutocnili sme novu faktorovu analyzu. Pre odhad poc¢tu faktorov sme opét’ vykonali viacero
analyz s poc¢tom spoloénych faktorov od 2 do 7. Vo vysledkoch vsetkych analyz sa pddna
vilhkost’ a obsah organického uhlika ukazali byt kontrolované unikéatnymi faktormi. NajlepSie
interpretovatel’né vysledky poskytovala analyza s Nfact = 4 (tab. 9).

Prvy faktor, intepretovany ako svetlo, vykazoval tesné korelacie (Jr| > 0,8) s otvorenost'ou
zapoja, difuznou radidciou aindexom listovej plochy, a stredne silnd korelaciu (|r] > 0,6)
s priamou radiaciou a vzdialenostou od byvalého lesného okraja. Z dalSich premennych boli
s prvym faktorom tesnejSie korelované indexy vplyvu stromov IPga a IPg4. Druhy faktor bol tesne
a pozitivne korelovany so vsetkymi indexami vplyvu stromov, navySe vykazoval slabu korelaciu
aj s charakteristikami svetelnych pomerov (|r|>0,3), interpretovali sme ho ako hustotu porastu.
Prvy a druhy faktor boli korelované (kosouhla rotécia vedie ku korelovanym faktorom) a oba
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Tab. 9 Faktorova Struktura faktorovej analyzy charakteristik prostredia.

Premenna Faktor Odhad
— - komunality
Svetlo Hustota Pddna Ziviny
reakcia
CO 0,990 -0,465 -0,031 0,077 0,9836
Roie 0,973 -0,471 -0,004 0,067 0,9541
Roir 0,741 -0,320 0,162 0,198 0,6106
y -0,670 0,448 0,324 -0,220 0,5785
LAI -0,904 0,427 0,182 -0,016 0,8380
IPgac -0,362 0,945 -0,047 -0,073 0,9059
IPga -0,348 0,925 0,053 -0,070 0,8702
IPp -0,605 0,908 0,053 -0,011 0,8697
IPpe -0,582 0,867 -0,064 -0,034 0,8008
pH-H,0 -0,124 -0,007 0,848 0,008 0,7271
pH-KCI -0,007 0,017 0,817 0,150 0,6850
P 0,030 -0,044 0,016 0,522 0,2746
K 0,135 -0,076 0,072 0,502 0,2634
N 0,263 -0,052 -0,110 0,342 0,1866
vlhkost’ pody 0,148 -0,247 0,253 -0,173 0,1710
organicky uhlik -0,020 0,014 -0,112 0,025 0,0146

Tab. 10 Mantelove parcidlne koreldcie medzi parametrami mikrobialnej aktivity a extrahovanymi
faktormi.

Premenna Faktor

Svetlo Hustota Podna reakcia Ziviny
bazalna respiracia 0,065ns 0,028ns 0,191* 0,066ns
SIR 0,112ns -0,107ns 0,136ns 0,075ns
aktivita katalazy 0,215** 0,248** 0,132ns 0,304***
aktivita celulazy 0,151*** -0,017ns -0,087* 0,022ns
mikrobialna biomasa -0,008ns 0,017ns —0,130%** —0,113***

vyjadruju gradient kolonizécie. Treti faktor je jednoznacne viazany na pddnu reakciu (pH-H.O,
pH-KCI). Stvrty faktor vykazoval mierne pozitivne korelacie sobsahom dusika, fosforu
a draslika, takZe bol oznaceny ako Ziviny.

Hodnoty komunalit, ktoré vyjadruju podiel na celkovej variancii premennych, vysvetlenej
extrahovanymi faktormi, boli vo vSeobecnosti vysoké u premennych asociovanych so sukcesnym
Stadiom (svetlo, vplyv drevin). Naopak, zachytavali len 18-27 % variability obsahu mineralnych
Zivin.

Korel4cie medzi faktorovymi skore a parametrami mikrobialnej aktivity v principe potvr-
dzuju trendy identifikované na zaklade pévodnych premennych (tab. 10). Aktivita katalazy vy-
znamne koreluje s faktormi svetlo a hustota, t.j. meni sa v zavislosti na sukcesnom Stadiu. Zaro-
ven vykazuje vztah aj k faktoru Ziviny, ¢o odrdZa vyznamnu koreldciu medzi aktivitou katalazy
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Tab. 11 Faktorova Struktira faktorovej analyzy metabolickych profilov pddnych vzoriek (Biolog®
EcoPlates).

Substréat Skupinal Skupina2  Skupina3  Skupina4 Odhad
komunality
Kys. 4-hydroxybenzoova 0,856 0,042 0,238 —0,051 0,8019
putrescin 0,782 —0,221 —0,292 0,069 0,7985
kys. glycyl-L-glutamova 0,733 0,270 0,227 0,083 0,7282
L-serin 0,690 -0,129 —-0,163 0,619 0,9145
Tween 40 0,657 0,135 0,276 0,465 0,7691
i-erythritol 0,648 0,122 -0,101 -0,033 0,5404
D-mannitol 0,629 0,209 -0,170 0,584 0,8118
kys. D-glukozaminova 0,555 —-0,019 0,236 0,190 0,6054
Kys. 2-hydroxybenzoova 0,102 0,806 0,004 -0,133 0,7092
metylester kys. pyrohroznovej —-0,055 0,784 0,175 0,126 0,6875
D-cellobidza 0,188 0,704 —0,085 —0,066 0,6771
L-fenylalanin 0,067 0,661 —0,061 0,568 0,7836
B-metyl-D-glukozid —0,061 0,647 —0,069 -0,018 0,4287
a-D-laktoza —-0,024 0,631 0,020 —-0,011 0,3995
y-lakton kys. D-galakténovej 0,521 0,564 0,316 0,251 0,8246
D,L-a-glycerol fosfat 0,046 -0,047 0,808 —0,040 0,7075
glykogén 0,251 —0,006 0,797 —-0,166 0,8731
L-arginin 0,179 0,063 0,766 0,183 0,6847
D-xyl6za —-0,107 —-0,073 0,736 -0,120 0,7256
L-asparagin 0,225 —-0,070 0,611 0,571 0,7827
N-acetyl-D-glukozamin -0,182 0,409 0,524 0,434 0,6668
Fenyletylamin -0,078 0,054 0,018 0,879 0,7833
kys. D-galakturénova 0,153 -0,019 0,017 0,875 0,7945
Tween 80 0,363 0,448 0,311 0,500 0,7220
glukdzo-1-fosfat —-0,028 0,089 0,174 -0,231 0,5090
kys. y-hydroxymaslova 0,011 -0,071 0,144 —-0,233 0,1443
kys. D-jabl¢na -0,374 -0,020 —0,050 0,065 0,1797
L-threonin —-0,059 0,418 0,333 0,122 0,5203
a-cyklodextrin -0,132 —-0,153 —0,067 —0,040 0,2192
kys. akonitova -0,032 -0,183 0,106 —0,026 0,1844
kys. a-ketomaslova 0,191 0,019 0,464 0,257 0,3216

a obsahom fosforu adraslika. Bazalna a substratovo indukovand pddna respirdcia naopak
nevykazuje zavislost’ na sukcesnom Stadiu ani chemickych vlastnostiach pédy (s vynimkou
vyznamnej korelacie medzi bazalnou respiraciou a faktorom pddna reakcia).

4.2.2 Priestorové trendy

Korelogramy sledovanych pddnych charakteristik st prezentované na obr. 14. Aj ked’ sme pou-
zili vSesmerné korelogramy, odrézaju predovsetkym usmernené vztahy v smere spadnice, najma
¢o sa tyka dIhSich tried vzdialenosti. Tvar tranzektu vSak neumoZznoval identifikovat’ potencialnu
anizotropiu.
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Obr. 14 Korelogramy priestorovych autoko-
relacii pddnych charakteristik a mikrobialnej
aktivity pody.

Vo vSeobecnosti boli pédne premenné len
slabo autokorelované v mierke, ktora bola dana
nasou vyberovou schémou, t.j. v mierke radovo
desiatok metrov. Niektoré vak vykazuju charak-
teristicku priestorovu distriblciu. V pripade cel-
kového dusika autokorelacia systematicky klesa
s rasticou vzdialenostou. Dusik je vSak korelo-
vany so vzdialenostou od byvalého okraja lesa,
vykazuje teda nestacionarny celkovy trend. Preto
sme vypocitali linearnu regresiu obsahu dusika
voci koordinate y a geoStatistickej analyze sme
podrobili rezidudly regresie, teda dentrendované
hodnoty. Pokles autokorelécii rezidudlov az po
vzdialenost’ cca 40 m naznacuje, Ze okrem celko-
veho trendu v radmci tranzektu vykazuje obsah
dusika aj kratSi stacionarny trend.

Na rozdiel od dusika sme neidentifikovali
Ziadne priestorové trendy u fosforu a dusika.
Ostatné chemickeé vlastnosti pédy (v pripade pH-
H,O rezidudly) vykazuju ur¢itd mieru priestorovej
kontinuity s dosahom 30-60 m.

U parametrov mikrobialnej aktivity bazalna
respiracia a aktivita katalazy boli korelované
s poziciou na tranzekte (koordinatou y). V pripade
rezidualov aktivity katalazy a SIR sme pozorovali
stacionarne trendy s kratkym dosahom (cca 30 m),
dosah autokorelécii u rezidualov bazalnej respira-
cie bol priblizne 60 m.

4.2.3 Metabolickeé profily mikrobialnej aktivity

Faktorové analyza rozdelila analyzované substraty
do Styroch skupin, voci ktorym p6édne mikroorga-
nizmy vykazuju podobnud aktivitu. Okrem toho
sedem substratov nekoreluje s ostatnymi, zrejme
kazdy znich je metabolizovany samostatnou
funkénou skupinou mikroorganizmov (tab. 11).
Zo sledovanych substratov len niektoré vyka-
zuju zrejmy vztah s inymi parametrami mikro-

bialnej aktivity (kys. glycyl-L-glutamovd, kys. D-glukozaminova, a-cyklodextrin, N-acetyl-D-
glukozamin, Tween 40). Vo v3eobecnosti ide o substraty metabolizované najma mikroorganiz-
mami prvej skupiny (tab. 12). Naopak, vé&¢Sina substratov vykazuje vyznamnu pozitivnu alebo
negativnu korelaciu s chemickymi vlastnostami pody (1. skupina) a obsahom Zivin (2. a 3. sku-
pina) (tab. 13).

Jednoznacne najtesnejsi vztah k charakteristikam svetelnych a teplotnych pomerov, ktoré sa

menia v priebehu sukcesie, a teda najlepSie charakterizuju sukcesné Stadium, vykazuja mikroor-
ganizmy metabolizujice xylozu, teda monosacharid obsiahnuty v pletivach drevin. Zo skupin
mikroorganizmov su so svetlom a teplotami najtesnejSie korelované mikroorganizmy 3. a 4.
skupiny, korelacie su vSak u oboch skupin opacné (tab. 14). Je teda zrejmé, Ze pddy v skorych
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Tab. 12 Mantelove parcialne korelacie medzi profilmi metabolickej aktivity (Biolog® EcoPlates)
a parametrami mikrobialnej aktivity pody.

Substrat bazalna SIR aktivita  aktivita  mikrob.  org. Uhlik
respiracia katalazy  celulazy  biomasa
B-metyl-D-glukozid 0,031 -0,158" -0,063  -0,114"  —0,044 0,089
v-laktén kys.D-galakt. 0,241 0,039 0,258" 0,312 0,250  0,282"
L-arginin 0,140 0,017  —0,071 0,125 0,286 0,010
metylester kys. pyrohrozn.  —0,116 0,120  -0,044  —0,059 0,301™" -0,057
D-xyléza 0,423 0,105 0,104  —0,048 0,150 0,026
kys. D-galakturénové —0,069 0,111 0,140 0071  -0,151  -0,121
L-asparagin 0,169 0,014 0,008 —0,009 0,030 -0,114
Tween 40 0,321 0,155 0,083 02797 0,141 0,116
i-erythritol 0,1404 0,101 0,136 0,082 0,021 0,419
kys. 2-hydroxybenzoové -0,2197  -0,113 0,337 -0,070 0,091 0,078
L-fenylalanin 0,099 0,083  -0,036 -0,121° 0,222 —0,205"
Tween 80 0,044 0,038 0,101 0,133 0,328 0,111
D-mannitol 0,198"  -0,055 0,058 0,448 -0,065  —0,001
kys. 4-hydroxybenzoova 0,468 0,001 0,137 0,410 -0,067 0,408
L-serin 0,161 -0,054 0,037 0,474 0,005 0,086
a-cyklodextrin -0,307"" 0,147 0,029 0,111 0,152 —0,267"
N-acetyl-D-glukozamin 0,001 -0,163° -0,275"" -0,2777" 0,020 0,261
kys. y-hydroxymaslova 0,181" 0,045  —0,041  —0,029 0,070 0,202™
L-threonin 0,066 0,205~ -0,015 0,025 0,398 -0,105
glykogén 0,136 -0,004 0,057 0,006  -0,008  -0,075
kys. D-glukozaminové 0,429 0,196 0315 04267 0,146 0,063
kys. akonitové -0,175"" 0,001  -0,007  —0,055 0,065  —0,023
kys. glycyl-L-glutamové 0,500 0,308 04587 0,289 04197 0479
D-celobi6za -0,157" -0,127  -0,270"" -0,021  -0,072 0,163
glukézo-1-fosfat 0,051 —0,005 0,098 0,021 0,044  —0,006
kys. a-ketomaslova 0,031 0,091 0,201 0,087 -0,098° -0,065
fenyletylamin -0,010 -0,155" —0,259° -0,101  -0,058  —0,262""
a-D-laktéza 0,008 -0,227° -0,064  —0,037  —0,198" 0,080
D,L-a-glycerol fosfat 0,130 -0,098  —0,183" -0,061  -0,131 0,020
kys. D-jabléné -0,106 -0,140  -0,128 0,026  -0,126  —0,205
putrescin 0,322 0,040 0,203" 0,618™ 0,099 0,412
Skupina 1 0,449 0,144" 0,307 0476 0,119 0,537
Skupina 2 -0,120 -0,091  -0,159°  -0,090 0,091 0,070
Skupina 3 0,231 0,028  -0,017 0,084 0,138  —0,064
Skupina 4 0,071 0,042  -0,086 -0120 -0,092 0,319
multiplicita funk&nych 0,111 -0,098 0,188 0,021 0,065  —0,029
skupin mikroorganizmov
diverzita funkénych skupin 0,123 -0,219°7 -0,031 0,055 -0,031  —0,076

mikroorganizmov

otvorenych Stadiach sukcesie obsadzujd funkéne a pravdepodobne aj taxonomicky odlisné sku-
piny mikroorganizmov nez pddy pod zatienenymi plochami. Naznac¢uje to aj nerovnaky vztah
mikroorganizmov 3. a 4. skupiny k druhovej bohatosti a diverzite bylinnej a machovej vrstvy.
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Tab. 13 Mantelove parcialne korelacie medzi profilmi metabolickej aktivity (Biolog® EcoPlates)
a chemickymi vlastnostami pody.

Substrat vlhkost  pH-H,O pH-KCI N P K
B-metyl-D-glukozid -0,128°  -0,318"" -0,315"" 0,147 0,263 -0,258""
y-laktén kys. D-galakt. 0,052 0,083 0,090 0,034  -0,075 0,210~
L-arginin -0,057 0,001 0,001 0,079  -0,205" 0,137
metylester kys. pyrohr. ~ —0,090 -0,005 0,038 0,221 -0,248" 0,209
D-xyléza -0,135" 0,195~ 0,169 0,240 —0,088 0,154"
kys. D-galakturénova -0,131 -0,110 —0,058 -0,178" -0,013 —0,006
L-asparagin -0,057 0,018  -0,012 0,023  -0,159" 0,073
Tween 40 0,130 0395 03717 0,090  -0,135 0,393
i-erythritol 0,313 0439 0436 0,097 0,239 0,040
kys. 2-hydroxybenz. 0,063 -0,099 0,034 0,125 -0,151" —0,224"
L-fenylalanin 0,119 -0,143  —0,080  -0,341"" -0,270" -0,264
Tween 80 -0,057 0,208" 0,290 -0,263"" -0,231" 0,177
D-mannitol 0,171 0,152 0,042 0,042  —0,018 0,255
kys. 4-hydroxybenz. 0,302°" 0,406 0,307 0,101 0,134 0,454
L-serin 0,147 0,207 0,086 0,048 0,034 0,311
a-cyklodextrin 0,036 0,031 0,149" -0,073  —0,017 0,141
N-acetyl-D-glukozamin ~ —0,293" —0,096  -0,023  -0,373" —0,532"" -0,137"
kys. y-hydroxymaslové 0,079 -0,038  —0,214" —0,195" 0,115  —0,201"
L-threonin 0,021 0,186 0,244  —0,241"" -0,202" 0,059
glykogén -0,042 -0,020  —0,041 0,013  -0,146 0,099
kys. D-glukozaminové 0,346 0,108 0,081  -0,146"  —0,099 0,565
kys. akonitova -0,212"" -0,125~ -0,004  -0,177" 0,115 -0,141"
kys. glycyl-L-glutam. 0,249™" 04427 04357 0,201 0,183 0,325
D-cellobi6za 0,094 -0,319"" -0,108  -0,064 0,264~  —0,053
glukézo-1-fosfat -0,024 0,029 0,016  -0,025 0,017 0,069
kys. a-ketomaslova -0,155~ 0,141 -0,052  —0,308"" 0,099 0,069
fenyletylamin -0,233° 0,118  -0,051  -0,234" -0,318"" -0,053
o-D-laktéza -0,049 -0,077  -0,001  -0,063  -0,180" -0,106
D,L-a-glycerol fosfat -0,162"  —0,006 0,024 0,135 -0,246"" 0,074
kys. D-jabléna -0,284"" -0,070  —0,255 0,311 0,085  —0,122
putrescin 0,265~ 0536 0,363 0,140 0,328 0,467
Skupina 1 0,404 0,492 04257 0,117 0,244" 0,479
Skupina 2 -0,004 -0,172° -0,071 0,144~ -0,305"~ -0,260""
Skupina 3 -0,064 0,011 0,056 -0,113° -0,262""  0,128"
Skupina 4 -0,319™" -0,019 0,048  -0,246" —0,230" -0,024
multiplicita funkénych -0,013 -0,023 0,006 0,285 0,109 0,197
skupin mikroorg.

diverzita funkénych -0,132°  -0,042 0,085 0,190 0,115 0,050

skupin mikroorg.

Multiplicitu a diverzitu funkénych skupin mikroorganizmov, ktord pravdepodobne v znacnej
miere odrdZa ja ich druhov( bohatost’ a diverzitu, len v malej miere ovplyviuju chemické
vlastnosti pody a obsah Zivin s vynimkou obsahu dusika. Rovnako sa diverzita mikroorganizmov
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Tab. 14 Mantelove parcialne korelacie

a svetelnymi resp. teplotnymi pomermi.

medzi profilmi metabolickej aktivity (Biolog® EcoPlates)

Substrat CcO LAl RDIR RD”: TAVG TAMPL
B-metyl-D-glukozid -0,012 -0,071  -0,002  —0,027 0,039  -0,044
y-laktén kys. D-galakt. 0,130°  -0,122 02377 01126  —0,036 0,163"
L-arginin 0,180 —0,224"" -0,011 0,1817" -0,080 0,288
metylester kys. pyrohr. 0,019 0,014 0,200° 0,027 —0,258"" -0,073
D-xyléza 0,543 -0,426"" 0558 0,543 04397 0,267
kys. D-galakturénova 0,022 0,001 0,101 0,023 0,093 0,060
L-asparagin 0,290  -0,230"" 0,150 0,294 0,197 0277
Tween 40 0,121 —0,037 0,185 0,113 0,189™ 0,092
i-erythritol 0,037 —0,040 0,009 0,028  -0,158"  —0,004
kys. 2-hydroxybenzoova ~ —0,077 0,072  -0,022 0,056 -0282"" -0,132
L-fenylalanin -0,153" 0,235 -0,065 -0,140° -0,131" —0,215"
Tween 80 -0,035 0,098 0,015  -0,025  —0,078 0,001
D-mannitol -0,023 0,031 0,048  -0,033 0,131° 0,034
kys. 4-hydroxybenzoova 0,028 -0,014 0,035 0,023 0,127° -0,025
L-serin -0,026 0,030 0,056  —0,035 0,137°  -0,002
a-cyklodextrin 0,362 0,345~ 0,265 03727 02417 0,450
N-acetyl-D-glukozamin -0,037 0,064  -0,083 -0,026 —0,057  —0,112
kys. y-hydroxymaslové -0,176" 0,133  -0,149° -0,173° 0,255 —0,207"
L-threonin -0,128" 0,155" —0,021 0,110  -0,235"" —0,147"
glykogén 0,256 —0,281"" 0,092 0,259™" 0,133 0,279
kys. D-glukozaminova —0,053 0,168 0,121 —0,047 —0,004 0,069
kys. akonitova 0,059 -0,140" -0,150" 0,052 0,192 0,504
kys. glycyl-L-glutamové 0,125 —0,084 0,240° 0,109  —0,061 0,153
D-cellobiéza 0,025 —0,001 0,025 0,036  —0,084 0,025
gluk6zo-1-fosfat 0,051 -0,022 0,160 0,055 0,015 0,010
kys. a-ketomaslova 0,025 -0,016 0,038 0,030 0,035 0,152"
fenyletylamin -0,102 0,222* -0,1440 0,112 0,091 -0,015
o-D-laktéza 0,199°  -0,152 0,282” 0,214 0,051  -0,046
D,L-a-glycerol fosfat 0,359™" -0,261"" 0,313 03737 01198 0,187
kys. D-jabléna 0,078 -0,205" 0,012 0,073 0,182 -0,133"
putrescin -0,189" 0,210 -0,008  -0,207" 0,088  -0,166"
Skupina 1 -0,028 0,075 0,090  -0,042  —0,002 0,009
Skupina 2 -0,023 0,025 0,094 0,008 0,249 -0,139"
Skupina 3 0,367 -0,333"" 0,252 0,379 0,136 0,300
Skupina 4 -0,194" 0,301 -0,168" -0,207° 0,09  —0,116
multiplicita funkénych 0,339 -0,303"" 0,522"" 0,349 0,057 0,075
skupin mikroorganizmov

diverzita funkénych skupin -~ 0,192°  -0,186" 0,325 0,987 -0,133° 0,009

mikroorganizmov

len v malej miere odraza v sumarnych parametroch mikrobialnej aktivity (respiracia, mikrobialna
biomasa). Naopak, sukcesné Stadium sa na mikrobialnej diverzite odraza zretel'ne. Skoré Stadia
sukcesie s vysokym prijmom svetla a druhovo bohatou bylinnou vegetaciou vykazuju vyssiu
diverzitu a multiplicitu funkénych skupin mikroorganizmov (tab. 14 a 15.).
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Tab. 15 Mantelove parcialne korelacie medzi profilmi metabolickej aktivity (Biolog® EcoPlates)
a vegetaciou.

Substrat Semenéaciky Druhova bohatost  Druhova diverzita
smreka bylin/machorastov  bylin/machorastov
B-metyl-D-glukozid -0,017 0,046 0,112
y-lakton kys. D-galakténovej -0,213" 0,001 0,064
L-arginin -0,140" —0,046 0,022
metylester kys. pyrohroznovej -0,258"" -0,039 -0,025
D-xyléza -0,195" 0,049 0,092
kys. D-galakturénova —0,066 —0,085 -0,149"
L-asparagin -0,046 0,129 0,175
Tween 40 -0,274™ 0,075 0,177
i-erythritol -0,093 0,311 0,331
kys. 2-hydroxybenzoové 0,060 0,147 —0,124"
L-fenylalanin -0,043 -0,207" -0,318""
Tween 80 -0,198"" -0,015 0,010
D-mannitol -0,051 0,023 0,007
kys. 4-hydroxybenzoova -0,069 0,025 0,139
L-serin -0,037 0,016 -0,007
a-cyklodextrin -0,017 0,541 0,391
N-acetyl-D-glukozamin —0,066 —0,096 0,039
kys. y-hydroxymaslova -0,016 -0,047 -0,144"
L-threonin -0,120" -0,232"" -0,178"
glykogén —0,044 0,115 0,182"
kys. D-glukozaminové -0,140" -0,123" -0,139"
kys. akonitova -0,058 0,164~ 0,053
kys. glycyl-L-glutamova -0,246"" 0,079 0,317"
D-cellobi6za -0,078 0,165 -0,127
glukézo-1-fosfat -0,012 0,039 0,039
kys. a-ketomaslova -0,092" -0,102 —0,084
fenyletylamin -0,065 -0,226"" -0,273""
o-D-laktéza 0,028 0,084 —0,088
D,L-a-glycerol fosfat -0,197" 0,041 0,005
kys. D-jabléné 0,436 0,034 —0,008
putrescin —0,066 -0,113 0,073
Skupina 1 -0,194" 0,071 0,199
Skupina 2 -0,056 0,066 -0,077
Skupina 3 -0,180" 0,015 0,071
Skupina 4 -0,083 -0,322"" -0,208"
multiplicita funk&nych skupin 0,206 0,256 0,393
mikroorganizmov
diverzita funkénych skupin 0,276 0,281 0,251

mikroorganizmov

5 Vyvoj rastlinnych spoloé¢enstiev

LUky a pasienky patria k sekundarnym rastlinnym spolo¢enstvam, ktoré su zavislé na trvalom
pol'nohospodarskom vyuZzivani. Zaciatok procesu sekundarnej sukcesie je viazany na znizenie
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intenzity alebo ukoncenie obhospodarovania a charakterizuji ho zmeny druhového zloZenia,
Struktary porastov a casto aj postupna kolonizécia lokality drevinami. Povodne viac-menej
homogénne spolocenstva travnych porastov sa postupne menia na mozaiku novych spoloc¢en-
stiev, v ktorych vacSinou prevlada jeden z konkuren¢ne najsilnejSich druhov. Medzi ne patria
unas najmé klonalne travy a ostrice (Brachypodium, Carex), kri¢cky (Vaccinium, Genista,
Calluna) alebo kry (Prunus spinosa, Salix cinerea). Kompaktné porasty vytvaraju aj niektoré
trsnaté druhy trav (Calamagrostis arundinacea, Deschampsia cespitosa). Sireniu kri¢kov a krov
s duznatymi plodmi (napr. Juniperus, Rosa) na otvorené plochy napoméahaju vtaky. Najvyznam-
nejSie zmeny travnych porastov v3ak spdsobuje Sirenie stromov, z ktorych sa u nas najviac
uplatiiuju anemochdérne druhy (smrek, borovica, breza).

V horskych polohach Zapadnych Karpét boli uz zdokumentované viaceré sukcesné serie na
opustenych travnych porastoch, ktorych spolo¢nym rysom su expanzie spominanych skupin
rastlin. Niektori autori sledovali ¢isto zmeny bylinnej etdZe (ako napr. BlaZzkova, Biezina 2003).
Viaceri zachytili aj postupnost’ Sirenia drevin. Z mnohych pohori sa spomina séria so spolo¢nym
vyskytom smreka a borievky: v Pieninach (Kuchnicka 1998, Bodziarczyk et al. 1999), Velkej
Fatre (Michal 1992), Zapadnych a Vysokych Tatrach (Svoboda 1939, Smarda 1961)
alebo Slovenskom Raji (DraZil et al. 1998). PodrobnejSie bola tato séria Studovand v CHKO
Porana (Krizova 1995, Krizova a Ujhazy 1997, Ujhazy 1995, 1998, 2001, 2003), v ktorej sa
nachadza aj ndS vyskumny objekt na Prislopoch. Na tejto lokalite Ujhazy (2003) popisal smre-
kovo-bukovu sukcesnu sériu pouzitim metody paralelnych pokusnych ploch v rozdielnych
Stadiach sekundanej sukcesie (od pornohospodarsky vyuzivanych travnych porastov aZz po
klimaxovy zmieSany jedlobukovy les).

Doteraz vSak unas chybala komplexnejSia Stadia, ktord by rieSila zmeny priestorovej
Struktury vegetacie asucasne vztahy medzi jednotlivymi zloZkami ekosystémov v procese
sukcesie. V tejto casti Studie sme sa teda pokusili rieSit’ najmé suvislosti medzi vyvojom prizem-
nej vegetacie (etdZi E; a Eo) a hlavnou expandujucou drevinou a overovali sme vyznam zmien
stanovistnych podmienok pre zmeny vegetacnych typov v priebehu sukcesie. Pred tym vsak bolo
potrebné podrobne zmapovat priestorovu Struktdru ekosystémov v rozne pokrocilych Stadiach
sukcesie.

Ciastkovymi ciel'mi tejto ¢asti tudie bolo:

e podrobnejSie charakterizovat’ typy vegetacie, ktoré sa vyskytuju v nelesnych Stadiach
smrekovo-bukovej sukcesnej série;

e nacrtnut’ model vyvoja vegetacie (ako sériu typov vegetacie);

e identifikovat zmeny druhoveého zloZenia a druhovej diverzity prizemnej vegetacie pocas
kolonizécie opustenych travnych porastov smrekom;

e identifikovat’ najvyznamnejSie faktory prostredia ovplyviujice prizemnd vegetaciu v procese
kolonizacie smrekom.

5.1 Metodika
5.1.1 Definovanie vegetacnych typov

Vegetac¢né typy na tranzekte boli zdokumentované pomocou fytocenologickych zapisov podla
zurissko-montpellierskej Skoly (Braun-Blanquet 1964), s pouZitim Braun-Blanquetovej stupnice
modifikovanej podl'a Barkmana et al. (1964). Zapisy sme robili vo vegetatne homogénnych
segmentoch resp. plochach s rozlohou 610 m*. Velkost' ploch vychéadzala z ciel’a prace zachytit
zmeny vegetacie v ¢o najmensej priestorovej mierke a obmedzend maloplosnou mozaikovitou
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Obr. 15 Priklad mozaikovitej Struktary
vegetacie na vybranej casti tranzektu (2040
m). Skratky mapovanych jednotiek: 0: smre-
kové ihlicie bez vegetacie; af: Platanthera
bifolia — Avenella flexuosa; ap: Knautia
arvensis — Avenula adsurgens; ar: Prunella
vulgaris — Ajuga reptans; ac: Phyteuma
spicatum — Agrostis capillaris; bp: Trifolium
medium — Brachypodium pinnatum; ca:
Calamagrostis arundinacea; hs: Hylocomium
splendens; ns: Antennaria dioica — Nardus
stricta; pa: Jungermannia leiantha -
Plagiomnium affine agg.

Strukturou vegetéacie (obr. 15). Zaznamenavali sme
len jedince etazi E; a Eo, ktoré korenili na ploche
zapisu.

Jedince drevin v bylinnej vrstve sme takisto za-
znamenavali, ale pri umiestiovani zapisu v teréne
sme sa vyhybali tomu, aby jeho plocha zahinala aj
jedince etadZi E, a E;. Pokryvnost' krovin a korin
stromov nad plochou takisto nebola hodnotena. Vy-
VOj prizemnej vegetacie ovplyviuje nielen verti-
kalne tienenie, ale aj horizontalna Struktara okoli-
tého porastu drevin a diZka obdobia lateralneho tie-
nenia (cf. Ujhazy 2003), ktoré sme pouzitymi meto-
dami nevedeli hodnotit.

Pre zachytenie vztahov medzi su¢asnym stavom
vegetacie na tranzekte, ovpyvnenym procesmi suk-
cesie, a pébvodnym stavom vegetacie kosenych luk
a pasienkov sme vyuzili zapisy s plochou 16-20 m?,
ktoré boli zaznamenavané v predchadzajicom ob-
dobi (1995-1996) na blizkych miestach v ramci
komplexu Prislopov (cf. Ujhazy, 2003).

Kombinovana stupnica abundancie/dominancie
bola pre analyzy transformovana na ordinalnu Skalu
(van der Maarel 1979) a v tejto forme je uvedena aj
v tab. 16. KaZzda potencialna vegetacnad jednotka
bola dokumentovana minimalne Styrmi, spravidla
viac nez piatimi zapismi. Druhy s pokryvnost'ou
nad 25 % boli povazované za dominantné. Fytoce-
nologické zapisy boli uloZené a spracované
v programoch TURBOVEG a MEGATAB (Henne-
kens 1996a, b). Na analyzy vegetacnych dat sme
pouZzili divizivnu polyteticku klasifikaciu (program
TWINSPAN; Hill 1979), detrendovanu koreSpon-
decni analyzu (DCA; program CANOCO; ter
Braak a Smilauer 1998) a koeficient Phi (cf. Bruel-
heide 2000; program JUICE, Tichy 2002). Na iden-

tifikaciu vyvojovych trendov pdvodnej vegetacie travnych porastov a zmenenej vegetacie na
tranzekte sme pouZili tabelarnu syntézu (cf. Moravec 1994). Indika¢né hodnoty jednotlivych
druhov boli prevzaté z prace Ellenberga et al. (1992).

5.1.2 Vzrah vegetacnych typov k faktorom prostredia

Uvedenym sposobom definované vegetacne typy sme vyuZzili ako jednotky pri celoplosnom
mapovani vegetacie v ramci dvoch stredovych 10 m péasov pozdiZ osi tranzektu. V ramci
kazdého Stvorca 10 x 10 m stabilizovanej bodovej siete boli vyhotovené ciastkové mapy
vegetéacie a nasledne boli spojené. Mapovali sme plésky s minimalnou plochou 0,25 m? resp.
linie SirSie ako 0,3 m. Celkovo sme rozliSovali 13 mapovacich jednotiek (vid’ podkapitolu 5.2.1).
Devét z nich vych&dzalo z vegeta¢nych typov definovanych podla postupu popisaného v
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predchéadzajucej podkapitole. Okrem nich sme pouZzili d’alSie Styri mapovacie jednotky, hoci
neboli fytocenologicky definované: Vaccinium vitis-idaea (Vv) — jeden porast s dominanciou
Vaccinium vitis-idaea v spodnej ¢asti tranzektu; Galium odoratum (Go) — druhy typické pre
podrast bukového lesa prenikajiuce z pbévodného jedlobukového porastu na hornom okraji
tranzektu; Calamagrostis arundinacea (Ca) — zhluky velkych kompaktnych trsov tvoriace
spravidla Uzke pasy, prerastajuce iné typy vegetacie; hola plocha (0) — polygony pokryté opadom
ihlicia smreka s pokryvnost'ou machorastov a bylin do 10 %.

Typ Phyteuma spicatum — Agrostis capillaris reprezentujuci pévodné floristické zlozenie
travinnobylinnej vegetacie je zastipeny na fragmentoch pléch s pomaly sa meniacou lG¢nou
vegetaciou. Typ Antennaria dioica — Nardus stricta tieZ predstavuje povodnl vegetaciu
travnatych pléch nasledne modifikovanu pasenim. Ostatné typy su vo vacSej miere pozmenené
bud’ zatienenim smrekom, alebo expanziou konkurenc¢ne silnych druhov trav a krickov.

Pre kvantifikaciu vplyvu stromov na bylinnd a machovl vegetaciu sme indexy vplyvu
stromov (vid’ kapitolu 2.2) pocitali na zaklade polohy a verkosti stromov v okruhu 10 m okolo
bodu. Doplnili sme d’alSie dva indexy, zohl'adnujuce velkost’ kordn drevin:

IP,, =X.CPe™"

IP,, =2Z,CV,e™"
kde CP; je plocha korunovej projekcie (zaloZzena na 4 meranych korunovych polomeroch) a CV;
= 1/3 CP,.l; je objem koruny (l; je diZka koruny, predpoklada sa kuzelovy tvar koruny) i. stromu
v ramci okruhu 10 m od bodu. VVzhradom na to, Ze rozmery a pozicie stromov boli merané aj na
susednych 10 m pasoch, nebola potrebna Ziadna korekcia na okrajové postavenie bodu. Indexy
vplyvu stromov sme pocitali pre body v sieti 10 x 10 cm pouZzitim ad hoc programu.

Pbdne a mikroklimatické charakteristiky boli interpolované z meranych hodnét v sieti 0,5 x
0,5 m dvojrozmernym jednoduchym bodovym krigingom. Na analyzu a modelovanie variogra-
mov a krigingovy odhad interpolovanych hodndt sme pouzili program Geo-EAS 1.2.1 (Englund
a Sparks 1991).

Pre tvorbu, spracovanie a analyzu vektorovych map vegetacie sme pouZili balik ArcView
GIS 3.3 (ESRI 2002). Korunove projekcie sme najprv generovali ako rastrovy obraz programom
SVS (McGaughey 1997) a nasledne boli konvertované na vektorova vrstvu. Vegetacné typy boli
spracovavane ako polygonoveé prvky. Pre vietky vegetacné typy sme vypocitali polohu centroidu
ako priemer pozicii centroidov v3etkych polygénov predstavujdcich dany typ. Hodnoty indexov
vplyvu drevin a krigingovych odhadov podnych a mikroklimatickych charakteristik sme ma-
povali ako bodové prvky. Indexy vplyvu drevin boli pouZité ako ukazovatele svetelného prijmu.
DalSie Styri hodnotené faktory (teplota, vihkost, dusik, pH) patria medzi najvyznamnejsie z
hradiska vyznamu pre rastliny (Ellenberg et al. 1992).

Okrem vzajomného prekryvu vrstiev sme hodnotili aj susedstvo vegetacnych typov v
prostredi ArcInfo. Pre kazdy vegetacény typ sme vypogitali celkovi dizku hranic ako stcet ob-
vodov prislusnych polygénov, a pre kazdy péar vegetacnych typov sme vypocitali diZzku ich
spolo¢nej hranice. Analyza susedstva vychadzala z predpokladu, Ze vegetacné typy, ktoré su via-
zané na podobné ekologické podmienky, si budu priestorovo blizSie a budd zdiel'at’ vacSiu cast’
hranic neZ dvojica ekologicky rozdielnych vegetacnych typov. PouZili sme dva typy ukazovate-
'ov susedstva: pre kazdy vegetacny typ boli vypocitané percentualne podiely z celkového obvodu,
zdielané s jednotlivymi ostatnymi typmi. Takdto matica percentudlnych podielov je v3ak
asymetricka vzhladom na rozdielne sumy obvodov réznych vegetacnych typov, jej riadkove
sumy sice davaji stcet 100 %, ale stipcové nie. Indexy susedstva pre dvojicu vegetaénych typov
boli preto pocitané ako ekvivalent Jaccardovho indexu:
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N|ij = Iij/(li + |j)

kde I;; je dizka spolognych hranic i. a j. vegetaéného typu, a l; resp. |; je celkova dizka hranic i. a
J. typu bez zapocitania vonkajSich hranic tranzektu. Matica indexov susedstva bola nasledne
interpretovana analyzou zékladnych koordinat (Gower 1966).

5.1.3 Zmeny v zast(peni druhov pozd/z gradientu kolonizacie smrekom

Okrem celoplosného mapovania vegetacnych typov sme sledovali zmeny v zastUpeni druhov na
kruhovych pléskach s velkostou 0,5 m? vsieti 5 x 5 m, na ktorych bol okrem vegetacie
hodnoteny aj cely rad faktorov prostredia (vid’ tab. 1). Analyzovali sme zlogaritmované Udaje
0 pokryvnosti taxonov machorastov a cievnatych rastlin. V analyze sme pouZzili 155 pléSok
usporiadanych v obdiznikovej sieti 31 x 5 plé3ok, ako je to znazornené na obr. 26. Aby sme
vyuZili aj udaje z pldéSok, na ktorych neboli zistené Ziadne druhy (lokalizované v extrémnych
podmienkach s redukovanymi svetelnymi pomermi a hrubou vrstvou ihli¢ia), upravili sme
druhové udaje pridanim hypotetického druhu. Hodnota pokryvnosti tohto druhu zodpovedala
pokryvnosti povrchu bez vegetacie stanovenej na kazdej ploske ako 100 % - celkova
percentudlna pokryvnost E; a Eo. Na pléSkach, do ktorych zasahovali kmene drevin, boli
chybajuce hodnoty jednotlivych faktorov dopocitané ako priemer z dostupnych Gdajov na
susednych pléskach.

Na priamu anepriamu gradientovd analyzu sme pouZzili program CANOCO (ter Braak
a Smilauer 2002). Ked’ze sme pridali hypoteticky druh, pouZili sme linearne ordina¢né metddy.
Opravnenost’ ich pouZitia bola navySe potvrdena detrendovanou koreSpondencnou analyzou, pri
ktorej dizka gradientu ordinaénych osi nepresahovala trojnasobok smerodajnej odchylky (ter
Braak a Prentice 1988, ter Braak a Smilauer 2002). Na determinaciu hlavnych osi variability
druhovych dat sme pouZili analyzu hlavnych komponentov (PCA). Vplyv jednotlivych meranych
faktorov prostredia sme kvantifikovali a testovali pomocou analyzy RDA. Na test vyznamnosti
jednotivych faktorov ako aj extrahovanych osi sme pouZzili Monte Carlo permutacny test (9999
permutécii s obmedzenim pre siet’ s rozmermi 31 x 5 jednotiek). Potom sme pomocou parcial-
nych analyz RDA stanovili okrajovy, podmieneny a ¢isty vplyv (marginal, conditional and pure
effects) jednotlivych sledovanych faktorov na variabilitu druhovych dat.

5.2 Vysledky
5.2.1 Vegetacné typy

Na tranzekte sme na zéklade fytocenologickych zapisov rozliSili 9 typov vegetéacie: Trifolium
medium — Brachypodium pinnatum (tab. 16, zapisy 1-5, typ Bp), Antennaria dioica — Nardus
stricta (6—10, Ad-Ns), Phyteuma spicatum — Agrostis capillaris (11-19, Ps-Ac), Knautia arven-
sis — Avenula adsurgens (20-23, Ka-Aa), Prunella vulgaris — Ajuga reptans (24-29, Pv-Ar),
Platanthera bifolia — Avenella flexuosa (30-33, Pb-Af), Vaccinium myrtillus (34-38, Vm), Hylo-
comium splendens (39-43, Hs) a Jungermannia leiantha — Plagiomnium affine agg. (44-49, JI-
Pa). Diferenciacia typov na zéklade druhového zloZenia je prezentovana v tab. 16. Tieto typy re-
prezentuju prakticky kompletnt $kalu premenlivosti nelesnej prizemnej vegetacie (dopinajd ich
d’alSie 4 Specifické typy definované v podkapitole 5.1.2) a vyskytuju sa v zavislosti na meniacich
sa ekologickych podmienkach a trvani sukcesie. Daju sa rozliSit’ tri skupiny typov v zavislosti na
dominancii prevladajucich druhov: i) typy s jednym vyrazne dominantnym druhom (Trifolium
medium — Brachypodium pinnatum, Antennaria dioica — Nardus stricta, Knautia arvensis —
Avenula adsurgens, Platanthera bifolia — Avenella flexuosa, Vaccinium myrtillus), ii) druhovo
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Tab. 19 Vegetacné typy

Vegetacny typ

Variant:

Priemerna fidelita

Priemerny pocet druhov

Pocet druhov s ®>25

Pocet druhov s konStantnost’ou nad 50%
Pocet dominantnych druhov
(pokryvnost’ nad 25%)

20.7
19.4
8.0

12.0

|C
| Ps-Ac

| mezotr.

| 25.0
| 30.9
| 30.0
| 12.0

| D
| Ka-Aa
|

| 16.6
| 23.5
| 4.0

| 17.0

3.0

| E

| Pv-Ar
| mezotr.
| 25.0

| 30.8

| 22.0

| 15.0

| 4.0

| F | G

| Pb-Af | Vm

| oligotr. | oligotr.
| 17.3 | 13.3

| 235 | 17.4

| 5.0 | 2.0

| 17.0 | 16.0

|3.0

Brachypodium pinnatum
Trifolium medium subsp. flexuosum
Viola canina

Briza media

Luzula campestris agg.
Anthoxanthum odoratum
Antennaria dioica
Plagiomnium cuspidatum
Phyteuma spicatum
Ranunculus polyanthemos
Carex hirta

Plantago media
Deschampsia cespitosa
Campanula patula

Lotus corniculatus

Knautia arvensis
Hieracium murorum
Prunella vulgaris

Fagus sylvatica

Sorbus aucuparia

Fraxinus excelsior
Ranunculus acris

Abies alba

Platanthera bifolia ssp. latifolia
Vaccinium myrtillus
Plagiothecium denticulatum
Lophocolea heterophylla
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Tab. 19 pokracovanie

Vegetacny typ A | B | C | D | E | F | G | H |1

Bp | Ad-Ns | Ps-Ac | Ka-Aa | Pv-Ar | Pb-Af | Vm | Hs | JI-Pa
Variant | oligotr. | mezotr. | | mezotr. | oligotr. | oligotr. | oligotr. |
Jungermannia leiantha ... .. | ... .. [ o P T I [ ... | . .22
Aulacomnium palustre .2 . 2 | 3. .. 2. [ ... ...
Achillea millefolium .1 Sl T 2 S L [ .o | ...
Veronica chamaedrys .2.12 ... .. R N I A I
Alchemilla sp. 11..1]..... Lo l20 o120 . N T | ... ..
Picea abies L2 S1).12.2. . 1]. 11 .1 I
Galiumverum 022 ... .. o2 e [ ... .. | ... ...
Danthonia decumbens ... .. |1 .22223222|.222|..2...|1..2|.2.3.|..... | .. ...
Nardus stricta 2. .222252.2|.223|.2112.|.222|...2.|..... | ...
Festuca rubra 22 . . |[2.1222|2..1|..... [ ... | ... ..
Potentilla aurea ... .. |2222.|.2.22.132|..22|..212.|12.2]|..... | ..o | ...
Cruciata glabra 2...].2 122121 |1.22|..2..].12...]......
Carlina acaulis .11 [.2.11.|..21]1..22]|..... | ...
Luzula luzuloides 2.2.135533]2.2253.3.1]3322]|..2222|2.22|2.222|22.2.|..2...
Carex pilulifera ..2]123232].225..322|2.23]232122]2223]22.22]2222.].2.
Veronica officinalis .2.122..312.2222222|.233|122222|1221|.221.12221.]......
Pilosella officinarum ool 00222022, .3.2.2.2|.2222.|3.11]..... 2112 . ......
Agrostis capillaris 23232|23355|765555377|.555(223252|3233(23222|.1.22|2.....
Hypericum maculatum 33332(22333|65 313 3253123232
Avenula planiculmis ..222]122223|32 |12 .|13352]2325. .
Potentilla erecta 222225555533 | 2 6355(23233|
Rhytidiadelphus squarrosus 86537 ... .. | |5 | .
Fragaria vesca 2.22.|..... | 22 . | | .
Pimpinella saxifraga 222 ... .. |2222.2.22 | |
Acer pseudoplatanus R (i A O R A |
Ajuga reptans 2.2.2|..2.2]3325.2622 |
Pleurozium schreberi .352|87777|527567667 |
Avenella flexuosa 23|56635]22.5237.6 |
Hylocomium splendens . . . .. | 32567 | ..57257 .. |
Plagiomnium affine 32322 ..... | .2.23522. |
Dicranum polysetum .., | .. .33 ......... | .




1%

Tab. 19 pokracovanie

Vegetacny typ

Variant

| B

Bp | Ad-Ns
| oligotr.

|C
| Ps-Ac
| mezotr.

| E | F

| Pv-Ar
| mezotr.

| Pb-Af
| oligotr.

| G
| Vm

| oligotr.

| H
| Hs
| oligotr.

Ranunculus auricomus agg.
Primula elatior

Lathyrus pratensis
Arrhenatherum elatius
Vicia cracca

Leucanthemum vulgare agg.

Plantago lanceolata
Carex caryophyllea
Quercus petraea agg.
Poa pratensis agg.
Poa chaixii

Rumex acetosa
Dactylis glomerata
Carex pallescens
Viola riviniana
Campanula persicifolia
Thymus pulegioides
Quercus cerris
Padus avium

Senecio ovatus
Oxalis acetosella

Druhy zastlpené len v jednej snimke (tab. 1)

Eo: Ambystegium serpens rel. 31: 2, Climatium dendroides 3: 2, Dicranum scoparium 24: 2, Polytrichum juniperinus 28: 2, Rhodobryum roseum 29: 5.

E;: Asarum europaeum rel. 48: 1, Astragalus glycyphyllos 13: 1, Cardamine pratensis agg. 26: 1, Carex montana 8: 2, Chaerophyllum aromaticum 14: 1, Colchicum
autumnale 15: 1, Corylus avellana 28: 1, Festuca pratensis 11: 2, Galium mollugo agg. 11: 2, Geum urbanum 11: 2, Juniperus communis 9: 1, Rubus idaeus 24: 2,

Stellaria graminea 20: 2, Trifolium repens 11: 2, Viburnum opulus 41: 1.

Legenda: hodnoty pokryvnosti vytlacené tuéne — druhy s dominanciou vy3Sou ako priemer; svetlé pozadie — konstatnost’ > 50% v konkrétnom vegetaénom type; tmavé

pozadie — optimélna zéna daného druhu (vysoka konStnatnost’ a relativne najvysSie hodnoty pokryvnosti).

Vegetacéné typy: Trifolium medium-Brachypodium pinnatum (Bp), Antennaria dioica-Nardus stricta (Ad-Ns), Phyteuma spicatum-Agrostis capillaris (Ps-Ac), Knautia
arvensis-Avenula adsurgens (Ka-Aa), Prunella vulgaris-Ajuga reptans (Pv-Ar), Platanthera bifolia-Avenella flexuosa (Pb-Af), Vaccinium myrtillus (Vm), Hylocomium

splendens (Hs) a Jungermannia leiantha-Plagiomnium affine agg. (JI-Pa).




bohaté typy s viacerymi dominantnymi
druhmi (Phyteuma spicatum — Agrostis
o capillaris, Prunella vulgaris — Ajuga rep-
tans) a iii) druhovo chudobné typy

o]

6 e .
| sootypoam T X N s dominanciou machorastov a s vyskytom
i y R - - .
! p:EonROFNY VR N 1-2 dominantnych druhov (Hylocomium
A SRS Plagiomnium splendens, Jungermannia leiantha — Pla-
T A S giomnium affine agg.).
-  or XX @ o Priebeh sukcesnych zmien v ramci
g T A tranzektu sa da zretel'ne pozorovat’ na or-
o ! a Avenula - \ad . - , ,
3 e Vecoltam . & dinacnom grafe, v ktorom prva hlavna os
£ . & predstavuje svetelny a ¢asovy gradient a
A ® s & druh& hlavnad os ma vztah k trofickému
""""" e gradientu (obr. 16). Svetelny prijem sa

znizuje smerom k okraju pévodného lesa s
vysadenymi starymi smrekmi, ktoré boli
zdrojom disapdr pri kolonizécii plochy
smrekom. Naopak, rychlost’ postupu suk-

—»  Svetelny a Gasovy gradient

R —

Obr. 16 DCA analyza fytocenologickych — zapisov  qogie smerom k byvalému okraju narasté.
a schematické naznacenie sukcesnej série (celkova

inercia: 2.855; dizky gradientov: AX1 — 2.886, AX2 — Tento vztah potvrdzuje aj vyznamna ko-

2.760; eigenvalues: AX1 — 0.293, AX2 — 0.221; podiel relacia med_ZI skor(’e Zap'SO\,/ na, prvej osl
na variancii druhovych dt: AX1 - 10.3, AX2 — 7.7). DCA a vzdialenostou od byvalého okraja
(Spearmanov poradovy korelacny koefi-

Legenda: oBrachypodium - vegetaény typ Trifolium . _ . 7y ;
medium-Brachypodium  pinnatum  (Bp), eNardus — cient r = 0,623; P < 0,001). PozdIz druhej

Antennaria dioica-Nardus stricta (Ad-Ns), AAgrostis — 0SI DCA s vegetacné typy diferencované
Phyteuma spicatum-Agrostis cappilaris (Ps-Ac), cAvenula —  predovietkym podl'a trofického gradientu
Knautia arvensis-Avenula sp. (Ka-Aa), $GAjuga — Prunella (obr. 16). S narastajicim skore druhov na
s Auge iplns (o), +Aarela ~PAINTS e 65 DCA narast premens ekods
myrtillus (Vm), ®Hylocomium - Hylocomium splendens lo pre,du5|k (!<vant|f|ku1uc_e mnozstvo prvl-
(Hs) and [>Plagiomnium - Jungermannia leiantha- stupneého dusika pre rastliny vo vegetac-

Plagiomnium affine agg. (JI-Pa). nom obdobi) a pddnu reakciu (obr. 17a, b).

5.2.2 Sukcesna séria a jej varianty

Poradie typov podl'a priemerného skore zapisu na prvej osi DCA je nasledovné (obr. 16): Anten-
naria dioica — Nardus stricta (0,3), Knautia arvensis — Avenula adsurgens (0,5), Phyteuma spi-
catum — Agrostis capillaris (0,6), Platanthera bifolia — Avenella flexuosa (1,1), Prunella vulgaris
— Ajuga reptans (1,3), Vaccinium myrtillus (1,4), Hylocomium splendens (1,6), Jungermannia
leiantha — Plagiomnium affine agg. (2,7). Variabilita pozdiZ druhej osi viak ukazuje, Ze nie je
mozné zoradit’ vSetky zaznamenané typy do jednej sukcesnej série. Predpokladame, Ze troficky
gradient druhej osi DCA je viazany na ¢iastoc¢ne rozdielny vyvoj porastov po ukonceni kosenia.
Schéma predpokladaného vyvoja je uvedena na obr. 18. Horizontalna os predstavuje c¢asové
zmeny spojené so zmenami stanovista, spésobenymi kolonizéciou smrekom. Vo vertikdlnom
smere mozno rozlisit dva varianty v zavislosti na rozdielnej dizke obdobia pasenia. Zmeny
vegetacie, ktoré sme zaznamenali, sU vyznacené preruSovanou ¢iarou, zmeny sposobené zmenou
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spbsobu vyuZivania a naslednym vply- _ Spearmanov R = 0.5059 (b < 0.001) a)
vom nepravidelného pasenia hovadzieho
dobytka su zobrazené plnou ¢iarou.

Spolo¢nym vychodiskom  (,,pévod-
nym” stavom) oboch variantov bolo
pravdepodobne spolo¢enstvo kosenych
luk, ktoré sa dodnes zachovalo na ne-
dalekej lokalite Satovka (1,3 km VSV
od tranzektu; obr. 1), ktora ma podobné
stanovistné podmienky. Druhové zlo- - ‘ ‘ - - ‘
Zenie dokumentuje nasledujuci fytoceno- 4% 2z a0 1z 3 4 S
|Og|Cky Zépis: Skore druhov na 2. osi DCA

Zapis A: Polana, Sttovka, prva Iika
na trase z Prislopov na Kyslinky; mezo-
filé lacne spolocenstvo v relativne plyt- Spearmanov R = 0.4670 (p < 0.001) b)
kej casti zvineného svahu, kosené raz %
roéne, nehnojené, zvéz Polygono-
Trisetion; kambizem, vulkanické podlo-
Zie, plocha zépisu 20 m% nadmorské
vySka 970 m; expozicia 35°; sklon svahu
10°; celkova pokryvnost’ 97 %; E; 95 %j;
Eo 60 %; vySka bylinnej vrstvy 65 cm;

Ellenbergove priemerné indikaéné hodnoty
N

Ellenbergove priemerné indikaéné hodnoty —
pH
~

34 L J 40006 606 ¢ o L
autor K. Ujhazy; 21. 6. 2001 (Hrivnak , | v »
a Ujhéazy 2005).
E,: Festuca rubra 2b, Luzula luzuloides " ¢
2b, Poa chaixii 2b, Trifolium pratense S A A A

2b, Primula elatior 2b, Briza media 2a,
Agrostis capillaris 2a, Leontodon his-
pidus 2a, Tragopogon orientalis 2a, Hy-
pericum maculatum 2a, Crepis mollis 23,
Cruciata glabra 2a, Arrhenatherum
elatius 1, Rhinanthus minor 1, Carlina
acaulis 1, Veronica chamaedrys 1,
Achillea millefolium 1, Campanula serrata 1, Chaerophyllum aromaticum 1, Viola canina 1,
Dactylis glomerata +, Festuca pratensis +, Carex pallescens +, Nardus stricta +, Anthoxanthum
odoratum +, Avenula adsurgens +, Trifolium repens +, Trifolium montanum +, Ranunculus auri-
comus agg. +, Taraxacum sect. Ruderale +, Ranunculus acris +, Vicia cracca +, Colchicum
autumnale +, Polygonatum verticillatum +, Lotus corniculatus +, Geranium sylvaticum +,
Acetosa pratensis +, Potentilla erecta +, Vicia sepium +, Trifolium flexuosum +, Plantago
lanceolata +, Alchemilla sp. +, Phyteuma spicatum +, Listera ovata +, Galium pumilum +,
Carum carvi +, vulgare agg. +, Galium verum +, Luzula campestris r, Lathyrus pratensis r,
Campanula patula r, Plantago media r, Botrychium lunaria r, Acer pseudoplatanus r, Potentilla
aurea r, Thymus pulegioides r, Ranunculus polyanthemos r, Tussilago farfara r, Geum rivale r,
Fragaria vesca r, Myosotis palustris agg. r, Knautia arvensis r.

Eo: Rhytidiadelphs squarrosus 3, Plagiomnium sp. 2b, Brachythecium sp. 2a, Climacium
dendroides +.

Skoére druhov na 2. osi DCA
Obr. 17 Vztahy medzi skére druhov na 2. osi DCA

a priemernymi Ellenbergovymi indikacnymi hodno-tami
pre dusik (a) a pH (b).
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Luky CAS Smrekovy les
Obr. 18 Sukcesna schéma divergentného vyvoja vegetacie na
sledovanej ploche, spdsobeného pasenim aexpanziou
smreka.

Legenda: M - kosené vysokosteblové luky (Polygono-Trisetion;
zapis v texte oznaceny A), P — oligotrofné pasienky (O2 v tab. 21),
AM - opustené vysokosteblové Iuky (O1 v tab. 20), | — vegetaény
typ Jungermannia leiantha-Plagiomnium affine agg., 0 -
nevyuZivané (opustené), G — pasenie, C — kolonizécia smrekom, S —
tienenie drevinami.

70 ¢
Celkova pokryvnost

Pokryvnost’
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Skoére zapisu na 1. osi DCA

Obr. 19 Vztahy medzi skére zapisov na 1. osi DCA
a pokryvnostou machovej abylinnej vrstvy (U aplna
vyrovnavajlca krivka — celkova pokryvnost E; a E, V
ahrubd vyrovnavajica krivka — pokryvnost E,, [
a prerusovana vyrovnavajuca krivka — pokryvnost’ E;).

V ramci smrekovo-bukovej suk-
cesnej série (cf. Ujhazy 2003) sme
rozlisili dva varianty — mezotrofny a
oligotrofny (tab. 17, 18; diagnostické
a konstatné druhy kaZzdého variantu
sU uvedené tu¢nym pismom, obr. 16,
18). Su charakterizované Specific-
kym druhovym zloZenim a ¢asovym
| priestorovym usporiadanim vege-
tacnych typov (tab. 17, 18). Me-
zotrofny variant (tab. 17, obr. 16):
vychodiskom tohoto variantu je
opustené lucne spolocenstvo vyso-
kych trav (Agrostis capillaris comm.,
tab. 17, Ol1), sukcesia pokracuje
vegetaénym typom Phyteuma spi-
catum — Agrostis capillaris, nasledne
Prunella vulgaris — Ajuga reptans, a
zaverecnym Stddiom po Uplnom
zatieneni smrekom je typ Junger-
mannia leiantha - Plagiomnium
affine agg. Oligotrofny variant (tab.
18, obr. 16): sukcesia zacina na
(hemi-)oligotrofnych pasienkoch (zv.
Cynosurion, Anthoxantho-Agrostie-
tum tenuis subas. nardetosum), ktoré
sa pradepodobne postupne vyvinuli
po konverzii kosenych vysokoste-
blovych Uk zv. Polygono-Trisetion
na extenzivne obhospodarované niz-
ke pasienky v priebehu obdobia od
patdesiatych do osemdesiatych ro-
kov (tab. 18, O2). Nasledne sa po
ukonceni pastvy postupne menili pod
vplyvom stromov na vegetacné typy
Antennaria dioica — Nardus stricta,
Platanthera bifolia — Avenella flexu-

osa, Vaccinium myrtillus a Hylocomium splendens, a zmeny boli ukoncené typom Jungermannia
leiantha — Plagiomnium affine agg s dominanciou machorastov. Typ Jungermannia leiantha —
Plagiomnium affine agg. predstavuje spolo¢né zavereéné Stadium oboch sukcesnych variantov,
vyskytuje sa v Uplne zapojenych smrekovych porastoch. VV d’alSej faze su aj machorasty Uplne
potlacené tienenim smreka a tvorbou hrubej vrstvy opadu (typ 0), ¢o predstavuje zaver vyvoja
nelesnej vegetacie. Nasledne fazy sukcesie k lesnym spolo¢enstvam neboli predmetom vyskumu.
V rdmci tranzektu sa tieto spolocenstva zac¢inaju objavovat’ v hornej ¢asti, kde sa rozpada byvaly

vysadeny pas smreka (typ Galium odoratum).
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Tab. 17 Synopticka tabul’ka fytocenologickych zapisov mezotrofného variantu.

Vegetacny typ | E C 01 I E C 01
Pocet zapisov 6 6 9 4 6 6 9 4
stalost’ (%0) fidelita (koeficient @)
Diferencialne druhy vegeta¢nych typov
Lophocolea heterophylla [EO] 50 . . . 65,7 — — —
Jungermannia leiantha [EO] 33 . : . 52,5 — — —
Vaccinium myrtillus [E1] 17 . . . 36,3 — — —
Asarum europaeum [E1] 17 . . . 36,3 — — —
Plagiothecium denticulatum [EO] 33 17 . . 36,9 8,1 — —
Fagus sylvatica [E1] 17 50 . . 1,0 52,1 — —
Sorbus aucuparia [E1] 17 50 22 . — 34,2 — —
Campanula persicifolia [E1] 17 33 11 . 1,0 26,6 — —
Hieracium murorum [E1] 17 83 11 . — 69,3 — —
Abies alba [E1] . 33 . . — 525 — —
Dicranum polysetum [EO] . 33 . . — 52,5 — —
Prunella vulgaris [E1] . 83 11 . — 78,1 — —
Fraxinus excelsior [E1] . 33 11 . — 36,9 — —
Trifolium medium subsp. flexuosum [E1] . 33 11 25 — 26,6 — 10,7
Acer pseudoplatanus [E1] . 83 44 25 — 49,7 6,8 —
Danthonia decumbens [E1] . 17 89 . — — 82,6 —
Phyteuma spicatum [E1] . 17 89 50 — — 67,8 5,3
Carex hirta [E1] . . 56 . — — 66,7 —
Platanthera bifolia subsp. latiflora [E1] . . 44 — — 58,2 —
Aulacomnium palustre [EO] . . 33 . — — 49,2 —
Primula elatior [E1] . 17 22 75 — — — 52,1
Arrhenatherum elatius [E1] . 17 11 75 — — — 60,0
Carex pallescens [E1] . 17 11 75 — — — 60,0
Cardamine pratensis [E1] . 17 . 75 — 1,0 — 70,2
Leucanthemum vulgare agg. [E1] . 17 . 50 — 8,1 — 51,0
Plantago media [E1] . . 22 75 — — 4,2 60,0
Plantago lanceolata [E1] . . 11 75 — — — 70,2
Ranunculus auricomus agg. [E1] . . 11 75 — — — 70,2
Festuca pratensis [E1] . . 11 75 — — — 70,2
Colchicum autumnale [E1] . . 11 75 — — — 70,2
Briza media [E1] . . 11 75 — — — 70,2
Poa pratensis agg. [E1] . . 22 50 — — 12,7 40,5
Campanula patula [E1] . . 22 50 — — 12,7 40,5
Trifolium repens [E1] . . 11 50 — — — 51,0
Lathyrus pratensis [E1] . . 11 50 — — — 51,0
Brachythecium species [EO] . . . 100 — — — 100,0
Luzula campestris [E1] . . : 75 — — — 84,6
Knautia arvensis [E1] . . . 75 — — — 84,6
Trifolium pratense [E1] . . . 75 — — — 84,6
Carum carvi [E1] . . . 75 — — — 84,6
Viola canina [E1] . . . 75 — — — 84,6
Anthoxanthum odoratum [E1] . . : 50 — — — 67,6
Trifolium montanum [E1] . . : 50 — — — 67,6
Crepis mollis [E1] . . . 50 — — — 67,6
Stellaria graminea [E1] . . . 50 — — — 67,6
Taraxacum species [E1] . . . 50 — — — 67,6
Geum rivale [E1] . . : 50 — — — 67,6
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Tab. 17 pokracovanie

Vegetacny typ | E C 01 I E C 01
Pocet zapisov 6 6 9 4 6 6 9 4
stalost’ (%) fidelita (koeficient @)
Diferencialne druhy vegeta¢nych typov
Rhinanthus minor [E1] . . . 50 — — — 67,6
Myosotis scorpioides agg. [E1] . . : 50 — — — 67,6
Alopecurus pratensis [E1] . . . 50 — — — 67,6
Listera ovata [E1] . . . 50 — — — 67,6
Vicia sepium [E1] . . . 50 — — — 67,6
Ostatné hojne rozsirené druhy
Oxalis acetosella [E1] 17 17 . . 18,0 180 — —
Brachypodium pinnatum [E1] 33 17 11 . 26,6 1,0 — —
Viola riviniana [E1] 17 17 22 . 1,0 1,0 12,7 —
Hylocomium splendens [EO] 100 100 56 . 385 385 — —
Plagiomnium affine [EO] 100 100 67 75 24,5 24,5 — —
Ajuga reptans [E1] 67 100 89 25 — 31,6 22,6 —
Avenella flexuosa [E1] 50 100 78 . — 42,1 215 —
Fragaria vesca [E1] 33 100 67 25 — 45,9 10,2 —
Pleurozium schreberi [EO] 67 100 100 25 — 28,1 37,5 —
Rhytidiadelphus squarrosus [EO] 33 100 100 75 — 28,1 37,5 —
Carex pilulifera [E1] 17 100 67 . — 54,0 220 —
Luzula luzuloides [E1] 17 67 67 25 — 21,0 280 —
Veronica officinalis [E1] . 100 89 25 — 45,9 44,2 —
Padus avium [E1] . 33 11 . — 36,9 — —
Thymus pulegioides [E1] . 33 22 25 — 18,7 4,2 55
Pimpinella saxifraga [E1] . 83 78 25 — 35,2 38,7 —
Pilosella officinarum [E1] . 67 44 . — 41,8 200 —
Picea abies [E1] . 50 44 . — 21,5 21,5 —
Nardus stricta [E1] . 67 78 50 — 16,5 38,7 —
Carlina acaulis [E1] . 50 100 50 — — 66,5 —
Poa chaixii [E1] . 17 22 25 — 1,0 12,7 10,7
Potentilla erecta [E1] . 100 100 75 — 35,0 46,8 29
Avenula adsurgens [E1] . 67 100 100 — — 51,4 29,9
Hypericum maculatum [E1] . 83 100 100 — 14,2 46,8 21,2
Agrostis capillaris [E1] 17 100 100 100 — 28,1 37,5 21,8
Cruciata glabra [E1] . 100 89 100 — 35,0 28,2 27,2
Festuca rubra [E1] . 83 89 75 — 22,6 38,9 10,0
Ranunculus polyanthemos [E1] . 33 56 50 — — 30,6 12,7
Alchemilla species [E1] . 50 67 100 — — 22,0 41,9
Ranunculus acris [E1] . 50 22 100 — 164 — 58,2
Rumex acetosa [E1] . 50 33 100 — 115 — 53,5
Potentilla aurea [E1] . 50 67 75 — 2,2 28,0 23,6
Achillea millefolium [E1] . 33 100 100 — — 61,2 356
Veronica chamaedrys [E1] . 50 56 100 — 2,2 11,3 454
Lotus corniculatus [E1] . 33 44 75 — — 13,2 35,5
Galium verum [E1] . 17 56 75 — — 30,6 35,5
Dactylis glomerata [E1] . 17 22 50 — — 4,2 32,7
Deschampsia cespitosa [E1] . . 44 50 — — 35,9 26,6
Vicia cracca [E1] . . 33 25 — — 35,5 10,7
Chaerophyllum aromaticum [E1] . . 11 25 — — 8,6 27,3
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Tab 18 Synopticka tabul’ka fytocenologickych zapisov oligotrofného variantu.

Vegetacny typ | H G F B 02 |1 H G F B 02
Pocet zapisov 6 5 5 4 5 5 6 5 5 4 5 5
stélost’ (%) fidelita (koeficient @)

Diferencialne druhy vegetaénych typov
Jungermannia leiantha [EO] 33 55, — - - — —
Asarum europaeum [E1] 17 37T, —  — = = —
Oxalis acetosella [E1] 17 . . . 37, —  — = = —
Lophocolea heterophylla  [EO] 50 20 20 25 3% — — 49 — —
Plagiothecium denticulatum [EO] 33 40 . . 294 — 3H1 — — —
Vaccinium myrtillus [E1] 17 . 100 50 20 — — 683 171 — —
Acer pseudoplatanus [E1] 60 100 20 — 337 — 650 — —
Platanthera bifolia

ssp. latiflora [E1] 20 20 75 . — 40 40 614 — —
Aulacomnium palustre [EO] . 20 25 60 — — 40 88 520 —
Poa chaixii [E1] 20 40 . — 149 — — 447 —
Veronica chamaedrys [E1] 20 . 0 — - — — — 894
Lotus corniculatus [E1] 20 00 — - - — — 894
Alchemilla species [E1] 20 . 00 — - — — — 894
Carex pallescens [E1] 25 . 8 — — — 88 — 76,0
Plantago lanceolata [E1] . 20 80 — — — — 40 760
Campanula persicifolia [E1] 17 80 - - - — — 760
Thymus pulegioides [E1] 00 — — — — — 1000
Poa angustifolia [E1] 00 — — — — — 1000
Campanula patula [E1] 00 — — — — — 1000
Ranunculus acris [E1] 00 — — — — — 1000
Prunella vulgaris [E1] 80 - - - — — 817
Cardamine pratensis [E1] 80 - - - — — 817
Trifolium pratense [E1] 80 - - - — — 817
Vicia cracca [E1] 60 — - - — — 745
Ranunculus auricomus [E1] 60 — - - — — 745
Galium verum [E1] 60 — - — — — 745
Primula elatior [E1] 60 — - — — — 745
Euphrasia rostkoviana [E1] 60 — - —- — — 745
Plantago media [E1] 60 — - — — — 745
Knautia arvensis [E1] 60 — - — — — 745
Festuca rupicola [E1] 60 — - - — — 745
Polytrichum formosum [EOQ] 60 — — — — — 745
Trifolium repens [E1] 60 — — — — — 745
Climacium dendroides [EOQ] 4@ - - — — — 598
Lathyrus pratensis [E1] 46 - - — — — 598
Cladonia species [EOQ] £ - - — — — 598
Trifolium medium

ssp. flexuosum [E1] 46 - - — — — 598
Rosa canina agg. [E1] 4@ - - — — — 598
Polygala vulgaris [E1] 46 - - - — — 598
Stellaria graminea [E1] 4@ - - — — — 598
Ostatné hojne rozSirené druhy
Brachypodium pinnatum  [E1] 33 20 . 25 . 294 88 — 135 — —
Fragaria vesca [E1] 33 20 60 25 . 40 3,6 293 — — 98
Hieracium murorum [E1] 17 20 20 . 40 40 - - — — 176 176
Ajuga reptans [El]] 67 60 60 75 40 60 68 — — 120 —
Plagiomnium affine [EO] 100 80 100 75 40 100 224 200 — — 20,0
Hylocomium splendens [EO] 100 100 80 100 100 100 93 83 — 73 83 83
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Tab 18 pokracovanie

Vegetacny typ I H G F B 02 |1 H G F B 02
Pocet zapisov 6 5 5 4 5 5 6 5 5 4 5 5
stalost’ (%0) fidelita (koeficient @)
Ostatné hojne rozsirené druhy
Pleurozium schreberi [EO] 67 100 100 100 100 100 — 12,0 12,0 105 12,0 12,0
Avenella flexuosa [E1] 50 100 100 100 100 60 — 20,0 20,0 175 20,0 —
Rhytidiadelphus squarrosus [EO] 33 40 80 100 . 100 — — 211 343 — 391
Pilosella officinarum [E1] . 80 . 7% 60 80 — 299 — 223 12,0 299
Potentilla erecta [E1] . 60 100 100 100 100 — — 27,0 237 27,0 27,0
Agrostis capillaris [E1] 17 60 100 100 100 100 — — 24,7 216 24,7 247
Luzula luzuloides [E1] 17 60 8 75 100 100 — — 98 43 293 293
Carex pilulifera [E1] 17 80 80 100 100 100 — 35 35 216 24,7 247
Veronica officinalis [E1] . 80 60 100 60 100 — 155 — 298 — 340
Hypericum maculatum [E1] . 80 100 100 100 100 — 35 247 216 24,7 247
Carlina acaulis [E1] . . 60 50 100 80 — — 120 26 478 299
Avenula adsurgens [E1] . 20 80 100 100 100 — — 155 298 34,0 34,0
Cruciata glabra [E1] . 20 20 75 60 100 — — — 251 150 511
Picea abies [E1] . 20 40 25 40 40 — — 135 — 135 135
Pimpinella saxifraga [E1] . 20 60 25 . 100 — — 253 — — 632
Ranunculus polyanthemos [E1] . . 20 . . 40 — — 149 — — 447
Fagus sylvatica [E1] 17 . . 25 40 . 49 — — 135 351 —
Dicranum polysetum [EQ] . 40 . 50 40 60 — 98 — 171 98 29,3
Potentilla aurea [E1] . . . 7% 80 100 — — — 280 365 548
Nardus stricta [E1] . . 20 75 100 100 — — — 223 47,8 478
Danthonia decumbens [E1] . . 40 50 80 100 — — — 53 331 511
Festuca rubra [E1] . . . 50 100 100 — — — 80 548 548
Achillea millefolium [E1] . . . 25 60 10 — — — — 293 683
Antennaria dioica [E1] . . . . 60 60 — — —  — 447 447
Anthoxanthum odoratum  [E1] . . . . 60 80 — — — — 388 599
Rumex acetosa [E1] . . . . 40 80 — — — — 224 671
Viola canina [E1] . . . . 60 100 — — — — 337 742
Luzula campestris agg. [E1] . . . . 40 100 — — — — 176 811
Briza media [E1] . : . . 40 10 — — — — 176 811
Carex caryophyllea [E1] . . . . 20 40 — — — — 149 447
Leucanthemum vulgare agg. [E1] . . . . 20 40 — — — — 149 447

Typy s dominanciou kompeti¢ne silnych klonalnych trav Brachypodium pinnatum a Avenula
adsurgens, ktoré st druhovo pomerne chudobné, maju Specifické postavenie mimo oboch variant
sukcesnej serie (obr. 16).

V priebehu sukcesie rychlo klesa pokryvnost’ druhov bylin a trav (E;) a postupne klesa aj
pocet tychto druhov. Naopak, pokryvnost machorastov (Eg) stupa az po Stddium zapojenia
korunovej vrstvy. NajvysSia pokryvnost’ machorastov bola pozorovana vo vegetac¢nych typoch
Prunella vulgaris — Ajuga reptans a Vaccinium myrtillus, ¢iastocne aj v type Platanthera bifolia
— Avenella flexuosa. Celkova pokryvnost’ a druhova bohatost’ vykazuju klesajuci trend (obr. 19,
20). Vyrazny pokles pokryvnosti trdv a bylin je spojeny s narastom abundancie semenacikov
drevin. Najvyssi pocet druhov aj jedincov drevin bol pozorovany vo vegeta¢nych typoch Pru-
nella vulgaris — Ajuga reptans, Platanthera bifolia — Avenella flexuosa, Vaccinium myrtillus a
Hylocomium splendens, kde pokryvnost’ vrstvy E; klesla az na 35-50 % a pokryvnost’ Eq bola
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pribliZne 80 % (obr. 19, 20).
Mozno to vysvetlit' nizkou konku-
ren¢nou schopnost’ou semenacikov
drevin v porovnani s bylinnymi
druhmi a narokmi na dostato¢nu
vlhkost’ pody a vzduchu.

Poéet druhov

5.2.3 Vztah vegetachych typov k
prostrediu

Priestorové rozdelenie sledovanych
premennych (vegetacné typy, koru-

nove projekcie, vypocitane indexy  opr. 20 ztahy medzi skére zapisov na 1. osi DCA a poctom
vplyvu stromov, krigingové odha-  druhov machorastov a cievnatych rastlin (vra-tane mladych
dy mikroklimatickych a pddnych jedincov drevin) (y aplna vyrovnavajica krivka — celkovy
charakteristik) je prezentované na  poget druhov, 9 a prerudovana vyrovnavajica krivka — pocet
obr. 21. Vacsina typov tvori male  druhov E;, [ — pocet druhov drevin v Ey,.

plosky roznych tvarov (najcastejSie

su linearne, kruhové a prstencové tvary), s vynimkou otvorenych porastov Avenula adsurgens v
spodnej casti tranzektu a holych pléch s opadom ihli¢ia v hornej ¢asti pokrytej zapojenym po-
rastom.

Casovy gradient je spojeny s postupnou expanziou smreka z pasu vysadeného pozdiz byva-
Iého lesneho okraja. Predpokladali sme, Ze vegetac¢ne typy reprezentujuce neskorSie sukcesné
Stadia zaznamename v blizkosti byvalej hranice porastu. Tuto hypotézu sme skiSali overit’ posu-
denim vzdialenosti medzi celkovym centroidom konkrétneho vegetacného typu (priemer pozicii
centroidov vSetkych polygonov patriacich k danému typu) a liniou byvalého okraja (tab. 19). V
blizkosti okraja su okrem velkych polygénov holych pléch (typ 0) umiestnené plochy vegetac-
nych typov s dominanciou machorastov (Prunella vulgaris — Ajuga reptans, Jungermannia
leiantha — Plagiomnium affine agg., Hylocomium splendens). Centroidy typov s dominanciou
trav st naopak posunuté viac nez 100 m od okraja. Rovnako oligotrofné vegetacné typy (Vacci-
nium myrtillus, Platanthera bifolia — Avenella flexuosa, Antennaria dioica — Nardus stricta) su
koncentrované v spodnej casti tranzektu. Zaciatok gradientu v miestach s otvorenym zapojom
obsadzuju predovSetkym porasty Avenula adsurgens (typ Knautia arvensis — Avenula adsur-
gens), ktory je najrozSirenejSim typom v tejto ¢asti a tvori niekol’ko ploSne rozsiahlych poly-
gonov. Druhovo chudobné typy s dominanciou machorastov (Hylocomium splendens, Junger-
mannia leiantha — Plagiomnium affine agg.) rastice pod zapojom naopak tvoria pocetné malé
polygoény. Vo vSeobecnosti je tranzekt obsadeny velkym poétom polygonov s malou priemernou
plochou, ¢o vyplyva z maloplosného mozaikovitého charakteru vegetacie.

Zmyslom pouZitia indexov susedstva bolo identifikovat' zakonitosti priestorovych asociacii
medzi vegetacnymi typmi. Prechody medzi susednymi typmi boli v skuto¢nosti postupné, bez
ostrych hranic. Mapované hrani¢né ¢iary je teda potrebné interpretovat’ ako stredové linie pre-
chodnych zén medzi typmi. Niektoré vegetacné typy, napr. Antennaria dioica — Nardus stricta,
susedia prevazne s jednym alebo dvoma d’alSimi typmi, naopak typy ako Calamagrostis arun-
dinacea, Prunella vulgaris — Ajuga reptans ¢i 0 (hol& plocha) maji hranice rovnomernejsie roz
delené medzi vacsi pocet susednych typov (tab. 20). NajtesnejSie vztahy bolo mozné pozorovat
medzi Antennaria dioica — Nardus stricta/Knautia arvensis — Avenula adsurgens, Jungermannia
leiantha — Plagiomnium affine agg./0, Calamagrostis arundinacea/Trifolium medium — Brachy-
podium pinnatum, Hylocomium splendens/0, Phyteuma spicatum — Agrostis capillaris/Prunella

0.0 05 1.0 15 2.0 25 3.0 35
Skoére zapisu na 1. osi DCA
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borievka, tmavoSeda — smrek, ¢ierna — buk. V ostatnych mapach tmavsi odtien oznacuje narastajucu hodnotu prislusnej premennej
(vid obr.6a7).



Tab. 19 Zakladné charakteristiky polygonov vegetaénych typov a ich pozicie voc¢i byvalému lesnému
okraju.

Priemernéa vzdialenost’ Pocet Celkovéa plocha  Priemerna plocha
Typ centroidov od okraja[m]  polygénov [m?] polygénu [m?]
0 56,7 42 1634,3 38,9
Pv-Ar 73,0 29 248,3 8,6
JI-Pa 76,4 55 92,9 1,7
Hs 87,8 47 133,8 2,8
Ps-Ac 90,6 16 130,0 8,1
Bp 103,8 14 154,1 11,0
Vm 118,5 7 79,9 11,4
Pb-Af 123,5 33 212,0 6,4
Ca 133,6 15 10,1 0,7
Ad-Ns 140,4 17 70,9 4,2
Ka-Aa 145,1 13 5234 40,3
Celkovo/priemer 288 3289,7 /299,1 11,4

Tab. 20 Matica indexov susedstva (podiel dizky hranic vegeta¢ného typu zdielany s konkrétnym inym
vegetaénym typom).

Vegetacny 0 Pv- J- Hs Ps- Bp Vm Pb- Ca Ad- Ka- Celkovadizka

typ* Ar Pa Ac Af Ns Aa [m]
0 . 191 258 227 14 67 25 167 05 02 42 718
Pv-Ar 29,5 . 120 237 173 85 19 54 00 03 14 458
JI-Pa 55,2 16,6 . 180 04 22 16 54 00 04 02 330
Hs 38,1 258 141 .18 26 12 141 02 18 03 422
Ps-Ac 50 394 06 37 . 62 50 170 00 20 210 202
Bp 249 205 38 58 6,6 . 05 38 102 52 187 190
Vm 19,7 95 56 57 111 11 . 114 00 16 342 91
Pb-Af 249 52 37 125 72 15 22 .14 74 339 478
Ca 8,7 0 0 24 0 445 0 155 . 12,0 16,9 43
Ad-Ns 08 07 08 42 23 54 08 190 28 . 63,2 184
Ka-Aa 69 15 02 03 98 82 72 3713 17 269 . 442

*Vegetacné typy su zoradené podla vzdialenosti od byvalého lesného okraja (vid’ tab. 19)

vulgaris — Ajuga reptans a Knautia arvensis — Avenula adsurgens/Platanthera bifolia — Avenella
flexuosa. Celkovo sa ukézali tesné priestorove vztahy v rdmci skupiny zatienenych typov rasti-
cich v blizkosti byvalého okraja (Prunella vulgaris — Ajuga reptans, Hylocomium splendens a
Jungermannia leiantha — Plagiomnium affine agg.), ako aj v rdmci skupiny typov, nachadzajucej
sa zvacSa na opacnej strane gradientu svetla (Knautia arvensis — Avenula adsurgens, Antennaria
dioica — Nardus stricta, Calamagrostis arundinacea).

Analyza zakladnych koordinat zaloZena na matici indexov susedstva ukazala, Ze priestorové
usporiadanie vegetacnych typov zodpoveda ich ekologickym charakteristikdm. Sukcesny gra-
dient, zacinajaci od druhovo bohatych typov s dominanciou trav v spodnej casti tranzektu
smerom k chudobnym typom s dominanciou machorastov resp. k holej ploche pokrytej opadom
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Obr. 22 Trojrozmerny bodovy diagram PCoA zaloZeny
na matici indexov susedstva medzi vegetacnymi typmi.

v zatienenej hornej c¢asti sa na troj-
rozmernom diagrame PCoA da
jednoznacne rozpoznat’ (obr. 22).
Vztahy medzi korunovou vrst-
vou drevin, prizemnou vegetaciou a
charakteristikami prostredia boli na-
sledne analyzované prekryvom jed-
notlivych vrstiev v ramci GIS. Zmys-
lom analyzy bolo posudit, nakol'ko
sa konkrétne vegetacné typy vysky-
tuju pod zapojom drevin (tab. 21).
Prakticky 99 % korunovej vrstvy
tvori smrek, takZe je jedinou drevi-
nou, ktora vyrazne ovplyvauje pri-
zemnU vegetaciu. Vegetacné typy v
tab. 21 su zoradeneé podla podielu
ich plochy pokrytej korunovou vrst-
vou. Je zrejmé, Ze dokonca aj typy
prevaZzujuce v otvorenej spodnej
Casti tranzektu sU z viac neZ jednej
tretiny prekryté korunami. Je vSak
potrebné pripomendt’, Ze koruna

smreka ma Specificky charakter s hviezdicovito rozloZzenymi vetvami v praslenoch. Korunova
projekcia konstruovana na zaklade Styroch korunovych polomerov nemusi teda nutne znamenat’
100 % pokryvnost.

V porastoch so zloZitou horizontalnou a vertikalnou Strukturou vsak vertikalne tienenie by-
linnej vrstvy len ciastocne vysvetl'uje jej premenlivost’. To bol dévod pouzitia indexov vplyvu

Tab. 21 Prekryv vegetacnych typov korunami stromov.

Vegetacny Plocha korunovych projekcii Celkové plocha  Podiel plochy pod
typ Smrek  Borievka Buk Spolu vegetacného typu
[m?] [m’] [m’] [m?] [m?]

Ad-Ns 26,8 0,7 27,5 70,9 38,8
Ca 41 0,1 4,2 10,1 41,3
Ka-Aa 2444 10,6 255,1 523,4 48,7
Ps-Ac 69,7 1,3 71,0 130,0 54,6
Bp 89,0 14 90,3 154,1 58,6
Vm 47,2 0,7 48,0 79,9 60,0
W 9,4 1,2 10,6 16,3 65,4
Pb-Af 167,8 4,0 171,8 212,0 81,0
Pv-Ar 213,1 0,1 213,1 248,3 85,8
JI-Pa 86,7 86,7 92,9 93,3
Hs 1254 125,4 133,8 93,7
Go 27,6 : : 27,6 29,4 94,0
0 1578,8 1,2 22,3 1602,3 1634,3 98,0
Spolu 2690,0 21,3 22,3 2733,6 3335,4 82,0
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Obr. 23 Zoradenie vegetacnych typov podl'a indexov vplyvu stromov. Tenka ¢iara znazoriuje variacné
rozpétie, obdiZnik priemer + smerodajnt odchylku, priemery st uvedené v hornej ¢asti grafov. Typy sl
zoradené podra priemernej vdialenosti od byvalého okraja. IP1, IP2, IP3 a IP4 zodpovedaju indexom 1Py,
IPga, IPcp a IPcy.
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drevin. Priemerné hodnoty Styroch pouZzitych indexov viedli k podobnym poradiam typov (obr.
23), s vynimkou typu Galium odoratum u indexu IPcp. Pravdepodobnou pri¢inou tejto odchylky
je skutocnost’, Ze tento typ sa vyskytuje pod jednotlivo rozmiestnenymi vysokymi a hrubymi
jedincami smreka s pomerne malymi korunami (kedysi zapojeny, dnes rozpadajuci sa vysadeny
pas smreka pozdiz byvalého okraja). Podobne index IPcy zaradil typ Platanthera bifolia — Ave-
nella flexuosa inak nez ostatné indexy, ked’ze tento typ sa najcastejSie vyskytuje v spodnej casti
tranzektu s otvorenym zdpojom, a teda relativne izolovanymi nizkymi ale hrubymi smrekmi (¢o
zodpoveda aj predikcii zaloZenej na priemernej vzdialenosti od byvalého okraja). Priemerné
hodnoty indexu IPga pre jednotlivé typy najlepSie zodpovedaju gradientu pozorovanému v
teréne.

Smerodajné odchylky a variacné rozpétia indexov vplyvu stromov vSak znacne koliSu medzi
typmi (obr. 23). Zna¢na premenlivost’ bola zaznamenana najma u typov s jednou vyraznou
dominantou (vysoké travy: Avenula adsurgens — typ Ka-Aa, Brachypodium pinnatum — typ Bp).
bezprostrednej blizkosti takmer vSetkych kmenov (kde su extrémne vysoké hodnoty indexov).
NajuzSia amplitida bola pozorovana u typov Vaccinium myrtillus a Prunella vulgaris — Ajuga
reptans (typ Vaccinium vitis-idaea je zastpeny len jednym polygénom, preto nebol hodnoteny).
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Obr. 24 Podne charakteristiky vegetacnych typov. Zoradenie vegeta¢nych typov a vyznam symbolov ako
v obr. 23.

Viaceré pOdne vlastnosti a mikroklimatické faktory vykazovali v ramci tranzektu verkd
premenlivost, ktora je ¢iastocne viazana na vyvoj drevinovej vrstvy (teploty, pédna vihkost) a
Ciastocne je spdsobena premenlivostou vlastnosti materskej horniny, svahovin a inymi faktormi,
ktoré su nezavislé na sukcesii (chemické vlastnosti pody). Vzt'ah vegetacnych typov k tymto
charakteristikdm prostredia bol hodnoteny na zéklade prekryvu vrstvy vegetacénych typov s
vrstvami krigingovych odhadov environmentalnych premennych (obr. 24, 25).

Vztah medzi vegetacnymi typmi a pddnou reakciou je nejasny. Variaéné rozpatie meranych
hodndt pH bolo pomerne Uzke, pohybovali sa od 3,1 do 3,6. NajvysSie priemerné hodnoty
pozorovali v typoch s dominanciou machorastov, ktoré sa takisto vyskytuju pod zé&pojom
smreka, ale spravidla boli zatienené po kratSiu dobu nez plésky s holym opadom. Vo vSeobec-
nosti boli rozdiely v hodnotach pH medzi typmi nekonzistentné s gradientom vegetacnych
zmien.

Mikroklimaticky rezim sa zda byt pre vyvoj prizemnej vrstvy vegetacie vyznamnejsi nez
chemickeé vlastnosti pody. Pédna vihkost' kolisala medzi 35 a 50 %. Pozorovali sme u nej prie-
storovy trend: pomerne nizku vlhkost' v otvorenej spodnej casti tranzektu, naopak vysokd v
strednej casti v vyskytom typov s dominanciou machorastov. V najhustejSich partiach tranzektu s
hustym porastom smreka podna vihkost’ opat’ klesala. Priestorové rozdelenie teplét bolo mierne
odlisné, gradienty priemernej dennej teploty aj teplotnej amplitddy najtesnejSie korelujd so suk-
cesnym gradientom vegetac¢nych typov (obr. 25). Otvorenad cast’ tranzektu (zastUpena predo-
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vSetkym typmi Knautia arvensis — Ave-
nula adsurgens a Antennaria dioica —
Nardus stricta) méa vySSie teploty s
rozsiahlejSimi amplitddami, naopak za-
tienené vegetacné typy v hustom

L 3.0

Ka-Aa

Ad-Ns

smrekovom poraste v blizkosti byvalého T o
lesného okraja rastl v chladnejsich pod- 2 EE <
mienkach pri menSom kolisani dennych > 20

Ps-Ac

teplot.

Hs

I
Teplotna amplituda ('C)

5.2.4 Zmeny v zastdpeni druhov pozd/z
gradientu kolonizacie smrekom

Podra vysledkov PCA vysvetluje
prva ordinacnd os 455 % variability
druhovych dat (vlastna hodnota 0,455) a
silne pozitivne koreluje s pokryvnost'ou . - - -
ihlicia a indexom vplyvu stromov zalo- 50 L. P Iesuéﬂhookraja}i% 150
Zzenym na objeme korln (IPcy). Druha
0s vysvetluje 9,6 % variability druho-
vych dat a koreluje predovsetkym s po-
kryvnost'ou stariny a priemernou hrab-
kou wvrstvy opadu (DBL,,). Vlastné
hodnoty tretej a Stvrtej osi boli 0,090 a

L
e

L 10

Obr. 25 Priemerné denné teploty povrchu pédy u vege-
tacnych typov. Poradie vegetacnych typov avyznam
symbolov ako v obr. 23.

Tab. 22 Analyza zakladnych komponentov, post hoc korel&cie osi s environmentalnymi premennymi a
vlastné hodnoty.

Premenné Os | Os I
ihlicie -0,94 -0,09
IPcy -0,71 0,18
DBLgy -0,26 -0,19
DBL,y -0,05 -0,27
C -0,03 0,07
respiracia 0,03 -0,10
pH 0,07 0,13
K 0,12 -0,17
SIR 0,14 0,04
P 0,19 0,00
vlhkos? 0,22 0,22
N 0,27 -0,17
katalaza 0,27 -0,04
starina 0,46 -0,33
CO 0,67 -0,24
Vlastna hodnota 0,455 0,096
Podiel variancie druhovych dat (%) 45,5 55,1
Podiel variancie vztahu druhy — prostredie (%) 78,6 85,9
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Obr. 26 Priestorova variabilita v zloZeni
prizemnej vegetacie na tranzekte. Pozicia
pléSok na prvej osi PCA je znéazornena
velkostou kruhovych symbolov. Poloha
pléSok na obrazku zodpoveda ich polohe na
tranzekte. Smer postupu Sirenia smreka je
znazorneny Sipkou.

58

0,050 (tab. 22). Hlavny gradient prostredia identi-
fikovany PCA zodpovedal postupu kolonizacie
plochy smrekom, ktoré sa prejavuje v akumul&cii
ihlicia na povrchu pody a v poklese dostupnosti
svetla pod zapojom. Prva hlavna os predstavuje
gradient expanzie smreka, ¢o je zrejmé aj z obr.
26. Pozicia zapisu na prvej ordinacnej osi je na
obr. 26 znazornena velkost'ou symbolu a jed-
notlivé zapisy sU zobrazené podla ich roz-
miestnenia v ramci bodovej siete. Verkost sym-
bolov zretel'ne narasta v smere postupu koloniza-
cie smreka od vysadby smreka na byvalom les-
nom okraji smerom Kk otvorenej ploche, pri¢om
priestorové usporiadanie odrdZza aj mozaikovity
charakter vegetacie v strednych sukcesnych $ta-
diach.

Vysledky RDA boli vel'mi podobné PCA. Prva
0s RDA vysvetl'uje 41 % celkovej variancie dru-
hovych dat a84 % vztahu druhy — prostredie.
Druhd os predstavuje 5 % variancie all %
vztahu druhy — prostredie. Podiel variancie vy-
svetlovanej 3. a 4. osou uz bol vemi nizky (vlast-
né hodnoty 0,02 a 0,01). Vyznamnost’ vSetkych
kanonickych osi bola testovana (stopa: 0,489;
P=0,0036) po =zahrnuti piatich charakteristik
prostredia, ktoré vysli vyznamné pri postupnom
vybere (tab. 23).

Podl'a vysledkov postupného vyberu v rdmci
RDA bola prizemna vegetéacia ovplyvnena najma
premennou ihlicie, variancia vysvetl'ovana touto
premennou bola 40,1 % celkovej inercie (tab. 23).
Vyznamny vplyv sa ukézal aj pri dalSich 4
premennych: CO (4,3 %), starina (2,8 %), DBL,y
(1,0 %) a pH (0,7 %). Vplyv DBL, a pH bol
ovSem vel'mi maly a tieto premenné nevykazovali
vyznamny margindlny efekt (tab. 23). Len tri
premenné vykazali vyznamny cisty efekt: ihlicie
(15,4 %), CO (2,5 %) a starina (2,4 %). Mozno
teda predpokladat, Ze tieto tri premenné mali
najvyznamnejsi vplyv na vyvoj prizemnej ve-
getacie pocas kolonizacie smrekom.

Obr. 27 zobrazuje premenlivost’ vegetéacie vo
vztahu k 5 charakteristikam prostredia, ktoré boli
vybrané postupnym vyberom. Jedinym z viac
zastUpenych druhov, ktory vykazuje pozitivnu
korelaciu s premennou ihlicie je Lophocolea
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Obr. 27 Redundan¢na analyza, pozicia druhov a premennych prostredia, ktoré presli postupnym
vyberom ako signifikantné. Ordinacny diagram vysvetluje celkom 46 % celkovej variability druhovych
dat (vlastné hodnoty prvej a druhej osi boli 0,41 and 0,05). Znazornena je poloha vybranych druhov s
frekvenciou nad 5 % plésok.

Machorasty: aulpal — Aulacomnium palustre, hylspl — Hylocomium splendens, lophet — Lophocolea heterophylla,
plaspe — Plagiomnium sp. (vratane P. affine a P. cuspidatum), plesch — Pleurozium schreberi, rhysqu -
Rhytidiadelphus squarrosus.

Cievnaté rastliny: acepra — Acetosa pratensis, achmil — Achillea millefolium, agrcap — Agrostis capillaries, ajurep —
Ajuga reptans, aveads — Avenula adsurgens (Schur ex Simonkai) Sauer et Chmelitschek subsp. adsurgens, avefle —
Avenella flexuosa, brapin — Brachypodium pinnatum, brimed — Briza media, caraca — Carlina acaulis, carpil —
Carex pilulifera, crugla — Cruciata glabra, dandec — Danthonia decumbens, fesrub — Festuca rubra, fraves —
Fragaria vesca, hypmac — Hypericum maculatum, juncom — Juniperus communis, lotcor — Lotus corniculatus,
luzluz — Luzula luzuloides, narstr — Nardus stricta, picabi — Picea abies, pimsax — Pimpinella saxifraga, plabif —
Platanthera bifolia, potaur — Potentilla aurea, potere — Potentilla erecta, vacmyr — Vaccinium myrtillus, vercha —
Veronica chamaedrys, veroff — Veronica officinalis.

heterophylla, naopak Hypericum maculatum, Agrostis capillaris, Hylocomium splendens a
Rhytidiadelphus squarrosus koreluji s touto premennou negativne. Podobny vztah mozno
identifikovat’ na obr. 30. Briza media je najcitlivejSia vo vztahu k akumuldcii stariny a opadu.
Vyskytuje sa len v zépisoch, kde pokryvnost ihli¢ia je do 3 %. Daldimi druhmi, ktoré sa
Nardus stricta. Je zrejmé, Ze aj vyskyt Picea abies v prizemnej vrstve (semenéciky a mladé
jedince) je obmedzeny hromadenim ihli¢ia. Z cievnatych rastlin sa Ajuga reptans, Juniperus
communis a Fragaria vesca zdaju byt najodolnejSie voc¢i akumuldcii ihlic¢ia, podobne ako
Veronica chamaedrys, V. officinalis a Platanthera bifolia. Machorasty su evidentne najlepSie
adaptované na tento faktor, poradie ich odolnosti vo¢i akumulacii ihlicia je Aulacomium
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palustre, Rhytidiadelphus squarrosus,
Pleurozium schreberi, Hylocomium
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%puaspe Vztah  druhov  k  svetelnym
v g podmienkam sa odraZa v ich korelacii s

@ @pimm premennou CO (obr. 27). Lotus cor-
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e @ @ @ Sirené v najskordich sukcesnych Sta-
e W pore diach s otvorenym zapojom, kde po-
sledné dva druhy dosahuju najvyssSiu

fandec @m" @ﬂe pokryvnost. Tieto dva druhy su

narst @ zaroven velmi citlivé na pokles pristu-

s pu svetla a ich abundancia po obsadeni

; ; ; , plochy smrekom rychlo klesa (obr. 28).
-0.2 1.0 Naopak, Ajuga reptans a Fragaria
vesca sU spomedzi cievnatych rastlin na

Obr. 28 Analyza hlavnych komponentov (PCA), kruhove ~ anzekte najmenej ovplyvnene sve-
diagramy pre jednotlivé druhy znézoriiuju vyskyt drunov  telnymi podmienkami (obr. 27 a 29).
pri troch trovniach otvorenosti zapoja (faktor CO): biely ~ Pri machorastoch klesa citlivost' na
vysek — 0-9,2, sivy vysek — 9,3-13,2, ¢ierny vysek — 13,3-  nedostatok svetla v poradi Aulaco-
42,4. Prva os vysvetluje 46 % a druhd 10 % variability =~ mium palustre, Rhytidiadelphus squar-
druhovych dat. Znazornené su vybrané druhy s  rosus, Pleurozium schreberi, Hyloco-
frekvenciou nad 5 % plosok a ich skratky st vysvetlené pri.  mjum splendens, Plagiomnium sp. div.
obr. 27. a Lophocoela heterophylla zhodnom s
poradim vo¢i akumuldcii ihlicia.

Kumulativny efekt Sirenia drevin na cievnaté rastliny a machorasty v prizemnej vrstve
vegetacie bol hodnoteny na zéklade ich odozvy na narast indexu vplyvu stromov (IPcy; obr. 27,
28). Tento index okrem tienenia odrdZa aj d’alSie vplyvy stromov (opad ihlic, vek stromov a tym
aj dobu trvania vplyvu na plochu). Skupinu druhov rychlo ustupujicich pri vysokom IP¢y tvorili
Nardus stricta, Avenula adsurgens (obr. 27), Briza media, Carex pilulifera, Carlina acaulis,
Cruciata glabra a Acetosa pratensis. Niektoré druhy ustupovali len pomaly, napr. Avenella
flexuosa, Festuca rubra agg., Hypericum maculatum, Luzula luzuloides, Potentilla erecta
a Veronica chamaedrys. NajvysSiu abundanciu pri strednych hodnotach IPcy vykazovali Ajuga
reptans, Fragaria vesca a Hieracium murorum. Pri Brachypodium pinnatum a do urcitej miery aj
pri Veronica officinalis expanzia drevin nezohrava vécSiu Glohu, ich abundancia dosahovala
najvyssie hodnoty pri roznych hodnotach IPcy. Maximéalnu abundanciu pri vysokych hodnotach
IPcy mala Viola reichenbachiana, ktoréa je schopna najviac tolerovat’ pritomnost’ stromov v
susedstve. Pri machorastoch bolo poradie od ,.citlivych” k ,,odolnym” druhom nasledovné:
Aulacomium palustre, Rhytidiadelphus squarrosus >> Pleurozium schreberi, Hylocomium
splendens >> Plagiomnium sp. div. a Lophocoela heterophylla.

juncom

-0.6
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6 Diskusia
6.1 Demografické a genetické aspekty expanzie smreka

Rozptyl semien ovplyvniuje ako dynamiku prirodzeneho lesa (Ribbens et al. 1994, Clark et al.
1999, LePage et al. 2000, Asselin et al., 2001), tak aj obnovu lesa na rabaniskach (Greene a
Johnson 1996, LePage et al. 2000), a expanziu drevin na voIné plochy (Prévosto et al. 2003,
Camarero et al. 2005, Dov¢iak et al. 2003, 2005).

Hodnoty strednych rozptylovych vzdialenosti podla modelovej predikcie boli v naSom
pripade o nieco kratSie v porovnani s hodnotami uvadzanymi pre ihli¢cnaté dreviny s velkostou
a morfologiou semien porovnatel'nou so smrekom obyc¢ajnym. Napriklad pri Picea glauca a
Picea sitchensis bola stredna rozptylova vzdialenost’ odhadovana na 24 m, pri Abies lasiocarpa
na 14,5 m (LePage et al. 2000), a pre Pinus strobus priblizne na 16 m (Ribbens et al. 1994).
V naSom modeli ani pre najvysSie plodiace stromy strednd vzdialenost’ rozptylu nepresiahla
17,4 m. Pomerne kratke rozptylové vzdialenosti v naSom pripade pravdepodobne odraZaju poca-
sie v dobe vypadavania semien. VacSina SiSiek sa otvorila v marci 2004 v priebehu trojtyZdno-
vého obdobia so slnecnym a pokojnym anticyklonalnym pocasim. Absencia silnejSieho vetra
sposobila, ze vacSina semien dopadla do blizkosti kordn materskych stromov. Kratke rozptylové
vzdialenosti tiez vysvetl'uja, preco rozptylovy model nevykazoval ocakavanu systematickd vy-
chylku pozdiz gradientu kolonizécie. Ked’Ze velkost ahustota stromov s narastajlicou
vzdialenostou od byvalého okraja klesaju, mozno ocakavat' paralelny narast rychlosti vetra
a pokles pravdepodobnosti, Ze padajice semeno narazi na korunu iného stromu, ¢o by malo viest’
k narastu rozptylovej vzdialenosti (c.f. Greene et al. 2004). Oc¢akavali sme preto, Ze model bude
nadhodnocovat’ rozptylovl vzdialenost' v hornej hustej casti tranzektu a podhodnocovat’
v spodnej otvorenej ¢asti.

Tab. 23 RDA, vysledky postupného vyberu (forward selection). Marginalny efekt — podiel variancie
vysvetlenej jednotlivou premennou, ked’ je pouZzitd ako jedina obmedzujica premenna. Kondicionalny
efekt — variancia vysvetlena premennou po jej pridani k modelu postupného vyberu. Cisty efekt — podiel
variancie vysvetleny premennou po pouZiti vSetkych vyznamnych premennych ako sprievodnych
premennych (covariables). Test vyznamnosti zaloZzeny na 9999 nahodnych permutaciach pre Stvorcovi
siet’.

Premenna Marginalne efekty Kondicionélne efekty Cisté efekty
ihlicie 40,1 ** 40,1 (1) ** 15,4 **
IPcy 23,8 ** . 05"™
CO 22,3 ** 4,3 (2) ** 2,5**
starina 11,9 ** 2,8 (3)** 2,4 **
DBLg 3,8 ** . 05"™
katalaza 36* : 05™
N 34* : 05"
vihkos# 2,6 * : 05"™
P 2,0 ** : 04"
DBL,y 1,3™ 1,0 (4) ** :

K 1,3™ :

SIR 1,2™ .

pH 0,8" 0,7(5)*

respiracia 05™ .

Corg 0,3™
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Obr. 29 Typy reakcie cievnatych rastlin na sukcesné zmeny v priebehu kolonizacie smrekom vyjadrené
hodnotou stromového indexu: plna tuéna ciara (avefle, potere) — postupny pokles frekvencie, preruSovana
Ciara (aveads, narstr) — prudky pokles frekvencie, ¢iarkovano-bodkovana ¢iara (ajurep, fraves) — zvyseny
vyskyt pri strednych hodnotach indexu, bodkovana ¢iara (brapin, veroff) — nevyrazna reakcia na hladinu
indexu, pIna Ciara (viorei) — zvySeny vyskyt pri vysokych hodnotéach indexu. Skratky druhov su vysvetlené
pri obr. 27 (viorei: Viola reichenbachiana).
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Obr. 30 Reakcia machorastov na stlpajuce hodnoty stromového indexu pocas procesu kolonizacie
smrekom. Skratky druhov su vysvetlené pri obr. 27.

Modalne vzdialenosti rozptylu (t.j. vrcholy rozptylovych kriviek) boli len 0,5-2,1m. Zda sa
vSak, Ze podobne kratke modalne vzdialenosti su typické pre tuto lokalitu nezavisle na priebehu
pocasia. Analyza pribuznosti ukézala Statisticky vyznamn( asociaciu medzi rodi¢ovskymi
jedincami a potomstvom do vzdialenosti 2 m. Rozptylova vzdialenost’ pochopitel’ne zavisi od
vySky stromu. Prvé jedince etablované na vornej ploche, ktoré takisto prispievali k naslednej
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kolonizacii, réastli v solitérnom postaveni urcujucom ich morfologiu, navySe zacali plodit
v nizSom veku (t.j. pri menSej vyske). Aj tato skutocnost’ mohla prispiet’ k malym rozptylovym
vzdialenostiam v minulosti.

Zékladnym problémom v kazdej Studii, ktord za zaoberd rozptylom semien vo vztahu
k Sireniu rastlin, je otazka, ¢i model predikuje dostato¢ne vysoké hustoty semien deponovanych
na vacSie vzdialenosti na to, aby zodpovedali rychlosti kolonizéacie. Hoci je to predovSetkym
problém pri Stadiu napr. postglacialnej kolonizacie (Clark 1998, Davis a Shaw 2001), je to
relevantnd otazka aj pri Sireni v malej mierke (Clark et al. 1999, Greene a Johnson 1996).
V naSom pripade bola plocha pravidelne kosena do roku 1951. Pred tymto rokom sa teda Ziadne
semendaciky nemohli etablovat’ na vornej ploche svynimkou kamenitych medzi po oboch
strandch tranzektu, na ktorych sa niekol’ko smrekov muselo nachadzat uz skoér, kedze
v stcasnosti dosiahli hrabky od 70 so 96 cm. Okrem najvysSieho z tychto smrekov sa vsak
nedaju rozoznat’ na leteckej snimke z roku 1949, takze museli byt eSte relativne mladé a v ¢ase
zaciatku kolonizacie urcite eSte nekvitli a neplodili (Goméry et al. 2006). Expanzia bola teda
v principe jednosmerna a hlavnym zdrojom semien boli pdvodne smreky vysadené pozdiZ
byvalého okraja. Podl'a rastovych tabuliek (Halaj et al. 1987) moZno ich vySku na zaciatku
patdesiatych rokov odhadnut’ na 24-26 m a hustotu na cca. 1000 stromov na hektar. Podl'a
nasich pozorovani na tejto ploche stromy s touto vySkou produkovali 0-300 SiSiek (priemer 56
SiSiek/strom). Vychadzajuc z tychto Gvah a rozptylového modelu moZno priemernud inicialnu
hustotu semien na tranzekte odhadn(t’ na 8,25 semien na m?. Na snimke z roku 1975 bolo na
tranzekte zaznamenanych 121 stromov (Goméry et al. 2006), o predstavuje hustotu 189 ha™. Aj
ked’ juvenilné jedince na snimke samozrejme nie je moZné rozoznat, je evidentné, Ze hustota
semien predikovand modelom a redukcia hustoty juvenilnych jedincov medzi jednotlivymi
Stadiami, ktori sme na tranzekte pozorovali, plne postacuje na to, aby sa dosiahla pozorovana
hustota kolonizujucich jedincov.

Hustoty semien a semenécikov sice slabo, ale vyznamne navzajom koreluji. Hustota semien
vSak nie je zdaleka natol’ko vyznamna pre etablovanie semenacikov ako vplyvy prostredia
a vegetacia. Sucasné priestorové rozmiestnenie dospelych jedincov smreka (vysoka hustota
v blizkosti byvalého okraja, plynule sa zmensSujuca smerom k spodnej ¢asti tranzektu) naznacuje,
Ze rozptyl semien mohol byt vyznamnym faktorom na zaciatku kolonizécie, ¢o potvrdzuju aj
vysledky inych Stadii (Asselin et al., 2001, Camarero et al. 2005). Je ovSsem potrebneé priznat, Ze
prezentovany model rozptylu semien je zaloZeny len na jednoro¢nych pozorovaniach a navyse
pri mozno vynimoc¢nych meteorologickych podmienkach v ¢ase vypadavania semien. Spol'ahliva
rekonstrukcia rozptylu semien v minulosti ako podklad pre simulacie by si vyZadovala dlhodo-
bejsi vyskum.

Napriek vieobecne kratkemu doletu semien hustota semenného dazd’a pravdepodobne nie je
primarnym faktorom, ktory limituje Sirenie smreka na vornd plochu. Dostupnost” vhodnych
mikrostanovist’ sa v naSom pripade javi byt viac limitujlca pre etablovanie a preZivanie semena-
¢ikov. Vplyv prostredia vSak nie je staticky, optimalne podmienky pre etablovanie a prezivanie
semenacikov sa ¢iastocne menia v stvislosti s rastom novoetablovanych stromov. Tento posun
ekologickej niky pre semenaciky a juvenilné jedince (Grubb 1977) mdze viest' k rozdielnosti
priestorového rozdelenia jedincov roznych vyskovych tried (Dov¢iak et al. 2001). Vegetécia
v podraste sa meni v zavislosti na stromovej vrstve a ekologickych podmienkach, ktoré uréuje
horna vrstva, napr. pristup svetla ¢i dostupnost’ Zivin (Frelich et al. 2003), pri¢com takato kova-
riabilita moZe byt eSte vyraznejSia pozdiZz plynulych gradientov, akym je aj gradient sukcesie
(Hrivnak a Ujhazy 2005). PreZivanie a rast semenacikov drevin su spravidla uréované skor inter-
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akciami medzi viacerymi faktormi, nez vplyvom jedného rozhodujuceho faktora (McKinley a
Van Auken 2005). Pristup svetla napriklad méZze podporovat’ kli¢enie a inicialne prezivanie.
V pripade difuznej radiacie to ostatne potvrdili aj nasSe vysledky. Miesta s vysokou Uroviou
priamej radiacie su vSak zpravidla porastené konkurenénymi druhmi bylin atrav, ¢o vedie
k negativnej korelacii s hustotou semenacikov. Ciastoéne sa to odrdZa aj v silnej korelacii
hustoty semenacikov s indexmi vplyvu stromov, ktoré integrujd rézne vplyvy stromov na mikro-
stanovistné podmienky v ich okoli. Postihnutie celkovej premenlivosti prostredia v ramci
gradientu kolonizécie je teda nevyhnutné pre moznost’ predikcie d’alSieho Sirenia dreviny.

V pripade prizemnej vegetacie, je otazne, ¢i jej pomerne silné korelacie s hustotou semenéci-
kov a juvenilov vyplyvaju z priamej interakcie mladych jedincov smreka s bylinami a travami,
alebo ¢i zloZenie prizemnej vrstvy vegetacie je len indikatorom podmienok prostredia. V pripade
machorastov plati zrejme druha moznost’. Vysoka pokryvnost’ machorastov indikuje podmienky
vhodné nielen pre klicenie semien, ale aj pre prechod do vysSich vySkovych tried semenacikov.
Pritomnost’ machorastov sa ¢asto ukazuje ako vyznamny faktor ulahcujici prirodzent obnovu
drevin (McLaren a Janke 1996, Dovc¢iak et al. 2003, Gratzer a Raib 2004, Kupferschmid a
Bugmann 2005), nie je to vSak pravidlo (vid’ Caspersen a Saprunoff 2005, LePage et al. 2000).
Na sledovanom tranzekte machorasty vacSinou netvoria prilis hrubd vrstvu, zachytavajldcu
semena drevin a oddel'ujucu ich od dotyku s pédou. NavySe na zatienenych miestach severného
svahu zostava vrstva machu vacSinu vegetacnej sezony vihka, ¢o je pre semenacky smreka
evidentne priaznivejSie oproti holému ihli¢iu alebo hrubej vrstve stariny trav. V hornej casti
tranzektu so zapojenym porastom smreka a pddou pokrytou hrubou vrstvou opadu vyskyt
machorastov indikuje mikropl6sky, ktoré nie su Uplne zatienené ana ktorych za urgitych
okolnosti semenaciky mozu prezit. Naopak, v spodnej casti s pestrou mozaikou vegetacie sa
machorasty vyskytujd v primesi s nizkymi travami a bylinami a spoluvytvaraju mikropl6sky, na
ktorych maju semenéciky smreka mensiu pravdepodobnost’ byt vytlacené konkuren¢nymi
druhmi (Hrivnak a Ujhazy 2005).

Na druhej strane klonalne alebo trsnaté expanzivne travy ako Avenula adsurgens, Calamag-
rostis arundinacea ¢i Brachypodium pinnatum priamo konkurujd semenécikom drevin (cf. Davis
et al. 1999, 2005, Smith a OIff 1998). Vplyv trav je prirodzene vyznamny len vo véasnych
vyvojovych Stadiach (semenéciky a juvenilné jedince do 20 cm). Ako mladé jedince smreka
odrastaju, postupne unikaju z priameho dosahu trav. Na danej lokalite su trsnaté travy
v skuto¢nosti tiez expanznymi druhmi. Pozorovania na blizkej lokalite Sutovka, kde st luky
pravidelne kosené dodnes, ukazali, Ze v travnom poraste dominuji iné druhy trav (Festuca
rubra, Poa chaixii, Briza media, Agrostis capillaris) pri sucasne vysokej pokryvnosti machoras-
tov. To naznacuje, Ze inicialne podmienky pre etablovanie semenacikov drevin v ¢ase opustenia
plochy na Prislopoch mohli byt’ v skuto¢nosti priaznivejSie nez v stu¢asnosti. Expanzivne, konku-
re¢ne silné travy sa postupne rozsirili a vytvorili pocetne monodominantné plochy aZz po
ukonceni kosenia (Hrivnak a Ujhazy 2005). Behom niekol’kych rokov vytvorili hrub( vrstvu
stariny, ktora brani kliceniu semien drevin. Z miest, kde ich vytlacaju prezZivajlce dreviny, sa
vSak opat’ zacali stahovat. Podobny vyvoj prostredia bol zaznamenany aj v inych Stadiach
(Smith a OIff 1998, Davis et al. 1999, 2005, Pages et al. 2003, Siemann a Rogers 2003).

V doésledku kombin&cie vplyvu hustoty semenného dazd’a a podmienok mikrostanovista bola
hustota etablovanych semenacikov a preZivajucich juvenilov najvyssia v strednej casti tranzektu.
Cast’ tychto juvenilov pravdepodobne prezije az do dospelosti, takZe tato ¢ast bude Uplne
kolonizovana smrekom vytvarajucim zapojeny porast, tak ako je to v hornej ¢asti v blizkosti
byvelého lesného okraja. Tuto ¢ast’ tranzektu teda moZno povazovat' za ¢elo frontu kolonizécie.
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Kompaktnost’ oblasti s vysokou denzitou juvenilnych jedincov vyvolava otazku, nakolko
prebieha expanzia kontinualne alebo ako sled diskrétnych krokov (discrete-step invasion
pathway; Dovc¢iak et al. 2005). Optiméalne podmienky pre obnovu su obmedzené na pomerne
Uzke pasmo. Smerom k zapojenému porastu je pozitivny vplyv vysokej hustoty semenného
dazd’a negovany vplyvom zapojenej stromovej vrstvy, ktory sa prejavuje nedostatkom svetla,
znizenou pddnou vlhkostou a dalSimi faktormi. Rovnako obnova na vonkajSej strane frontu
kolonizacie smerom Kk relativne otvorenej ploche je obmedzena nizkou hustotou dopadajucich
semien a nedostatkom mikropl63ok s vhodnymi podmienkami. Dospelé plodiace stromy teda
potrebuju dosiahnut ur¢ita kritickG prahovd hustotu, aby mohli systematicky pozitivne ovplyv-
novat’ d’alSiu kolonizaciu vornej plochy za ¢elom frontu kolonizécie (fazovy prechod, vid’ Milne
et al. 1996). Postup ¢ela frontu kolonizacie vpred je podmieneny vytvorenim vhodnych podmie-
nok prostredia a zvySenim hustoty semenného dazd’a v jeho blizkosti. Za predpokladu, Ze Sirenie
smreka na vornd plochu zacalo bezprostredne po ukonceni kosenia, mozno priemernd rychlost
tohto postupu odhadndt’ na cca. 1,7 m za rok.

VSetky hodnotenia priestorovej Struktdry smreka ako kolonizujucej dreviny vychadzajd
z predpokladu, Ze proces Sirenia bol plynuly, teda nami sledované plochy predstavuju rézne
Stadia rovnakého procesu. Cas sme teda povazovali za hlavny faktor vplyvajici ako na hustotu
populécie smreka, tak aj na jeho priestorové rozmiestnenie. Je zrejmé, Ze tento predpoklad
nemusi byt’ nutne platny, svoju Ulohu v utvarani priestorovej Struktiry mohli hrat’ aj iné faktory,
ako rozdielna intenzita pasenia, iné naruSenie povrchu a pod. Vizuélne porovnanie historickych
leteckych snimok vSak prinajmenSom ukazuje, Ze priestorova Struktdra plochy 1 (su¢asna
otvorena najspodnejSia cast’ tranzektu) sa vemi podoba na Struktdru plochy 4 (v sG¢asnosti
pokrytej zapojenym smrekovym porastom) pred 50 rokmi.

Priestorové rozdelenie jedincov v kazdej velkostnej triede v principe zodpoveda ocakavaniu.
rozmiestnené ndhodne. Ich hustota je v tejto casti tranzektu malg, takZe si navzajom nekonku-
ruja, ani niet mechanizmu, ktory by naopak mal viest k zhlukovaniu dospelych jedincov.
Podmienky mikrostanovista su pre prezivanie smreka rozhodujice (Hanssen 2003). V jemnej
mozaike typov prizemnej vegetacie su mikroplosky vhodné pre etablovanie semenacikov (napr.
ostrovceky machorastov) zriedkavé a ndhodne rozmiestnené, ¢o v kombinacii s nizkou hustotou
dopadajucich semien vedie k tomu, Ze etablovanie semenacika je zriedkavé. Terén je zaroven
rovny, bez vyénievajucich miest ako skaly, rozkladajuce sa kmene a pne, ktoré v prirodnych
lesoch predstavuju hlavné miesta pre obnovu smreka (Korpel’ 1995). Nahodné rozmiestnenie
dospelych jedincov v ranych Stadiach sukcesie preto vyplyva skér z ndhodného rozmiestnenia
vhodnych mikroprostredi, nez z mortality v zavislosti na hustote. U mladSich jedincov je naopak
tendencia k zhlukovaniu evidentnd. Ani juvenilné jedince do 1,3 m vysky vSak v tomto Stadiu
nevykazuju Statisticky vyznamné zhlukovanie, ¢o len potvrdzuje, Ze mikrop63ky vhodné pre
etablovanie semenacikov na relativne otvorenej ploche st naozaj malé a spravila na nich nepre-
Zije viac ako jeden jedinec.

Na ploche 1 semenaciky vykazovali Statisticky vyznamny odstup od dospelych jedincov
a naopak pozitivnu asociaciu vo vzdialenostiach okolo 4 m. Pri¢inou je zrejme vplyv korun
dospelych stromov. Ked’Ze ich koruny si nasadné vel'mi nizko, povrch pédy pod nimi je Gplne
zatieneny a pokryty hrubou vrstvou ihli¢ia, semenaciky tu evidentne nemo6zu prezit. Naopak, po
obvode korln sa vytvara zona priaznivého vplyvu dospelych jedincov, v ktorej je etablovanie
semenacikov ulahcené. Jednym z faktorov ovplyviujucich etablovanie semenacikov po obvode
korin moze byt pddna vlhkost. Otto (1998, p. 63) uvadza smrek ako typicky priklad dreviny
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s daZzdnikovitou korunou, po povrchu ktorej steka zrazkova voda a vytvara prstenec vyrazne
vlhkejSej pody po jej obvode.

V prechodnych Stadiach pléch 2 a3 sa charakter smrekového porastu meni z otvorenej
plochy s ojedinelymi smrekmi smerom k zapojenému porastu. S poklesom pristupu svetla sa
meni aj prizemna vegetacia, v porovnani s plochou 1 ustupujd najma klonalne travy ako Avenula
adsurgens a Brachypodim pinnatum (cf. Hrivnak a Ujhazy 2005). V dbésledku toho narasta
velkost’ pl6sok vhodnych pre obnovu. Tvorba malych skupin semenacikov, ktoré tieto plésky
vyuZivaju, sa odraza vo vyznamnom zhlukovani na kratke vzdialnosti. Obnova v3ak opat
prebieha najma v medzerdch medzi stromami, Statisticky vyznamny odstup medzi dospelymi
a juvenilnymi jedincami dokazuje, Ze prezivanie semenacikov priamo pod korunami je eSte stale
vel'mi limitované.

Na rozdiel od spodnej ¢asti tranzektu dospelé jedince na ploche 4 vykazuju na kratSie vzdia-
lenosti vzajomny odstup. S narastajicim vekom a velkost'ou Uroviovych stromov proces priro-
dzenej mortality zacina vytvarat' pravidelnejSie usporiadanie. Obnova smreka je v tomto Stadiu
prakticky Uplne potlacena.

Juvenilné jedince nad 1,3 m nevykazujd vyznamnu asociaciu ani s dospelymi jedincami, ani
s juvenilmi do 1,3 m. Evidentne sa stihli etablovat’ eSte predtym, ako si sucasné dospelé stromy
vytvorili verké koruny, ktoré by limitovali obnovu v ich bezprostrednom okoli, ale zaroven nie
su dostatocne vel'ke na to, aby negativne ovplyviovali mladsie jedince vo svojom susedstve.

Z hlradiska priestorového rozdelenia génov a genotypov v rastlinnych populaciach sa ako
Standardna metodika pouZzivaju priestorové autokorelacie (Escudero et al. 2003). Ako uZ bolo
spomenuté, priestorova genetické Struktura v mierke porastu mézZe vznikat' najméa prirodzenym
vyberom v zavislosti na mikroprostredi a obmedzenym rozptylom génov. Efekt selekcie viak
v praxi mozno hodnotit’ len obtiaZzne, najma pri pouZiti selekéne neutrdlnych alebo kvazineutral-
nych genetickych markérov, ako su izoenzymy, preto naSe vysledky interpretujeme len
z hladiska izolacie vzdialenost'ou. Ako metodicky pristup sme pouZili priamy odhad koeficien-
tov pribuznosti. Hardy a Vekemans (1999) preukazali, Ze pokial' je izolacia vzdialenostou
jedinym mechanizmom vytvarajlucim priestorovi genetickd Strukturu, Moranov koeficient
autokorelacie | predstavuje zaroven odhad koeficienta pribuznosti. Nevyhodou Moranovho
koeficienta je skuto¢nost’, Ze korelogramy pre jednotlivé lokusy a alely sa méZu odliSovat’ a ich
priemerovanie nie je zmysluplné (Smouse a Peakall 1999). Toto bol dévod nasho vyberu
metodiky, hoci je potrebné zdoraznit, Ze vSetky metody odhadu pribuznosti vychadzaju
koncepcne z rovnakého zékladu, ako Moranov koeficient, t.j. z korelacie stavov alel. Priestorové
rozdelenie pribuznosti sme interpretovali ako dosledok materského prispevku, t.j. rozptylu
semien. Rozptyl pel'u je pri vetrom opelivych lesnych drevinach spravidla ve'mi efektivny, napr.
Burczyk et al. (2004) odhadli podiel UspeSnych pelovych gamet, ktoré pochadzaju z okruhu do
20 m okolo materského stromu, len na 17 %.

Medzi juvenilnymi jedincami sa ndm nepodarilo identifikovat’ Ziadnu priestorova Struktaru
pribuznosti, dokonca ani tvorbu polosesterskych zhlukov. Na druhej strane su juvenilné jedince
dospelym v ich bezprostrednej blizkosti pribuznejSie, neZ mozno ocakavat' pri nahodnom
parovani a neobmedzenom rozptyle.

U anemofilnych a anemochornych drevin sa priestorova geneticka Struktura vytvara zriedka,
spravidla len v populéaciach so Specifickymi podmienkami. Knowles et al. (1992) napriklad
identifikovali spriestorovu Struktiru v poraste Larix laricina, ktory ale poch&dzal z malého poctu
vzajomne vzdialenych vystavkov. Vysoka pribuznost na kratke vzdialenosti, pozorovana
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v naSom pripade, mézZe takisto byt viazand na maly pocet plodiacich stromov v iniciélnych
Stadiach sukcesie.

6.2 Vyvoj mikrobiélnej aktivity pody

Smer zmien vegetacie v naSom pripade je v principe opa¢ny v porovnani s va¢Sinou Stadii, ktoré
sa zaoberaju vyvojom mikrobialnych spolocenstiev pddy v priebehu sukcesie, najma ak boli
zamerané na primarnu sukcesiu. Primarna sukcesia zac¢ina na holom substrate a pokracuje cez
druhovo chudobné Stadia s liSajnikmi a machorastmi smerom k bylinnym ¢i stromovym spolo-
¢enstvam, naopak sekundarna sukcesia v naSom pripade zac¢ina na druhovo bohatych pasienkoch
(druhova diverzita travnych porastov na lokalite Prislopy patri k najvy$sim v rdmci celej CHKO-
BR Porana, vid’ Ujhazy 2003, JaniSova et al. 2004) a v prechodnom Stadiu tu smrek tvori husty
porast nad pddou s hrubou vrstvou nerozloZzeného opadu bez prizemnej vegetacie. Dopad
priebehu sukcesie na vyvoj bakteridlnych a hubovych spolocenstiev pdd sa teda méze odliSovat’
v zavislosti na type sukcesie a sukcesnych trajektoriach, a to aj v pripade, Ze spolo¢nym klima-
xovym Stadiom je les (Aikio et al. 2000, Mc Lean a Huhta 2002).

V nasom pripade sa sledované parametre biologickej aktivity pddy zakonite menili podiz
gradientu kolonizécie. Aktivita pddnej kataldzy klesala s rasticou hustotou porastu smreka.
Tento trend vSak nemusel byt nutne vyvolany zmenou zloZenia mikrobialneho spoloc¢enstva.
Pbda v spodnej ¢asti tranzektu je husto prerastena korenmi bylin, pricom korene spravidla maju
vysoky obsah vel'mi aktivnych katalaz (Alef 1991). Aj ked’ boli korene z pddnych vzoriek pred
analyzou odstranené, sumarna aktivita katalazy zahtia nielen enzymy aktivne v Zivych bunkéach
bakterii a hab, ale aj enzymy uvolnené do pddneho roztoku z mitvych buniek, pripadne adsor-
bované na podne castice, najma ilové mineraly (Ladd 1978, Chenu a Stotzky 2002). V kaZzdom
pripade, aktivita katalazy korelovala s priamou radiaciou a navazne s teplotnym reZzimom pody.
Do akej miery ide o prejav priameho vplyvu prostredia na mikrobialne spolo¢enstvo, a nakol’ko
o0 vplyv sprostredkovany cez bylinnd vrstvu, zostava otazkou.
trend moZe byt spojeny s rozpadom vysadeného pasu smreka pozdiz byvalej hranice porastu. Do
vrchnej casti tranzektu prenika pomerne verla difuzneho svetla, takZze tam opéat’ narasta pokryv-
nost’ a druhové diverzita bylin (aj ked pri inom druhovom zloZeni neZ v spodnej ¢asti), ktoré
poskytuju kvalitnejsi rastlinny material v porovnani so smrekovymi ihlicami. Kvantita a kvalita
organickej hmoty dostupnej na rozklad, ktoré zavisia od zloZenia vegetécie, st urcujlce nielen
pre tvorbu humusu (Muys et al. 1992), ale ovplyviuju aj Struktdru pédy, jej chemické vlastnosti
apod. (Graham et al. 1995, Vesterdal a Raulund-Rasmussen 1998). NaSe data naznacuju
pozitivnu korelaciu medzi pokryvnost'ou a diverzitou prizemnej vrstvy vegetacie a respiracnou
aktivitou (cf. Stephan et al. 2000, Zak et al. 2003).

Rozdiely v trendoch bazalnej respiracie a aktivity katalazy na tranzekte takisto mézu odrazat’
meniace sa taxonomicke zloZenie mikrobidlnych spolocenstiev pody. Oba parametre s pomerne
hrubymi ukazovatelmi celkovej aktivity celého spolocenstva pddnych baktérii, hab a d’alSich
mikroorganizmov, ktoré nemusia Uzko korelovat’ staxonomickym zloZenim (Pennanen et al.
1999, Stephan et al. 2000, Yao et al. 2000). To isté sa tyka chybajucej korelacie medzi bazalnou
a substratom indukovanou respiraciou, vzhladom na to, Ze pre indukciu respiracie bol pouzity
len jeden dodany substrat (D-glukdza). Vzorky s podobnymi hodnotami celkovej respiracie sa
teda v skutoc¢nosti mozu odliSovat’ zastipenim taxonomickych jednotiek, ale aj funkénych skupin
mikroorganizmov, preferujucich rozdielne substraty. Hodnotenie metabolickych profilov
podnych vzoriek systtmom Biolog® EcoPlate preukézalo, Ze len niektoré funkéné skupiny
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vykazuju vztah k sumarnym charakteristikam biologickej aktivity pddy. Zaroven sa vSak
preukazalo, Ze zastupenie niektorych funkenych skupin mikroorganizmov sa meni v zavislosti na
indikatoroch sukcesného Stadia.

Priestorova mierka je dolezitym aspektom v akomkol'vek hodnoteni pddnych vlastnosti
(Goovaerts 1998, Oline a Grant 2002). Pdda je znac¢ne heterogenna z hradiska vyskytu ,,mikro-
stanovist* vhodnych pre prezivanie arozmnoZovanie mikroorganizmov. Baktérie a huby su
v dosledku toho v pode priestorovo agregované, tvoriac loZiska s vysokou aktivitou. Hodnoty
parametrov mikrobialnej aktivity vSak vykazujd priestorovu savislost’ nielen v tejto mikro-
respirdcie mézu byt autokorelované v dosahu od niekolkych centimetrov do niekol’kych metrov
(Jackson a Caldwell 1993, Stoyan et al. 2000). Zber vzoriek v sieti 5 x 5 m teda mohol identifi-
kovat’ len ¢ast’ existujucej priestorovej kontinuity.

VSeobecne slabé korelacie medzi p6dnymi charakteristikami naznacuju, Ze parametre mikro-
bidlnej aktivity predstavuju komplexné znaky. Na rozdiel od vztahov medzi biologickou aktivi-
tou pbdy a charakteristikami prostredia (svetlo, teploty, hustota porastu) je v kauzalnych
vztahoch medzi mikrobidlnymi charakteristikami navzajom aich vztahmi k chemickym
vlastnostiam pbdy vela nejasného. Chemické zloZenie pddy pochopitel'ne ovplyviuje abundan-
ciu a druhové zloZenie mikrébov, ale aj naopak baktérie a huby zabezpecuju uvolnovanie Zivin
a inych prvkov, viazanych v organickej hmote, do pddy, ¢o vedie k dynamickej rovnovahe medzi
mikrobialnym spolo¢enstvom a chemickymi vlastnostami pddneho prostredia (Zhou et al. 2002).

6.3 Sukcesia rastlinnych spolocenstiev

Postupny vyvoj opustenych alebo nepravidelne spasanych horskych travnych porastov s Festuca
rubra a Agrostis capillaris bol zaznamenany vo viacerych horskych oblastiach Slovenska
(Svoboda 1939, Smarda 1961, Miadok 1985, Ruzitkova 1991, Kliment 2000, Blazkova a
Brezina 2003). Prvym dominantnym druhom expandujucim spravidla pocas pasenia je Nardus
stricta. NajcastejSimi dominantami na opustenych plochach Zapadnych Karpat si Luzula
luzuloides, Avenella flexuosa, Hypericum maculatum, Vaccinium myrtillus, V. vitis-idaea,
Calluna vulgaris, Calamagrostis villosa, C. arundinacea. VSetky menované druhy s vynimkou
Calluna vulgaris a Calamagrostis villosa sa ukazali ako déleZité aj v naSej sukcesnej sérii.
Vegetacné typy sa ukézali byt uzitocnym metodickym ramcom pre sledovanie sukcesnych
zmien, najma kvéli moznosti celoplodSného mapovania. Predpokladany postup sukcesie vychadza
zdvoch postupnosti najdenych vegetacnych typov: mezotrofného variantu (spolocenstva
s Festuca rubraa Agrostis capillaris (Polygono-Trisetion) > Phyteuma spicatum — Agostis
capillaris > Prunella vulgaris — Ajuga reptans > Jungermannia leiantha — Plagiomnium affine
agg.) a oligotrofného variantu (Anthoxantho-Agrostietum tenuis subas. Nardetosum > Antennaria
dioica — Nardus stricta > Plananthera bifolia — Avenella flexuosa > (Vaccinium myrtillus) >
Hylocomium splendens > Jungermannia leiantha — Plagiomnium affine agg.). Tieto dva varianty
v8ak podrla naSich pozorovani nemusia vZdy sledovat’ kompletni postupnost’. Cely proces mézu
vyrazne modifikovat’ silné konkurenc¢né druhy, ktoré mézu ale nemusia expandovat ako do
inicialneho Stadia, tak aj do ktoréhokol'vek z neskorsich Stadii s vynimkou vyrazne zatienenych
typov. Ide najmd o klonalne sa Siriace druhy (Avenula adsurgens, Brachypodium pinnatum,
Vaccinium myrtillus, V. vitis-idaea) alebo trdvy vytvarajace husté trsy ako Calamagrostis
arundinacea. Na vyvoji mezotrofneho variantu sa zG¢astnuju len Avenula adsurgens a Brachy-
podium pinnatum, pricom Avenula adsurgens expanduje aj do porastov oligotrofného variantu.
Vaccinium myrtillus vstupuje do sukcesného vyvoja v ramci oligotrofného variantu neskér, pri
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boc¢nom zatieneni. Podobne, aj ked” menej ¢asto, sa na menSich pldéskach vyskytuju typy s Vacci-
nium vitis-idaea ¢i Calamagrostis arundinacea.

Podra viacerych autorov (napr. Svoboda 1939, Miadok 1976, 1983, 1985, RuzZi¢kova 1991),
klesa pocas sukcesie v porastoch asociacie Anthoxantho-Agrostietum tenuis subass. nardetosum
pokryvnost’” Nardus stricta a naopak narastd podiel druhov ako Avenella flexuosa, Luzula
luzuloides, Vaccinium myrtillus, ako aj drevin (Juniperus communis, Picea abies). Toto presne
zodpoveda naSim vysledkom, najma v oligotrofnom variante sukcesie na Prislopoch. Prikladom
moZu byt porasty s dominanciou Nardus stricta na horskych ltkach. Nardus stricta ustupuje pod
tlakom vysSich trav (napr. Avenula adsurgens, Calamagrostis arundinacea, Deschampsia cespi-
tosa), ale aj niZSich druhov ako Avenella flexuosa a Hypericum maculatum, a v dosledku zatie-
nenia smrekom (cf. Regal 1953, Jenik 1983, Blazkova 1988, 1996, BlaZzkova a Biezina 2003,
Krahulec 1996). Na druhej strane sukcesia spolo¢enstiev zvazu Polygono-Trisetion je nedosta-
to¢ne zdokumentovand. RuZi¢kovd (1991) popisala druhové zloZenie opustnych 10k zv.
Polygono-Trisetion v Zamaguri, pricom Gladiolus imbricatus, Gymnadenia conopsea, Platan-
thera bifolia, Fragaria vesca a Trifolium medium zaradila medzi druhy opustenych l0k. Posledné
dva druhy sa casto vyskytuju vo vegeta¢nych typoch Phyteuma spicatum — Agostis capillaris a
Prunella vulgaris — Ajuga reptans v ramci mezotrofného variantu, Fragaria vesca tu ma
dokonca optimum vyskytu. Pre danu sukcesiu je typicky skér postupny pokles druhovej diverzity
a pokryvnosti bylinnych druhov ako Sirenie novych druhov (inych nez druhy typické pre miestne
spolocenstva; cf. Ruzickova 1991). V ramci neskorSich faz sukcesie prezivaju najma druhy
schopné vegetativnej reprodukcie (napr. Ajuga reptans, Fragaria vesca, Prunella vulgaris).

Vegetacné typy s dominanciou klonadlnych trav (Avenula adsurgens, Brachypodium
pinnatum) nezapadaju do Ziadneho z variantov sukcesnej série, zrejme z dévodu Specifického
spOsobu Sirenia a mimoriadnej kompeti¢nej schopnosti vo vhodnom prostredi. Vyvoj ich
porastov je zAvisly na populacnej dynamike tychto druhov a ich tolerancii k limitujicim
faktorom (najmé& svetlu) vo vacSej miere neZ na postupnych zmenach druhoveho zloZenia (¢o
sme pozorovali pri inych vegetacnych typoch). Brachypodium pinnatum sa povaZzuje za indikator
opustenych 10k a pasienkov, ktory sa Siri uz pocas extenzivnej pastvy (dobytok a zver sa mu
vyhybaju) (Perez-Chacon a Vabre 1985, Dutoit 1996, Krahulec 1996, Ujhazy 2003). Suc¢asne je
silne konkurenénym druhom (CS stratég sensu Grime 1979), schopny modifikovat’ podne vlast-
nosti (Richelot 1997). Taxdny rodu Avenula, expandujdce na podhorskych a horskych lukach
Velkej Fatry a Pol'any, majd podobné vlastnosti (Kliment 1994, 1997, Uhliarové et al. 2000).

Rekonstrukcia sukcesnych sérii ¢asto vychadza z pouZitia paralelnych pokusnych pléch (cf.
Svoboda 1939), ked’Ze vSeobecné trendy vyvoja vegetécie su ¢asto zrejmé priamo z terénnych
pozorovani. Sukcesny proces potom mozno charakterizovat’ ako sekvenciu rastlinnych spolo¢en-
stiev definovanych v ramci fytocenologického systému. V naSej Stadii v3ak vegetacné typy,
povazované za ¢asovo nasledné Stadia, casto neboli ,,spravne” priestorovo usporiadané, ale
tvorili komplikovanu priestorovd mozaiku. Preto sme pre identifikaciu priestorovych vztahov
medzi kolonizujacim smrekom, prizemnou vegetaciou a mikroklimatickymi resp. pddnymi
faktormi pouZili pristup zaloZeny na geografickych informac¢nych systémoch. Mapa vegetac¢nych
typov zretel'ne ukazuje maloplosni mozaiku vegetac¢nych typov. Podobnd mozaikovitost’ nie je
nijako vynimocn4, bola zaznamenana aj v inych sukcesnych sériach, pokial’ bolo pouZzité detailné
mapovanie, napr. na opustenych poliach (Bazzaz 1996, Falinski 1998) ¢i pieso¢nych dunach
(Prach 1989), kde sa pévodne homogénne porasty pocas sukcesie rozpadli na mozaiku malych
vzajomne odlidnych pl6Sok. Prach (1985) pri Studiu sukcesie na opustenych poliach vo Finsku
zaznamenal, Ze silne heterogénna vegetacia sa ¢asto vyvinie na miestach tienenych vysokymi
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stromami, v blizkosti depresii ¢i pri lesnom okraji. Plochy vznikajuce za tychto okolnosti maju
¢asto odlisny vek (,,asynchronna” sukcesia). Tento efekt sme pozorovali aj na naSom tranzekte.
Analyza priestorovej Struktdry vegetacnych typov ukazala, Ze napriek maloploSnej mozaikovito-
sti existuje vSeobecny gradient od pociato¢ného Stadia sukcesie v otvorenych travnych porastoch
v spodnej casti tranzektu smerom Kk zapojenym smrekovym porastom v blizkosti byvalého
okraja. Zoradenie vegetacnych typov podla vzdialenosti ich centroidov od lesného okraja v
principe zodpoveda interpretacii vysledkov z ordinacie paralelnych skusnych pléch (Hrivnak a
Ujhazy 2005). Typy mezotrofného variantu (Phyteuma spicatum — Agostis capillaris, Prunella
vulgaris — Ajuga reptans) su umiestnené bliZSie k byvalému okraju lesa ako typy oligotrofného
variantu (Antennaria dioica — Nardus stricta, Plananthera bifolia — Avenella flexuosa, Hyloco-
mium splendens). Z toho vSak nemoZno vyvodzovat, Ze vSetky vegetacné typy predstavuju
nasledné Stadia toho istého procesu, v ktorom typy oligotrofnej série st len menej vyvinutymi
Stadiami.

Podla Barthu et al. (2004) ¢asovo-priestorové vztahy vzajomného susedstva spolocenstiev
mozu prispiet’ k vysvetleniu premenlivosti sukcesnych trajektérii a odchyliek v lokalnej
dynamike spoloc¢enstiev. Vysledky naSej analyzy susedstva vegetacnych typov poskytuji mozno
realistickejSi pohl'ad na priestoroveé usporiadanie typov v ramci sukcesie, aj ked’ nedavaju infor-
maciu o smere prechodov medzi typmi. Trojrozmerny ordinac¢ny diagram PCoA zaloZeny na
indexoch susedstva ukézal pomerne zretel'na separaciu mezotrofnej série a monodominantné
typy (Trifolium medium — Brachypodium pinnatum, Calamagrostis arudinacea) identifikoval
ako ,,outliery” z hlavného sukcesného gradientu predstavovaného 1. osou. Hrivnak a Ujhazy
(2005) zaradili typ Hylocomium splendens len do oligotrofnej série, ale analyza susedstva
ukézala cely rad prechodov k mezotrofnému typu Prunella vulgaris — Ajuga reptans. Toto
naznacuje, Ze v oboch sériach sa méZzu objavit oba druhovo chudobné typy s dominanciou
machorastov, ¢o poukazuje na d’alSiu moznu dichotomiu v celom procese. Na opacnej strane
gradientu sme pozorovali podobny pripad: Hrivndk a Ujhazy (2005) vyla¢ili monodominantné
porasty Avenula adsurgens (typ Knautia arvensis — Avenula adsurgens) zo schémy sukcesného
vyvoja, ked’Zze pravdepodobne prerastaji povodné plochy typu Antennaria dioica — Nardus
stricta. Analyza susedstva vSak preukazala poc¢etne prechody Knautia arvensis — Avenula adsur-
gens/Antennaria dioica — Nardus stricta a Knautia arvensis — Avenula adsurgens/Plananthera
bifolia — Avenella flexuosa. Zda sa teda, Ze Avenula adsurgens méze nahradzat’ Nardus stricta a
tieto porasty sa nésledne d’alej vyvijaju v rdmci oligotrofného variantu sukcesnej série (Planan-
thera bifolia — Avenella flexuosa > Hylocomium splendens > 0).

Bartha et al. (2004) na zé&klade dlhodobych Studii ilustroval, Ze sukcesia je zna¢ne stochas-
ticky proces a mechanizmy s nim spojené su ovel'a komplexnejSie, nez by bolo mozné intuitivne
oc¢akévat’. Potvrdzuje to aj naSa Studia. Vetvenie sukcesnych trajktorii sa zda byt ovel'a zloZitej-
Sie, nez povodne predpokladal Ujhazy (2003). Kazdy zaznamenany vegetacny typ ma zrejme
viac nez jednu moznu cestu d’alSieho vyvoja. Podobné zmeny sa casto vyskytuji v schémach
sukcesného vyvoja. Prach (1993) napriklad vo vyvoji spoloc¢enstiev vihkych Iuk okrem
prevladajucich prechodov opisal aj alternativne prechody, pricom ich existenciu pripisal
faktorom prostredia. Blazkovéa a Biezina (2003) opisali varianty alternativneho vyvoja spolocen-
stva Betonico-Agrostietum (s dominantnou Nardus stricta a subdominantnymi Agrostis capillaris
a Festuca rubra) na vychodnom Slovensku. Na priklade negativnej korelacie medzi Sirenim
Calamagrostis arundinacea a Vaccinium myrtillus ukazali, Ze priebeh sukcesie determinuje
kompeticia ako v nadzemnej, tak aj v podzemnej vrstve.
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V naSom pripade alternativy vyvoja vegetacie zavisia na viacerych faktoroch, ovsem ako
primarny sa javi etablovanie a expanzia silne konkuren¢nych druhov (klonalne travy Avenula
adsurgens, Brachypodium pinnatum, trsnatd trava Calamagrostis arundinacea a klonalne sa
mnoziace polokry Vaccinium myrtillus, Vaccinium vitis-idaea). K zmenam méZe dochadzat’ aj
VO VYVOji vrstvy machorastov. Zivotné formy (sensu Raunkiaer 1937) a Zivotné stratégie (sensu
Grimme 1979) hraju kra¢ovua alohu v urceni, ktoré druhy budd dominovat’ v prizemnej vrstve
pocas ranych Stadii sukcesie. Prach a PySek (1994) zd6raznuju tlohu klonélnych rastlin, ktoré su
schopné dosiahnut’ dominanciu nezavisle na pédnych podmienkach a udrZat’ si ju pocas dlhSieho
obdobia, nez rastliny neschopné klonalneho mnoZenia.

Konkurenéne najsilnejSim druhom v priebehu toho obdobia vyvoja vegetéacie, ktoré bolo
predmetom Stadia, bol vSak smrek. Expandoval do spasanych a opustenych travnych porastov
eSte skor nez ktorykol'vek zo spominanych bylinnych druhov. Etablovanie smreka spolu s inymi
drevinami (Juniperus communis a Rosa canina agg.) bolo ul'ah¢ené ich odolnost'ou voci ohryzu
a redukciou nadzemnej biomasy trav, ktoré im konkurovali, po¢as obdobia nepravidelného
pasenia hovadzieho dobytka. Etablovanie a expanzia trnistych, pichlavych, ihlicnatych a
jedovatych rastlinnych druhov v priebehu pasenia bolo zdokumentované vo viacerych Stadiach,
ktoré sa zaoberali zmenami vegetéacie opustenych travnych porastov (Miles 1979, Said a Gégout
2001, Kuiters a Slim 2003). Na druhej strane bol na mnohych stanovistiach rovnako zazname-
nany aj inhibi¢ny efekt kompaktnej travnej pokryvky na etablovanie drevin (Jenik 1983 —
opustené poloniny na vychodnom Slovensku, Harmer et al. 2001 — opustené polia v Anglicku,
Mazia et al. 2001 — argentinske pampy). Hromadna expanzia smreka bola v Zapadnych Karpa-
toch zaregistrovana najma na pasienkoch a kratkosteblovych oligotrofnych lukach (ako sa l0ky s
Nardus stricta). Mezofilné mezotrofné l0ky neovplyvnené pastvou su kolonizované skor
listnatymi drevinami. Kuchnicka (1998) a Bodziarczyk et al. (1999) za najuspeSnejSie dreviny
kolonizujuce opustené luky Pienin (obkolesené jedlobucinami s primesou smreka a javora
horského) povazuju Acer pseudoplatanus a Corylus avellana. Etablovanie pionierskych druhov
drevin s malymi vetrom Sirenymi semenami je na tychto stanovistiach limitované hustou vrstvou
vysokych trav.

Pocas prvych rokov alebo dekad po ukonceni pravidleného kosenia na Prislopoch bol vplyv
mladych jedincov smreka na vegetéciu v ich okoli minimalny. VVyhoda vertikalneho rastu smreka
v porovnani s lateralnym rastom klonalnych druhov sa za¢ne prejavovat az po cca. 10 — 20
rokoch. StarSie stromy a kompaktné zhluky stromov uz ovplyvnuju nielen plochu priamo pod ich
korunami (definovanu ako vertikalny priemet korin na plochu), ale aj okolitd vornu plochu.
Indexy vplyvu stromov, pévodne pouZivane na Studium vztahov medzi stromovou vrstvou a
prizemnou vegetaciou v boreédlnych lesoch (Kuuluvainen a Pukkala 1989), sa ukézali byt
uzitocnym néastrojom aj pre Stadium priestorovej Struktary, vytvorenej sekundarnou sukcesiou.
Vrstvy GIS zaloZeneé na indexoch vplyvu stromov, ktoré odrazaja aj treti rozmer porastu (vysku),
vykazuju tesnejsi vztah k Struktdre prizemnej vegetacie neZz vrstva samotnych korunovych
projekcii (vid obr. 21).

Bocny vplyv drevin etablovanych v priebehu ranych Stadii sukcesie, pozorovali aj Prach
(1985) a Falinski (1998) na opustenych poliach. Falinski (1998) rozlisil ,,nezavislé” spolo¢enstva
a synuzie a ,,zavislé”, ktoré sa vytvaraju okolo hranic korun a pri patach kmienkov borievky.
Podobny vplyv borovice na vyvoj vegetacie piesocnych dun pozoroval Prach (1989).
Etablovanie a rast drevin fixuje piesok a spdsobuje mikroklimatické zmeny, ktoré umoziuju
vyvin novych typov vegetacie.
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S narastom pokryvnosti a abundancie drevin na opustenych lukach a pasienkoch klesa pristup
svetla a meni sa pristupnost’ Zivin a iné pddne charakteristiky (Brown a Archer 1999, Kochy a
Willson 2000, Peltzer a Kochy 2001, McCarron et al. 2003, Haubensak a Parker 2004). Expan-
dujuce kry zniZzuju mnozstvo dostupného pddneho dusika (Kochy a Willson 2000, Lett a Knapp
2003), pritomnost’ krov a stromov zvySuje pédnu vihkost' (Brown a Archer 1999). Na druhej
strane v dosledku hromadenia opadu narastd na chudobnych pddach rychlost’ mineralizacie
dusika (de Kovel et al. 2000, Berendse 1998). V nasom pripade sa akumulécia opadu menila v
zavislosti na vegetaénom type, najvysSia bola pod zapojenym smrekovym porastom. Napriek
tomu sme vSak zaznamenali nizky obsah celkového dusika pod vegetaénymi typmi v blizkosti
prekrytych korunami na viac ako 93 %), naopak najvyssi obsah N bol pozorovany pod typom
Knautia arvensis — Avenula adsurgens, ktory reprezentuje opac¢nu stranu gradientu (prekryv
korunami 48 %). Rozdiely v priemernych hodnotach s vSak malé a pravdepodobne
neopvlyviuju priestorovd distriblciu vegetacie.

Vplyv smreka na prostredie sa v najvacSej miere prejavuje modifik&ciou svetelnych a
mikroklimatickych pomerov. Variabilita pddnych tepl6t a vlhkosti je podstatne vécSia nez
premenlivost’ obsahu dusika ¢i pddnej reakcie. Vysoké hodnoty vlhkosti pdy a minimalne
teplotné amplitidy sme pozorovali v porastoch vegetacnych typov Jungermannia leiantha —
Plagiomnium affine agg. a Prunella vulgaris — Ajuga reptans, ciZe v najneskorsich Stadiach
vyvoja trdvnych porastov, ktoré sa vyskytuji v medzerach v hustom smrekovom poraste (cf.
Hrivnak a Ujhazy 2005).

Divergencia sukcesného vyvoja, ako ju popisali napr. Waddington (1977) ¢i Michal (1992) je
na sledovanej ploche len do¢asna a konci sa po zapojeni porastu druhovo chudobnymi Stadiami
(Jungermannia leiantha — Plagiomnium affine agg., 0). Casové néslednost’ v sukcesii je jasna a
stabilna, ale jej trajektorie su rozvetvené, resp. vzhladom na spolo¢né medziStadium cistého
smrekového porastu sietovité. V najvrchnejSej casti tranzektu (ktora ovSem nebola predmetom
intenzivnejSieho vyskumu) sa da vypozorovat’ aj vyvoj ku klimaxovemu Stadiu, ktorym je les s
dominanciou buka.

Analyzy vegetacnych dat zo siete kruhovych pl6sok potvrdili ocakavanie, Ze faktory
vztahujlce sa k svetelnym pomerom a hromadeniu opadu hrajd najddleZitejSiu tlohu v postaveni
jednotlivych druhov bylin a machorastov v kolonizacnom procese. Svetlo ako izolovany faktor
(merané otvorenost'ou zé&poja alebo indexami vplyvu drevin) nevysvetluje dostato¢ne koloni-
zacny proces. Podla naSich vysledkov ovplyviiuje hromadenie opadu vegetaciu v prizemnej
vrstve v ovela vacSej miere neZ hustota zapoja spojenda s dostupnostou svetla pre rastliny. Tato
skuto¢nost’ zodpoveda hypotéze, Ze Gloha opadu vo vytvarani rastlinného spoloc¢enstva je ovela
dolezitejSia nez jeho rola v cykle Zivin (Facelli a Picket 1991).

Tri z piatich faktorov, ktoré sa v ramci RDA ukazali byt vyznamné, sa vztahovali k
hromadeniu opadu (ihlicie, starina a DBL_av). Dva z nich (ihlicie a starina) vykazovali tiez
vyznamny ¢isty efekt.

Akumulacia a rozklad rastlinného opadu st uz dlho povazované za komplexné a vyznamné
faktory ovplyviujuce ako Struktdru vegetacie, tak aj fungovanie ekosystému (Carson a Peterson
1990, Facelli a Picket 1991, Grime 1979). Vplyv opadu v znacnej miere zavisi od mnozstva a
typu opadu (Xiong a Nilsson 1999). Opadu vplyva na vegetaciu fyzikalne, chemicky (Facelli a
Picket 1991) a rychlostou rozkladu. Podra Cornelissena (1996) je poradie rychlosti rozkladu
nasledovné: byliny > listy opadavych listnatych drevin > travy > listy vzdyzelenych drevin. V
naSej Stadii vykazovalo ihlicie (premennd ihlicie) vyraznejSi vplyv na vegetaciu prizemnej
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vrstvy, nez hromadenie opadu bylin a trdv (premenna starina). Mozno to vysvetlit' dlhSou
pritomnostou ihlicia (Facelli a Picket 1991), ¢o znasobuje pésobenie drevin na byliny prizemnej
vrstvy. DalSou pri¢inou je verké mnozstvo opadu ihli¢ia, najma v pokrogilejSich 3tadiach
kolonizacie. K tvorbe vrsty opadu podstatne prispieva nielen ihlic¢ie, ale aj konariky, SiSky a kdra
smreka.

Na druhej strane aj vplyv opadu bylin a trav sa v na$j Stadii ukazal byt vyznamny a vo
viacrozmernych analyzach prevysil vplyv chemickych a mikrobiologickych charakteristik pody.
Aj ked’ sme to pri hodnoteni nerozliSovali, je zrejmé, Ze na tvorbe vrstvy opadu prizemnej vrstvy
sa z vel’kej vacSiny podielali dlhSie sa rozkladajuce listy trav. Opad bylin mé& silny chemicky
vplyv na vegetaciu vzhladom na velké mnozstvo fytotoxinov a Zivin, ktoré sa z neho mézu
uvornit’ za kratke obdobie (Xiong a Nilsson 1999). Opad trdv méZe ovplyvnovat rastliny
pomalSim rozkladom (Cornelissen a Thompson 1997) a zmenou svetelnych, teplotnych a
vlhkostnych podmienok pre ostatné rastliny najma v hustych porastoch trav. Uloha bylinného
opadu je evidentne vyznamnejSia v otvorenych travnych porastoch nez v pokrocilejsich Stadiach
blizSich lesu. Podl'a Muukkonena a Lehtonena (2004), ktori sa zaoberali borealnymi lesmi,
prizemnd vegetcia produkuje znacény podiel z celkového mnoZstva vytvoreneho opadu. V
mladom lesnom poraste predstavoval podiel opadu prizemnej vrstvy vegetacie okolo 75 %
celkovej produkcie, v porastoch nad 50 rokov to bolo cca 10-25 %.

Negativny vplyv rastlinného opadu na klicenie semien a etablovanie semenéacikov je zrejme
extrémne silny v sukcesne sa vyvijajacich ekosystémoch, ako st opustené polia a travne porasty.
Ked’Ze ide o ¢lovekom pozmenené ekosystémy, abundancia dekompozitorov narasta po ukonéeni
obhospodarovania len pomaly a rozklad opadu je nasledne velmi pomaly (Xiong a Nilson 1999).

Dovodom, preco je pokryvnost ihli¢ia tak vyrazne vyznamnejSia pri vysvetleni variability
druhovych dat nez otvorenost’ zapoja, méze byt skuto¢nost, Ze premenna ihlicie zahfia aj
vyznamnu informéaciu o lokalnom historickom vyvoji. Medzi vytvorenim rastlinnych organov a
ich transforméaciou na opad je u ihlicnanov dlhy ¢asovy odstup (Facelli a Picket 1991), ktory
nezavisi len na rychlosti rastu, ale aj na rychlosti vymeny ihli¢ia. Zivotnost smrekovych ihlic
moZze dosahovat az 12 rokov (Muukkonen a Lehtonen 2004). Tento casovy odstup
pravdepodobne koreluje s mierou odozvy cievnatych rastlin na zmenu podmienok
mikrostanovista, vyvolanu koloniz&ciou smreka. Zo zaciatku je vegetacia otvorenych ploch s
travnou vegetaciou v blizkosti rychlo rastlcich jedincov smreka ovplyvnend redukciou
dostupnosti svetla. Cievnaté rastliny spravidla nereaguju bezprostredne a ich odozva je druhovo
Specificka. Aj v pripade, Ze sa svetelné podmienky d’alej nemenia, hribka vrstvy opadu postupne
narastd v désledku trvalého prisunu opadu z korunovej vrstvy. Tento spojeny U¢inok tienenia a
hromadenia opadu kolonizujucej dreviny bol pozorovany v mnohych ekosystémoch (napr.
Wearne a Morgan 2004) a zda sa, Ze je najvyznamnejSou hnacou silou aj v sledovanom
spolocenstve na Prislopoch.

Vplyv premennej ihlicie bol eSte zvyrazneny pouZitim hypotetického druhu s pokryvnost'ou
predstavujiucou plochu nepokrytt bylinnou vegetaciou vo viacrozmernych analyzach. Vysledky
analyz s pouzitim hypotetického druhu s konStatnou miniméalnou hodnotou pokryvnosti (0,1 %)
pre vSetky plésky vSak poskytli podobné vysledky — premenna ihlicie vysvetlovala
niekol’konasobne vacsi podiel celkovej variancie druhovych dat nez otvorenost’ zapoja.

Kumulativne vplyvy sukcesnych zmien do urcitej miery odrazaju aj indexy vplyvu drevin
(IP). Okrem dostupnosti svetla vyjadruju aj vplyv vertikélneho profilu vegetécie, potencidlnu
schopnost’ tvorby opadu a sekundarne vplyvy na teplotné pomery a pH resp. mikrobiologické
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charakteristiky pddy. IP patria k jednoducho meratelnym premennym s vysokou informac¢nou
hodnotou, moZno ich teda odporudcat’ pre vSeobecné pouzivanie v Stadiu sukcesnych procesov.

Chemizmus pddy je vo vSeobecnosti jednym z najdéleZitejSich faktorov ovplyviujdcich
Strukturu, produkciu biomasy, druhové zloZenie a diverzitu rastlinnych spoloéenstiev (Janssens
et al. 1998, Willems et al. 1993). V S§tudiach vo velkej mierke bol najvyraznejsi vplyv
zaznamenany u pH, obsahu celkového dusika a humusu (napr. Critchley et al. 2002). NaSe Gdaje
naznacuju, Zze pocas pomerne kratkeho obdobia sukcesnych zmien vyvolanych kolonizéciou
smreka sa vacSina pddnych parametrov zmenila len mélo. Podne charakteristiky vykazovali maly
vplyv na prizemnu vegetaciu, pri postupnom vybere premennych (forward selection) sa z nich
ukézal vyznamny len vplyv pH.

Zamena druhov pocas sekundarnej sukcesie sleduje vSeobecné trendy, ktoré sa potvrdili aj v
2003, Brockerhoff et al. 2003, Prach a PySek 1994, Pavla et al. 2005) sprevadzana rychlym
ustupom heliofilnych druhov a Sirenim vysokych trav a tienomilnych druhov. V neskorSich
Stadiach vsak pdvodne prevladajuce tienomilné byliny a travy ustupujd a dominovat’ zacinaju
machorasty. Viaceré druhy rodov Brachythecium a Plagiomnium si povaZzované za nejodolnejSie
voci sukcesnym zmenam a schopné prezivat' aZz do najneskorsSich Stadii (Blazkova a Biezina
2003).

Aj nasa Studia potvrdila osobitné postavenie klonalnych expanzivnych trav a polokrov ako
Brachypodium pinnatum a Vaccinium myrtillus v celom procese. Priestorove rozsirenie tychto
druhov sa len slabo vztahovalo k hlavnému gradientu prostredia, ktory predstavuje tienenie a
akumuldcia ihli¢ia, a vykazovalo skér vztah k schopnosti Sirenia. Oba druhy tvoria velké
klonalne porasty a udrZiavaju si dominantné postavenie aj v neskorSich sukcesnych Stadiach.
Mozno to pripisat’ viacerym vyhodnym atriblatom ako je vysoka potencialna rastova rychlost’,
vyska jedincov, relativne vysoka tolerancia k zatieneniu resp. nizSie naroky na svetlo, docasné
uskladiovanie a nasledna remobilizacia dusika v rizomoch (najméa u Brachypodium pinnatum; de
Kroon a Bobbink 1997), horizontalne vypinanie dostupného priestoru klonalnym rastom, &i
schopnost’ znizovat' klicivost semien konkuren¢nych druhov obsahom fenolickych latok v
rozkladajucom sa opade (najmé u Vaccinium sp., Wardle et al. 1998).

7 Syntéza a zavery

Smrek je na Prislopoch hnacim motorom sukcesie rastlinnych spolocenstiev uz od ukoncenia
pravidleného kosenia koncom pétdesiatych rokov a jednoznacéne po Uplnom ukonéeni obhospo-
darovania. Aj ked rozptyl semien prebieha na pomerne kratke vzdialenosti (vrchol rozptylovej
krivky je v rozmedzi 0,5-2,1 m od plodiaceho stromu v zavislosti na jeho vyske), aj otvorené
Casti plochy vzdialené od byvalého lesného okraja sU dostato¢ne saturované semenami,
a rekonstrukcia rozptylovych pomerov naznacuje, Ze plocha bola saturovana semennym dazd’om
aj na zaciatku kolonizacie. Za limitujuce faktory pre prezivanie semenacikov a juvenilnych
jedincov smreka mozno povazovat dostupnost vhodnych nik pre Kklicenie (ako priaznivé sa
ukazali najmé plosky s vysokou pokryvnostou machorastov) apre juvenilné jedince nizsich
vySkovych tried aj konkurenciu vysokych trav tvoriacich slvislé porasty avelké mnoZstvo
opadu.

Dospelé jedince smreka sU nahodne priestorovo rozmiestnené, okrem najpokrocilejsich
sukcesnych Stadii, kde majud naopak tendenciu k rovnomernému zastupeniu v désledku vzajom-
nej konkurencie. Naopak juvenilné jedince vykazuju zretel'ne vzajomné zhlukovanie. Z hradiska
pribuzenskych vztahov bola preukdzana tendencia potomstiev zhlukovat’ sa okolo materského
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stromu. Pri¢inou su jednak spominané kratke rozptylové vzdialenosti semien, ale aj skuto¢nost,
Ze dospelé jedince smreka modifikuju mikroklimu a nasledne aj vegetaciu vo svojom bezpro-
strednom okoli, pricom mikropl6sky s priaznivym druhovym zloZenim prizemnej vrstvy
vznikaju vzhladom na typicky tvar koruny smreka v blizkosti obvodov korin. Medzi jednotli-
vymi generaciami smreka tak existuje pozitivna spéatna vézba, pritomnost’ Uspesnych ,,koloniza-
torov* ulahcuje prezivanie d’alSich semenéacikov v ich blizkosti.

Na sledovanej ploche sme identifikovali 13 vegetac¢nych typov. RozliSili sme dva varianty
ich vzajomnej naslednosti v ramci sukcesnej série. Mezotrofny variant sukcesie predstavuje
priamu postupnost’ Stadii od kosenych luk k ploche obsadenej smrekom, oligotrofny variant
nastupuje po nepravidelnom paseni na byvalych kosenych lukach, na ktorych boli lucne
spolocenstva zmenené na pasienky eSte pred opustenim plochy. Oba varianty vsak vedu
k rovnakej sukcesnej faze (pociatok Stadia prechodného smrekového lesa), v ktorej smrek Uplne
dominuje na stanovisti, kym bylinné a neskdr aj machova vegetécia s Uplne potlacené. Vyskyt
vegetac¢ného typu s dominanciou bug¢inovych podrastovych druhov v hornej ¢asti svahu, kde sa
vysadeny pas smreka zacina rozpadavat, naznacuje néasledny vyvoj ku klimaxovému Stadiu,
ktoré predstavuje jedl'ovo-bukovy les.

Priestorové rozmiestnenie jednotlivych vegetacnych typov je zakonité, priestorové vztahy si
uréené predovsetkym distriblciou a rastom smreka ako hlavnej kolonizujucej dreviny, ktora
modifikuje rozhodujuce faktory prostredia (najmd mikroklimatické pomery a pddnu vihkost)
a ovplyvnuje prizemnu vrstvu svojim opadom. Druhym, paralelne pdsobiacim faktorom podmie-
nujucim horizontalnu mozaikovitost’ vegetécie, je uchytenie, Sirenie a vzajomné konkuren¢né
vztahy druhov v bylinnej etdZi. Na otvorenych plochéach sa po zniZeni intenzity alebo absencii
hospodéarenia postupne presadzuju niektoré druhy expanzivnych trav a kri¢ckov, najma ovsica
(Avenula adsurgens), mrvica (Brachypodium pinnatum), smlzy (Calamagrostis arundinacea,
mimo tranzektu na naruSenych miestach aj C. epigejos), cucoriedka a miestami brusnica
(Vaccinium myrtillus, V. vitis-idaea). Uspe$nost’ tychto druhov je zaloZena najma na schopnosti
rychleho rastu aSirenia prostrednictvom podzemnych vybezkov (pripadne tvorby mohutnych
trsov), na tvorbe verkého mnozstva nadzemnej biomasy, v pripade Brachypodium pinnatum aj
na efektivnej vazbe pddneho dusika, ako aj schopnosti krickov odolavat’ pastve v letnom obdobi
vd’aka tvrdym listom alebo drevnatejucim vetvdm. Dok&Zu takmer Uplne obsadit’ dostupny
priestor a postupne vytla¢it’ povodne lG¢ne a pasienkové druhy. Smrek sa vSak postupne presa-
dzuje aj voci tymto druhom, ked’ze v mozaike vegetacnych typov sa najdu aj plésky vhodné pre
jeho uchytenie a preZivanie. Viac volnych nik sa viak vytvara eSte v obdobi extenzivnej pastvy
vd’aka naruSaniu a spasaniu maciny. Po odrasteni starSie jedince smreka postupne potlacaju
expanzivne druhy postupnym zatienenim ich porastov a nahromadenim vrstvy odumretého
ihlicia v okoli starSich jedincov (svetlomilnejSia Avenula adsurgens ustupuje rychlejsim tempom,
kym polykormony Brachypodium pinnatum a Vaccinium sp. preZivaju aj v zapojenejSich sukces-
nych Stadiach).

Z celej plochy je v suc¢asnosti 80 % pod korunami smreka a 49 % pokryva holé smrekové
ihlicie. Pozostatky IU¢nej vegetacie (typ Phyteuma spicatum — Agrostis capillaris) resp. vegeta-
cie pasienkov (typ Antennaria dioica — Nardus stricta) predstavuju uz len zlomok celkovej
plochy tranzektu. Migracny front smreka postupuje priemernou rychlost'ou cca 1,7 m za rok. Po
preruSeni kosenia sa teda priblizne za 50 rokov okraj lesa posunul o viac ako 80 m. Podl'a
komparécie historickych leteckych snimok a vlastnych nepublikovanych zaznamov za posledné
desatrocie vSak vieme, Ze rychlost’ zmien nie je v ¢ase konStantnd, ale postupne vyrazne graduje
(tak ako graduje rast stromov a rozrastanie klonalnych druhov v bylinnej vrstve).

Zostava otvorenou otazkou, ako d’alej postupovat’ v pripade tejto a podobnych pléch. Pokial
povaZujeme za Ziaduci navrat lesa na tieto stanovistia, je zrejmé, Ze prirodzeny proces ho dokéze
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zabezpecit' v relativne kratkom obdobi bez akychkol'vek ekonomickych nakladov. Horna cast
svahu je uZ v sGcasnosti pokryta zapojenym smrekovym porastom, ktory sa pozdiz byvalého
lesného okraja zac¢ina rozpadavat. V zmladeni sa smrek v tejto ¢asti objavuje len vynimocne,
prevlada v nom buk a jedla. Prirodzeny vyvoj teda smeruje k postupnej obnove p6vodného
jedrobukového lesa.

V niektorych pripadoch nema zmysel branit' sa takémuto vyvoju. Plochy s pokryvnostou
smreka nad 60 % mozno jednoznacne odporucit na delimitaciu do lesného pddneho fondu.
Travne porasty tu uz stratili svoj pévodny charakter, naklady na rekultivaciu st v dnesnych
podmienkach nerealisticky vysoké, s ohadom na maly z&ujem pol'nohospodarov aj o podstatne
menej zmenené plochy ich revitalizaciu vylucujd. Z hradiska buddceho vyvoja tychto porastov je
vSak Ziadlca pestovna podpora drevin klimaxového Stadia, najma buka, jedle a javora horského,
ktoré zvysia statickl a ekologicku stabilitu a zniZuju pravdepodobnost’ katastrofického rozpadu
smrekového porastu. Pri prirode blizkom lesnom hospodérstve (ktoré by na Uzemi biosférickej
rezervacie malo byt prioritnym cielom) by tieto dreviny mali prevladat’ v cie’ovom drevinovom
zloZeni. Samy vSak vykazuju podstatne mensiu schopnost’ Sirit’ sa na vornd plochu v porovnani
so smrekom. Protilahly juzny svah na lokalite Prislopy je kolonizovany borievkou a nasledne
bukom. Rychlost” Sirenia buka a velkost' vznikajucich porastov je vSak vyrazne menSia oproti
smreku, ktory obsadzuje severné svahy.

Napriek skuto¢nosti, Ze prirodzenou vegetaciou horskych poloh CHKO-BR Porana je les,
travnaté plochy su neodmyslitelnou sucast'ou krajinného obrazu Polany. Zéaroven predstavuju
ohniska druhovej diverzity. Prave kosené lUky a extenzivne pasienky patria k druhovo najbohat-
Sim rastlinnym spolocenstvdm tejto oblasti (okolo 760 taxonov cievnatych rastlin, 90 vzacnych
a ohrozenych vratane 32 chranenych druhov, cf. JaniSova et al. 2004). Ich udrZanie vSak nie je
mozné bez permanentného obhospodarovania. Samotné odstranovanie naletu drevin nie je posta-
¢ujucim opatrenim. Dreviny, najmé borievka, sa vyznacuju vybornou regenera¢nou schopnos-
tou, po vyrube ¢asto vytvaraju viackmenné formy. Druhym problémom je expanzia vysokych
trav, ktoré vytlacaju ostatnu bylinn( vegetéciu. Lokalita v tomto pripade sice nestrati charakter
travnatej plochy, ale vysoka Uroven druhovej diverzity, ktora je najcennejSou ¢rtou travinobylin-
nych spoloc¢enstiev, sa straca v podobnej miere ako pri kolonizacii drevinami. Pravidelné pol'no-
hospodarske vyuZivanie je teda jedinou cestou zachovanie ich hodn6t. Ak nebude existovat’ ¢isto
ekonomicky, utilitarny zaujem pol'nohospodarov o takéto plochy, ich udrZzanie do buddcnosti nie
je redlne. Nadejou je finan¢na podpora z fondov Eurdpskej Unie pre Agroenvironmentalne
programy, ktord by mala kompenzovat' doteraz stratovi pol'nohospodarsku vyrobu na tejto
odrahlej lokalite.

Jemné& mozaika vegeta¢nych typov na kolonizovanej ploche v3ak napriek prechodnosti ¢i
doc¢asnosti méze byt aj sama o sebe predmetom zaujmu a ochrany (viac ako 120 druhov rastlin
v 13 vegetac¢nych typoch). Druhovo najbohatSie spolocenstva na Prislopoch, Majerovej a inych
lokalitich CHKO-BR Porana boli zaznamenané prave na rozhrani extenzivnych pasienkov
a inicialneho Stadia sukcesie (diverzitu zvySuje aj Sirenie drevin — na Prislopoch sme zazname-
nali 42 druhov stromov a krov). Samozrejme, tieto spolo¢enstva nie je mozné konzervovat. Bez
ohl'adu na to, ¢i sa plocha ponecha na dalSi prirodzeny vyvoj, alebo ¢i bude Fubovolnym
spésobom obhospodarovand, postupne sa zmenia alebo zaniknu.

Podobna mozaika sa da dlhodobo udrzat’ len pri Specifickom mozaikovitom hospodareni
v krajine, pri striedani viacerych typov hospodarenia s réznym stupniom intenzity. Pri extenzivnej
pastve sa mozu udrzat' fragmenty druhovo bohatych iniciadlnych sukcesnych Stadii, ktoré na
niektorych miestach zaniknd, na inych sa nechaju vyvinat’. Hospodarenie na ned’alekej Javorinke
je jednym z prikladov, Ze je to mozné.
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Ni¢ to nemeni na skutocnosti, Ze tieto spolocenstva predstavuju priklad schopnosti prirody
navratit’ ¢lovekom pozmenené plochy do prirodzeného stavu. Podobne ako lesy obnovujlce sa
po veternych a lykozratovych kalamitach v NP Sumava a Bavorsky les, mohli by slizit ako
demonstracny objekt, ani nie pre odbornud ako skor pre laickd verejnost’. Mozno by v budicnosti
napomohli vyhnut' sa takym sporom, aké sprevadzaju napriklad otdzku dalSieho osudu lesov
Tatranského narodného parku po veternej smrsti z novembra 2004. Existujuci nau¢ny chodnik po
objektoch CHKO-BR Polana prechadza lokalitou Prislopy. Stalo by za Gvahu venovat' jednu
z jeho zastavok problematike zarastania I0k a navratu lesa.
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Summary

Demecological, synecological and genetical aspects of the colonization of abandoned
pastures and meadows by forest trees

Biological communities represent open dynamic systems, permanently changing both on the
species level (species composition, vertical and horizontal structure), and the intraspecies level
(genetic structure) depending on changing ecological conditions. Climax forest communities are
composed of a heterogeneous mosaic of cyclically changing ontogenetic stages with different
structure of the tree layer. Considering the immediate influence of trees on the microclimatic
regime and soil properties in the forest, this development is directly reflected in a periodical
succession of herbaceous communities. In contrast to natural forests, the stability of human-
affected communities, such as agricultural plots or managed forests with changed tree species
composition, depends from a permanent input of supplemental energy. Immediately after mana-
gement of such areas is ceased, the process of secondary succession begins, which represents a
unidirectional development towards the climax.

We studied various aspects of this process, starting from the demography of expanding
spruce, over environmental changes associated with the colonization by trees, up to changes of
soil microbial community and ground vegetation, in a grassland area at the locality Prislopy in
the Biosphere Reserve Polana in Central Slovakia. On the North-facing slope of a ~100 ha
complex of abandoned pastures colonized by Norway spruce and juniper, we established a 40 x
200 m transect crossing all successional stages from a spruce plantation along the former forest
margin through the colonized area overgrown by spruce trees of various ages and sizes up to
relatively open area in the lower part. Within the transect, spatial positions and dimensions of all
trees and seedlings > 1 year old were measured. Moreover, we established a 5 x 5 m network of
0.5 m? circular sample plots within the transect, where we assessed the presence and cover of all
moss and herb species, counts of tree seedlings, soil properties including microbial activity in the
uppermost mineral horizon, light availability and topsoil temperatures. Seed rain was measured
using 50 seed traps.

Norway spruce is the driver of the succession of plant communities at this locality. Inverse
modelling of seed dispersal using maximum-likelihood estimation of dispersal curve parameters
showed that spruce seeds are dispersed on relatively short distances (the dispersal curve peaks
are situated within 0.5 to 2.1 m from the source trees depending on their height and fecundity).
However, open plots far from the former forest margin seem to be sufficiently saturated by seed
rain. Survival of germinants and seedlings is limited by the availability of germination niches.
Microsites with a high moss cover were shown to be particularly suitable for spruce seed germi-
nation. Moreover, competition of high grasses and litter accumulation also proved to hamper the
survival of seedlings. Adult spruces are randomly distributed over the area, except the most
advanced successional stages where they tend to be regularly distributed due to mutual competi-
tion. In contrast, juveniles are clearly clustered. Progenies tend to cluster around the crown
circumferences of maternal trees probably because of short seed dispersal distances, but also
modification of microclimatic conditions and consequently ground vegetation in the close vici-
nity of the crowns of adult spruces. Positive feedback seems to exist between spruce generations,
the presence of successful colonizers facilitates survival of seedlings in their immediate neigh-
bourhood.
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There is no clear criterion for the definition of the colonized area. At present, 80 % of the
transect area are covered by spruce crowns. The colonization front, if defined as the margin of
the newly formed stand with completely closed canopy, advances at the speed of 1,7 m per year.

Soil microbial community proved to change during the succession. Soil catalase activity
decreased along the colonization gradient, whereas basal respiration was the lowest in the middle
of the transect and increased towards the ends. These trends, however, need not result directly
from the change of abiotic conditions associated with the increasing density of the colonizing
tree stand, but may also be related with the changing composition and diversity of ground vege-
tation. In any case, the abundance of several functional groups of microbes, as identified using
the Biolog® EcoPlate system, correlated with the colonization indicators, which is a strong hint
at a change of the taxonomical composition of the microbial community.

Thirteen types of ground vegetation were identified based on phytosociological releves and
mapped. We distinguished two variants in their succession. A mesotrophic variant represents
a direct sequence of successional stages starting from mowed meadows towards a spruce stand,
whereas the oligotrophic variant begins after irregular grazing on the plots, which had been
changed to pastures before the management was ceased. Both variants lead to a common transi-
tional stage of adense spruce stand, where herb and even moss vegetation are completely
suppressed. Subsequently, such stands develop towards the climax represented at this site by
a mixed fir-beech forest.

Spatial distribution of vegetation types is given mainly by the distribution and growth of
spruce as the principal colonizing tree species which modifies the microclimate and soil moisture
and produces litter influencing the ground vegetation. In addition, it is determined by establis-
hing, expansion and mutual competition of herb and moss species. After management is ceased,
expansive grasses and shrubs such as Avenula adsurgens, Brachypodium pinnatum, Calamag-
rostis arundinacea, or Vaccinium myrtillus start to predominate on open plots. They seem to be
able to occupy completely the available space asuppress the original meadow and pasture
species. However, they also gradually become supressed by spruce. At present, 49 % of the
ground is covered by bare spruce litter. The remnants of the original meadow (Phyteuma spica-
tum — Agrostis capillaris type) or pasture vegetation (Antennaria dioica — Nardus stricta type)
represent only a small fraction of the transect area.

The small-scale mosaic of ground vegetation associated with the colonization, although
temporary, is an interesting biological phenomenon. Several measures for the protection and
further management of abandoned meadows and pastures were proposed.

89



Priloha I Priestorové rozdelenie chemickych a fyzikalnych pddnych charakteristik na tranzekte
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Priloha 11 Priestorové rozdelenie charakteristik svetelnych a teplotnych pomerov na tranzekte

Otvorenost Index Priama Difizna Priemerna Teplotna
zapoja listovej radiacia radiacia denna amplitdda
plochy teplota

200 200 200 200 200 200
L= &
180 160 180 180 180 3] 180
@ [o] @ @
hd @ @ o @ @ @ v e
¢ ¢ @ a @ @ & @ @ « & %
160 BT 180 = 160 @ 180 1B & 180 I/ H 160 g
@ @ ® @ e @ e @ e o A "
& o 0D L] @ @
v @ 9 aee @ @e@ o te e - e &
L & i @
140 b 140 ... 140 2 140 0. 140 140 -
EE IR [T Tk} EREICN) oo e g d . @ . ®
o @ @ [ Jo¥s1 T3 o ew e v oW - e i e .
e e @ e @ @ e o @ oo @ . " P %
oo oo @ @ T ow v
120 ® 120 4 eced o 120 e 120 ol 120 o 120 o 4
T w0 B K I ] R T e oo P §
e@e o @ L LE L 1 v@o00 c@ee@ & & o o e 9
c@e @ | X=1 Jo Qo+ @ cPO@ . © . i
3 LR I | EoRaN ] e Qe e @ o
=g 100 100 4 100 fop == O 100
R R T ] B L K 5o Q0 BEEER"] . ® I
CTOOD o Dewod @@~ doeaeo e @ T .
seaoe @co@o 2e-9¢ 820 as 3 g
L Jo) BRG] | 1 JeNop c @@ e o @
a0 80 80 g ao | 80
& @
@00 o o v oR@ R II ' e
P o@e DO @ Bowa g e o @ ° e 8
L [ BN [ JoReIa = @ v @
0 ogove| T vrwoTo P o3 O @ 80
I3 o L 2 RONR 2098 o @ + @
c@es o 0D R T T ¢« o % L
T e ne T2 09 *hoQa o @ [
a0 L G 40 a0 | an | & & 40
ferom® ®-0009 L JoJE P @ e o @
Top e (OB S R cO@ e @ o o+ @ e @ &
¢oa o g co @08 3 I 1 ® o ¢
20 20 4 20 4 2ol D @ P 20 o)
s @e o, Boo@g -9 * @ ¢ o
cofe . 20 - 0e LT * @ ®* = @
PEE@e L 1 1 @ocl- g a @ ° @
o o] o o PR Bl I W o LB @G

15100 -5 0 510 15

1510 5 0 5 10 15

1510 5 0 & 10 15

1510 -5 0 & 10 15

1510 .5 05 10 15

1510 .5 05 1015

91



Mkrobidlna
biomasa

200

Aktivita
celulazy

Aktivita
katalazy

® o ol cppo @Ol - @ - TWEE @@ b e
o B o@D -BopR QBB ot s @Shbpeo
¢« ecolm@ed| o@-Qo0QR@®RE | @ o T
Co@-COPROCTe 0| s | @O - oo Qo
[ 1 1 1 B apobhe + PO 2D R BT T
2 2 2 2 2 2 ? Z ®
o @ ) ce e e ee @R e o BB Qe Bed
- cP PO POBRLBe PR OIPRoPPEOOD e
a ¢ o+ o 0lipRBB e+ o200 0B220 D @OBC O
[T R B B s B RN SRR R B SR o B B o
._U. 4P e e ¢ e o e e v e Do o DD DD e D DOD
2 2 g 2 3 B % Z
o @ o D@00 @eDeroPe - PHVPOCRERcAD -
Fe +o@-0000co000@oPoon@onOOCTd
208 © cca@oooB-BcccoBoBPo-BooPbooeProae
c@ocfpo P 0 BB cBooBooBeon o Prooode
oo ocDedPos - cPpodPocooPocspgaPer - 2id
2 2 7 2 8 8 7 2

indukovana

respiracia

Substritovo

e @ ¢+ -0 POD Do P PE T - PRI T 2T

[ 50 VIV R PR CTROCHOs oD s DPD o
o®: : s :Poocoo@oc-oPo oo oD@
ccpoo@oPasogo-P-oProoe-PBePo @

oo 0000Pc0d: BB COBB cOBR: @O0

200

g 8 2 2 2 g &

180
180

respiracia

Bazalha

® & @ co0@c2:QRQQQ@0cce QPR ROP

® e@® +0@PaBs s+ PBOE-PeooroBO:o0BOP
P00 - 2P0 -B00C -0 200D ROORR e DOH 0B
N T E°¥ IR LoRCN-N-EEN IR A AR A N 1 I ]

$e® 90 -08:0PCTRBBBLLBOBe c 0P 0PW

200

Priloha 111 Priestorové rozdelenie charakteristik mikrobialnej aktivity pédy na tranzekte

T T T
o o o
£ o g ]

120 4

g 3

180 o

|§|1DD—
o

-15-10 5 0 5 10 15

-15-10 & 0 5 10 15

o 1S -15-<0 < 0 5 10 15
x[m]

50 -5 0 5

o4
-15-10 6 0 5 10 15

92



	Obsah
	1 Aspekty štúdia sekundárnej sukcesie
	2 Objekt štúdia a základná metodika
	3 Demografia a genetická štruktúra smreka ako kolonizujúcej dreviny
	4 Vývoj mikrobiálnej aktivity pôdy
	5 Vývoj rastlinných spoločenstiev
	6 Diskusia
	7 Syntéza a závery
	8 Literatúra
	Summary
	Prílohy



