8. Sukcese

8. Sukcese

8.1. Uvod

Rostlinna spolecenstva jsou pomérné nestabilni systémy. V prubéhu casu dochazi k neustalym
zménam v uspotradani jedinci v prostoru, méni se jejich pocet a mnozstvi vyprodukované
biomasy. Mimo to dochazi i ke zménam v poctu druhd, které se na stavbé daného spolecenstva
podileji. Tyto zmény jsou velmi casto vyvolany sezonni proménlivosti prostiedi (pocasi se méni
z roku na rok, dochazi ke zménam v mnozstvi ptidniho humusu, atd.). Samy rostliny vyrazné
ovliviiuji mikroklima podzemniho i nadzemniho prostoru tim, Ze naptiklad méni spektralni
slozeni svétla prochazejici listovim, mnozstvi dopadajici vody na pidni povrch, vypar vody z
pudy a jeji odsavani kofenovymi systémy. Tyto zmény se mohou nasledn¢ volné kombinovat v
ruznych casovych intervalech a vytvaret tak nepfeberné mnozstvi kombinaci podminek, které
v kone¢ném diisledku plisobi na rostlinna spolecenstva.

Samotny vyskyt jednotlivych druhii ve spolecenstvu v uritém case je navic ovlivnén
(1) dostupnosti lokality (pokud je nejblizsi lokalita néjakého druhu pfili§ vzdalend od nové
vzniklé vhodné lokality, druh se na ni nejspiSe nedostane diky omezenim v Sifeni) (2)
podminkami, které na lokalité¢ panuji (pokud je druh schopen lokality dosdhnout a neni schopen
na ni napf. vyklicit, nebude ptitomen ve spolecenstvu) a (3) pfitomnosti konkurenti a predatort
(pokud bude na lokalité prili$ silna konkurence, tak i druh, ktery je schopen se na ni dostat a rst
tam, bude ze spoleCenstva vyloucen konkurencné siln€jSimi druhy).

Vyskyt a mizeni druhil ze spoleCenstva je proto siln€¢ ovlivnéno podminkami, zdroji,
konkurenty a predatory. Jejich povaha se vSak v case méni, a to i diky ptsobeni druhi
samotnych. Ty Casto vyznamn¢ ovliviiuji mnozstvi zdroj a konkurentti na lokalité. Dochazi tak
k postupnému vyvoji jak abiotické tak biotické slozky spoleCenstva sméfujici k relativné
stabilnimu stavu. Zminénému sledu zmén ve spoleCenstvu v pribéhu casu fikame sukcese a

jejim mechanismlim je vénovana tato kapitola.

8.2. Typy sukcesnich zmén

Rozeznédvame nékoliko typli sukcesnich zmén zejména podle délky casového useku v némz je
dana zména realizovana. Mezi ty zékladni fadime (1) cyklické zmény, (2) ekologické fluktuace,
(3) ekologickou sukcesi a (4) sekularni vyvoj. Prvni dva typy zmén, piisobici vétSinou v kratSich
¢asovych intervalech, probereme jen okrajové a budeme se pfrevazné vénovat zménam

sukcesnim, jejich pribéhu a mechanismtiim, které tyto zmény umoziuji.
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8.2.1. Cyklické zmény

Cyklické zmény jsou zplsobeny cyklicky se opakujicimi zménami prostiedi spojenymi s
zivotnimi cykly rostlin, pfedev§im se starnutim nékterych populaci vytrvalych druhi. Mnoho
vytrvalych druhil rostlin tvofi velké trsy, které se v prubchu jejich Zivota morfologicky zfetelné
meni co do velikost a struktury. Tak mizeme u nékterych z nich rozlisit nasledujici faze riistu a
tim i zvétSovani trsu (faze rlstu, zralosti a rozpadu).

Cyklické zmény struktury spoleCenstva mtizeme pozorovat v lesich, kdy dochazi ke
zménam zasahujicim cely ekosystém. Tyto cyklické zmény jsou narozdil od piedchézejiciho
prikladu mnohem dlouhodobéjsi (trvaji sto i vice let). Obvykly cyklus stfidani obnovovacich
fazi lesnich spoleCenstev, pfi némz se méni kvantitativni zastoupeni, rozmisténi a vékova
struktura pfitomnych populaci, je obvykle ¢lenén do Ctyfech fazi — faze zmlazovaci, faze
doriistani, faze optimalni a fdze rozpadu.

Velmi hezkym ptikladem cyklickych zmén spolecenstva je ptipad bahennich olSin na
Ttebonisku. Olse zde rostou na substratu tvofeném zbytky organické hmoty a ve spolupraci s
bakteriemi tento substrat postupné metabolicky rozkladaji. Cela olSina se tak postupné propada
pod uroven vodni hladiny. Potopené olSe usychaji nebo se vyvraceji a bazina zardsta rakosem.
V rékosin¢ se ale kazdym rokem hromadi mrtva organicka hmota, bazina se zazemnuje a ¢asem
se opét mohou prosadit olse, které¢ zmlazuji ze starych vyvracenych stromt. Vzrostla olSina opét

zacina rozkladat substrat a cely cyklus se mtize opakovat.

8.2.2. Ekologicka fluktuace

Ekologicka fluktuace je patrna ve spolecenstvech, ktera dosahla rovnovahy s prostfedim a dale
se vyrazngji neméni. Probihaji v nich neustalé drobné zmeény, aniz by doslo k zméné celé
struktury spoleCenstva. To znamena, Ze zakladni Zivotni formy, tj. dominanty spoleCenstva,
zustavaji nezménény, ale dochazi ke kolisani v kvantitativni a kvalitativni skladbé nékterych
subdominant. Fluktuace se navenek projevuji doCasnym zvySenim nebo snizenim druhové
bohatosti a biomasy, pokryvnosti nebo hustoty populaci, které jsou vysledkem starnuti populaci
i zmén mikroklimatu prostredi. Dilezité je, ze pti téchto zménach nedochazi k zasadni prestavbe

spolecenstva a ze neustale kolisaji kolem urcitého plus minus rovnovazného stavu.

8.2.3. Ekologicka sukcese

Ekologicka sukcese by se dala velmi jednoduse charakterizovat jako sména druhti v ¢ase. Tim je
mysleno, ze na urcitém misté dochdzi postupné k zameéné jednoho spoleCenstva v jiné tak
dlouho, az se proces zastavi v ur€itém plus minus stabilnim bod¢. Ekologickd sukcese by se
tedy dala definovat jako jev, ktery probiha velmi dlouhou dobu (i kdyz na urovni ekologického

Casu a lze ji tudiz béhem lidského Zivota dobie sledovat). Cely pribéh od inicidlniho
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pionyrského stadia az po konecny klimax trva obvykle nékolik stovek let a je to v podstate
smérovany a spojity proces kolonizace a zaniku populaci jednotlivych druhd budujicich urcité
spoleenstvo na né¢jakém stanovisti.

degradacni, alogenni a autogenni sukcese. Tyto sukcesni zmény se také Casto d€li na
heterotrofni a autotrofni sukcesi podle toho, zda se sukcese i€astni zejména heterotrofni ¢i
naopak autotrofni organismy. Zatimco degradacni sukcese je sukcesi heterotrofni, sukcese

alogenni a autogenni je sukcesi autotrofni.

8.2.3.1. Degradacni sukcese

Degradacéni sukcese se obvykle projevuje v relativné kratkém ¢asovém useku nékolika mésict
nebo let a je zaloZena na tom, ze jednotlivé organismy postupné vyuzivaji zdroj, ktery je tim
likvidovan. Tato sukcese tedy konéi vyCerpanim zdroje a zanikem spolecenstva vazaného na
tento zdroj. Piikladem je sukcese rozkladacti na mrsin€, kdy jednotlivé organismy svou ¢innosti
umoziuji kolonizaci zdroje jinym organismim. Jednoduchym ptikladem muize byt degradacni
sukcese na mrSinach velkych zvifat. Jako prvni nastupuji velci mrchozrouti (hyeny, supy,
krkavcoviti ptaci), kteti rozrusi t€lni povrch. Mékké tkan¢ pak muze kolonizovat nejriznéjsi
hmyz, ktery tkané provzdusiuje a pfipravuje tak prostor pro ucinnou rozkladnou c¢innost
mikroorganismii. Vzhledem k tomu, ze se zminénych sledii Gc¢astni organismy heterotrofni,
nazyvame tyto procesy heterotrofni sukcesi. Velmi dulezité je, ze degradacni sukcese nakonec

konc¢i likvidaci zdroje.

8.2.3.2. Alogenni a autogenni sukcese

Je tfeba rozliSovat mezi sukcesi, ktera je vysledkem biologickych procesti v ramci daného
stanoviste, jako jsou naptiklad akumulace opadu v lese, raseliny v raselini$ti, humusové vrstvy
vpudé ¢i narGstajici konkurence diky zvySenému poctu jedincli ve spoleCenstvu. Tyto
biologické procesy vyrazn¢ modifikuji podminky a zdroje na dané lokalité (autogenni sukcese).
Oproti tomu, pokud zmény ve spoleCenstvech probihaji diky zméndm vnéjSich geofyzikalné-
chemickych sil, pak hovotime o sukcesi alogenni.

Typickou ukédzkou alogenni sukcese je uklddani nanosi bahna vusti fek. Podle
rychlosti ukladani nanost bahna a jejich rozsahu dochazi ke zménam v rozsifeni jednotlivych
spoleCenstev vazanych na specifické podminky (néktera spolecenstva budou vdzana na nové
preplavené nanosy, jind na nanosy star$i s riznou vlhkosti, atd.). Takovou sukcesi naprosto
nepochybné vyvolava vnéjsi fyzikalni vliv (sedimentace bahna), ktery nema nic spole¢ného
s vlivem spoleéenstev, které se v daném casovém useku na lokalit¢ vyskytuji. Jinymi slovy,
hnaci silou je v tomto piipadé samotné prostiedi, které se né¢jakym zplisobem méni a tyto zmeény

jsou nasledovany nastupem urcitych typt spolecenstev.

90



8. Sukcese

Velmi dilezitym a pravdépodobné také nejhojnéji studovanym typem sukcesnich zmén
je sukcese autogenni. Je to sukcese, ke které dochdzi na nové vzniklych obnazenych mistech
reliéfu a pfi niz neplsobi postupné se ménici abiotické vlivy vyvolané samotnym prostfedim.
Tradi¢ni koncept rozliSuje sukcesi primarni a sekundamni. K primdrni sukcesi dochazi na
mistech, ktera jsou zcela bez zivota a tudiz nebyla v minulosti ovlivnéna zadnym spolecenstvem
(noveé vytvorené pisecné presypy, chladnouci lavové proudy, obnazené podlozi ustupujiciho
ledovce, ale také napiiklad vysypky po té€zbé uhli). Jestlize se z oblasti odstranila vegetace, ale
zachovala se dobfe vyvinutd pida se semeny a spérami, nazyvame vytvoieny sled druht
sukcesi sekunddrni.

Kolonizace nové otevieného mista probiha jak u rostlin, tak u Zivo¢icht v zavislosti na
jejich vlastnostech, pfi¢emz pfi smeéné druht se uplatiiuji strategie druhd, které jsou pro kazdy
druh specifické a jakoby pieduréuji jeho postaveni v sukcesi (viz kapitola 5.3. Zivotni strategie).
Sled jednotlivych sukcesnich stadii tvofi tzv. sukcesni fadu.

Typicky sled druhl podle Zivotni formy je: jednoleté byliny —»> vytrvalé byliny —>
kete —> rané sukcesni druhy stromti —> pozdn¢ sukcesni druhy stromii.

Pouziti zivotnich strategii rostlin a Zivo¢ichll pro popis pribéhu ekologické sukcese
velmi dobie odpovidd vySe zminénému sledu dominantnich vegetacnich typti. Rana sukcesni
stadia obsazuji r-stratégové, pro néZ je charakteristicky kratky zivotni cyklus, velka produkce
diaspor a snadna Sifitelnost, plus mnoho dal§ich vlastnosti, které jim dovoli kolonizovat
prislusné stanovisté a po urcity ¢as se na ném prosadit. S postupujicim ¢asem dochazi k tomu,
ze se stale vice zaCinaji prosazovat druhy s vlastnostmi K-stratégli, tedy druhy s delSim
zivotnim cyklem, plodici v men$i mife neZ r-stratégové, ale vétSinou opakované v pribéhu
svého zivota, s nizsi schopnosti kolonizovat nova neobsazend mista. V zavérecnych stadiich
sukcese, kdy je prostor vyplnén mnoha druhy, se v nejvétsi mite uplatiuji pravé K-stratégové,
kteti se dokazi prosadit a uspésné odolavat mezidruhové konkurenci. Sled zivotnich strategii s
pouzitim koncepce r-K kontinua tedy probiha od typickych r-stratégli az po K- stratégy.

Z vyse uvedeného vyplyva, ze druhy pocatecnich sukcesnich stadii jsou vétSinou
organismy s kratkym zivotnim cyklem, nizkou konkurenc¢ni schopnosti, vysokou plodnosti,
snadnou S$ifitelnosti a odolné vaci disturbancim. Jejich pfeziti v krajin€ zavisi na schopnosti
dostat se na dal$i narusené misto. Oproti tomu druhy pozdnéjSich sukcesnich stadii jsou
organismy s dlouhym Zivotnim cyklem, vysokou konkurenceschopnosti a malo odolné vici
disturbancim.

Jednou ze zéakladnich sil fidicich sukcesi je proména ptidnich podminek vyvolana rané
kolonizujicimi organismy. VétSinou v pribéhu sukcese dochazi k progresivnimu vyvoji pudy,

wrvr

prabéh sukcese je mozno popsat tfemi zakladnimi sukcesnimi modely:
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I. Usnadiiovaci model — druhy c&asnych sukcesnich stadii zméni podminky, zlepsi

dostupnost zdroji a ptipravi tak cestu dal$im druhiim — dochazi ke zvySeni obsahu zivin,
zméné pH, struktury pady atd.

II. Inhibi¢ni model — ur¢ity druh obsadi prostor a pak tam nic dal$iho nepusti diky své
konkurencni schopnosti (napt. titina ktovistni, Calamagrostis epigejos) — rozdil oproti
predchazejicimu modelu je, Ze druh ¢ini prostfedi svému naslednikovi htite dostupné.

III. Toleranéni model — ¢asni kolonizatofi nemaji zadny vliv na to, jak snadna bude

kolonizace pro druhy pozdné&j$ich stadii

8.2.3.3. Klimax

Kazda sukcesni série zaCina né&jakym inicialnim stadiem a konc¢i stadiem, které nazyvame
klimax. Klimax, neboli kone¢né stadium sukcese, pfedstavuje vyvazené spolecenstvo, které je
svou strukturou a funkci vrovnovaze s abiotickym prostfedim. Tato rovnovaha je urcena
makroklimatickymi podminkami, proto nékdy tzv. klimaticky klimax. V prubéhu sukcese
dochazi také k progresivnimu vyvoji pudy, a tak jednotliva klimaxova spoleenstva jsou
charakteristicka urcitym ptdnim typem. V ptipadech, kdy vliv ptidnich podminek ptfevazi nad
klimatem, hovotime o tzv. edafickém klimaxu. Pokud se naptiklad v né¢jakém tzemi vyskytuje
piscita pida, pak klimaxova spolecenstva nebudou odpovidat klimatickému klimaxu (napf.
doubravam), ale klimaxu edafickému. Tim velmi casto na piscich byvaji bory. DalSim
ptikladem mohou byt luzni lesy v nivach fek, které se tam vyskytuji zejména diky specifickym
pudnim podminkam.

V nékterych pfipadech vsak sukcese nemusi skoncit v urcitém piedvidatelném typu
klimaxu — mnohdy je pferusena disturbanci a musi zacCit znovu (tzv. rejuvenace), jindy jeji
prabéh ovliviiuje novy typ stresu (pastva, seSlap), ktery generuje formovani spolecCenstev
odpovidajicich spiSe ranym sukcesnim stadiim. Sukcese mlze byt i dlouhodob¢ blokovana
nepfizni stanovistnich faktori (napf. spoleCenstva skal), coZ znemoziuji nastup dievin.
Takovéto typy spolecenstev pak oznacujeme jako blokovana sukcesni stadia.

V piipadé klimatického klimaxu je rozhodujicim faktorem klima, které miZeme
kvantifikovat pomoci primérnych rocnich teplot, srazkovych tthrnli a mrazovych charakteristik.
Ty jsou nejsiln€ji korelovany s nadmotskou vyskou a podle ni také rozliSujeme jednotlivé
vyskové vegetacni stupné neboli klimatické klimaxy: stupen nizinny, pahorkatinny, podhorsky,

horsky, supramontanni, a subalpinsky (podrobnéji viz kapitola 7. SpoleCenstva).
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8.2.4. Sekularni vyvoj

Zatimco ekologicka sukcese sleduje zmény ve vyvoji vegetace ve stovkach let, vyvoj
vegetacniho krytu trval samoziejmé mnohem déle. Dlouhodobé zmény spoleCenstev v ¢asovych
intervalech tisicl let nazyvame sekuldrni vyvoj. Dulezitym obdobim pro pochopeni soucasné
vegetace jsou Ctvrtohory, zejména jejich posledni Casovy usek (nejmladsi Ctvrtohory) trvajici
cca 12-15 tisic let. Do tohoto obdobi je datovano ukonceni posledni doby ledové (glacialu) a
nastup postglacialu (holocénu). V dusledku plynulych klimatickych a pudnich zmén za
poslednich cca 12 tisic let tak dochézelo k postupné zméné vegetacniho krytu stfedni Evropy az
do dnesniho stavu. Tomuto dlouhodobému procesu fikame sekularni vyvoj a ¢asto ho spojujeme
se zpétnou migraci jednotlivych druhtl z jejich jizné€ poloZzenych utocist (refugii), kam byly tyto
druhy béhem glacidlni doby zatlaceny ledovcem a v nich ptezily tato chladnd obdobi ve vyvoji

Zemé.

8.3. Zobecnéni sukcesnich procesu

Hlavni rozdily mezi ranymi (inicialnimi) a pozdéj$imi (klimaxovymi) sukcesnimi stadii shrnuje
nasledujici tabulka. Obecné mizeme fict, Ze v prubéhu sukcese dochazi k (1) progresivnimu
vyvoj pudy, (2) ke vzrustu vertikalniho rozriiznéni vegetace, (3) ke vzristu celkového mnozstvi
zivin v ekosystému a zaroven vzristu mnozstvi zivin vazanych v biomase, (4) k nartstu
produkce biomasy, (5) ke vzrastu diverzity, (6) ke sméné¢ mensich druhti s krat§im Zivotnim

cyklem (r-stratégové) za druhy robustnéjsi a déle zijici (K-stratégové) a k (7) vzriistu stability

spolecenstva.

Parametr / Stadium Inicialni stadia Klimaxova stadia
Ptevladajici druhy Jednoleté Vytrvalé
Prevladajici strategie r (rychli kolonizatoii) K (silni konkurenti)
Vyska a pokryvnost porostu Nizka Vysoka

Prostorova rozriiznénost porostl Mala Vysoka

Druhova diverzita Nizka Vysoka

Trofické vztahy Jednoduché linearni fetézce  [Slozité potravni sité
Prevladajici biologicky proces Pastva Rozklad

Mnozstvi biomasy (B) (napf. v kg m™) Malé Velké

Produktivita spolec¢enstva (PB : B) Vysoky Nizky

PB = produkce biomasy (napt. kJ m™ rok™)
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Kontrolni otazky

Specifikujte, co je pficinou pfirozeného prabéhu ekologické sukcese.

Co ovliviiuje objeveni se a pfezivani druhu ve spoleCenstvu?

Jakeé typy sukcesnich zmén rozliSujeme?

V ¢em spociva rozdil mezi autogenni a alogenni sukcesi?

V &em spocdiva rozdil mezi autotrofni a heterotrofni sukcesi?

Muze byt degradacni sukcese autogenni sukcesi a pro¢?

Uvedte priklad primarni sukcese z tzemi CR.

Jak se méni zastoupeni r- a K- stratégli v priibéhu autotrofni sukcese a pro¢?
Uvedte konkrétni pfiklad blokované sukcese.

V €em tkvi zasadni rozdil mezi edafickym a klimatickym klimaxem?

Pro¢ v lesnich ekosystémech klesa produktivita spoleCenstva v pribéhu sukcese?
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