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Abstract

Despite the enormous number of studies of succession, there is a lack of quantitative comparisons of a large
number of successional series. Such comparisons may provide substantial theoretical as well as practical
findings. We have developed a Database of Successional Series (DaSS) which currently comprises more
than 3000 phytosociological relevés of 40 successional series from the Czech Republic. In this paper, we
present the following main generalizations: (a) The different series form a successional continuum along
the composed environmental gradient of substrate pH and moisture. This gradient was more important in
determining vegetation composition than successional age itself. (b) Succession generally proceeds to-
wards a ‘climax’ (potential natural vegetation) and all species recorded in the corresponding relevés from
the potential natural vegetation were also recorded in the successional series. (c) Using extrapolation, pri-
mary successions reached the potential natural vegetation faster than secondary successions: on average
180 and 260 years, respectively. (d) The number of target and woody species generally increased during
succession while the number of neophytes decreased; Red List species represented one-quarter of all spe-
cies present in DaSS. (e) Based on participation in DaSS, we developed two indices of colonization ability
of Czech flora species and expressed successional age at which the species occur (i.e. their successional sta-
tus). Besides theoretical outputs, the results contribute to practical applications where spontaneous succes-
sion appears to be a highly efficient tool for the restoration of most disturbed sites.

K e y w o r d s : disturbance, ecological restoration, successional theory, vegetation

Úvod

Sukcese patøí k hlavním tématùm ekologického výzkumu u� déle ne� sto let (Walker & del
Moral 2003). Postupnì se nahromadilo mno�ství poznatkù o jejím prùbìhu
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a mechanismech na rozmanitých narušených stanovištích. Dosavadní studie se však pøe-
vá�nì vìnovaly pouze jednomu nebo nìkolika málo typùm sukcese. Kvantitativní porov-
nání vìtšího poètu sukcesních sérií zatím nebylo provedeno jednoduše proto, �e nebyl
k dispozici soubor srovnatelných dat. Bìhem let se nám podaøilo shromá�dit informace o
sukcesi vegetace na mnoha typech narušených stanoviš� v rámci Èeské republiky. Z fyto-
cenologických snímkù vegetace narušených stanoviš� jsme sestavili databázi sukcesních
sérií (DaSS – Database of Successional Series, Prach et al. 2014a), která v souèasné dobì
zahrnuje pøes tøi tisíce fytocenologických snímkù (vlastních i pøevzatých) z 21 typù stano-
viš� a 40 dílèích sérií. Databáze zahrnuje následující typy v naprosté vìtšinì antropogen-
ních stanoviš�: tì�ená rašeliništì, skrývky imisních holin, obna�ené dno zrušené pøehrady,
pásy bývalé �elezné opony, rybnièní deponie vzniklé vyhrnováním rybníkù, odkalištì, vý-
sypky po tì�bì hnìdého a èerného uhlí, kamenolomy v silikátových i bazických podkla-
dech, silnièní okraje, lesní paseky, lesní po�áøištì, pískovny a štìrkopískovny, mìstská
ruderální stanovištì, opuštìná pole a øíèní náplavy. Extrémní stanovištì, na kterých sukce-
se neprobíhá nebo je dlouhodobì blokovaná (napø. ojedinìlé výsypky s pH � 3) nebyla za-
hrnuta. Tato prùbì�nì doplòovaná databáze pøedstavuje celosvìtovì unikátní soubor dat.
Pokrytí velkého mno�ství typù biotopù umo�òuje výsledky zobecòovat a konfrontovat se
sukcesní teorií (Glenn-Lewin et al. 1992, Walker & del Moral 2003). Poznatky jsou záro-
veò vyu�itelné v praktické ekologické obnovì narušených stanoviš� i v ochranáøské praxi
(Jongepierová et al. 2012, Øehounek et al. 2015, Alisson & Murphy 2017 aj.).

V tomto èlánku struènì shrnujeme dosavadní hlavní výsledky našich studií, z nich�
vìtšina byla publikována v anglicky psaných publikacích. Vìøíme, �e vzhledem k zamìøe-
ní na antropogennì ovlivnìná stanovištì, jejich struèná rekapitulace vhodnì tématicky
doplní konferenèní sborník.

Metodika

Všechny naše závìry byly provedeny na základì analýz fytocenologických snímkù po-
øízených v rùznì starých sukcesních stadiích. Obvyklá velikost snímkované plochy byla
5 × 5 m, s výjimkou nìkterých pøevzatých snímkù od jiných autorù (v rozsahu 2 × 2 a�
20 × 20 m). Jak jsme ale dolo�ili (Prach et al. 2014a), rùzná velikost pou�itých snímkù ne-
mìla prùkazný vliv na zjištìný poèet druhù. Snímky byly umís�ovány v centru dílèích,
jasnì vymezených, datovaných a homogenních sukcesních stadií, u nich� nebyly patrny
�ádné dodateèné disturbance. Stáøí jednotlivých sukcesních stadií bylo zjištìné z údajù
tì�ebních, zemìdìlských nebo lesnických spoleèností, výpovìdí majitelù, leteckých sním-
kù, nebo poètu letokruhù døevin v pøípadì, �e se døeviny uchycují hned na poèátku sukce-
se. V pøípadì nejasné historie nebyla pøíslušná stadia snímkována nebo data nebyla
excerpována do databáze DaSS. Faktory prostøedí byly odhadnuty prostøednictvím Ellen-
bergových indikaèních hodnot (Ellenberg et al. 1991), v pøípadì klimatických faktorù, ge-
ologického podlo�í, charakteru okolní krajiny apod. byly excerpovány z dostupných
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zdrojù, publikací, map èi databází (napø. mapování NATURA 2000). Pro porovnání suk-
cesních stadií s potenciální pøirozenou vegetací byla vyu�ita Èeská národní fytocenolo-
gická databáze (ÈNFD; Chytrý & Rafajová 2003): ke ka�dé lokalitì byl pøiøazen nejbli�ší
snímek odpovídající jednotky potenciální pøirozené vegetace dle Neuhäuslové et al.
(1998). ÈNFD byla rovnì� vyu�ita pro hodnocení kolonizaèního potenciálu druhù èeské
flóry, kdy frekvence druhù v DaSS byla korigována hojností v ÈNFD. Za cílové druhy
(target species, van Andel & Aronson 2012) byly pova�ovány ty, které jsou typické pro
(polo)pøirozenou vegetaci, tj. všechny druhy kromì synantropních a všech neofytù (Pyšek
et al. 2012). Pro zpracování dat byly pou�ity metody mnoho- i jednorozmìrné statistiky
(DCA, CCA, GLM aj.; Lepš & Šmilauer 2016). Podrobné informace o pou�itých meto-
dách lze nalézt v pøíslušných publikacích (zejména Prach et al. 2014a, 2016, 2017).

Výsledky a diskuse

Bylo dolo�eno, �e dílèí sukcesní série vytváøejí sukcesní kontinuum (Prach et al. 2014a),
v nìm� se druhové slo�ení mìní postupnì, a jednotlivé sukcesní série se prolínají. V ordi-
naèních diagramech (DCA) se vegetaèní snímky z jednotlivých sérií pøekrývaly a byly
rovnomìrnì rozmístìny podle slo�eného gradientu pùdního pH a vlhkosti (vyjádøeno po-
mocí Ellenbergových hodnot) kopírujícího první ordinaèní osu. Sukcesní série se seøadily
od sukcese na tì�ených rašeliništích a� po suché vápencové a èedièové lomy v nejteplej-
ších oblastech ÈR. Tento slo�ený gradient prostøedí se ukázal jako významnìjší ne� sa-
motné sukcesní stáøí, které bylo korelováno s druhou ordinaèní osou. U pøevá�né èásti
sukcesních sérií postupnì vzrùstal poèet cílových druhù a zhruba po dvou dekádách sukce-
se vìtšinou smìøovala k (polo)pøirozeným porostùm. To dokládá, ze spontánní sukcese
mù�e být vyu�ita jako vhodný zpùsob ekologické obnovy vìtšiny narušených stanoviš�.

Porovnání fytocenologických snímkù z rùznì starých sukcesních stadií se snímky od-
povídajícími potenciální pøirozené vegetaci ukázalo (Prach et al. 2016), �e jednotlivé suk-
cesní série rámcovì smìøují ke „klimaxu“ (tj. potenciální pøirozené vegetaci). Pouze
v nìkolika pøípadech došlo ve støedních sukcesních stadiích k mírnému odklonìní z pøed-
pokládaného smìru k potenciální pøirozené vegetaci, zøejmì v dùsledku pøechodné domi-
nance nìkterého z druhù pro potenciální pøirozenou vegetaci netypických (dobrým
pøíkladem mù�e být Calamagrostis epigejos). Celkovì však byly všechny druhy odpoví-
dající pøirozené vegetaci zaznamenány i v sukcesních stadiích. Zajímavé výsledky pøines-
la modelová predikce, za jak dlouho dospìjí jednotlivé sukcesní série k potenciální
pøirozené vegetaci. Zatímco dobu vývoje primárních sukcesí k potenciální pøirozené ve-
getaci jsme extrapolací dosavadního trendu odhadli na pøibli�nì 180 let, sekundární suk-
cese potøebují v prùmìru pøibli�nì 260 let. Pomìrnì pøekvapivé zjištìní tedy ukázalo, �e
primární sukcese by mìla být rychlejší ne� sukcese sekundární. To je ponìkud v rozporu
s obecnými pøedpoklady (Walker & del Moral 2003), kdy sekundární sukcese by mìla
probíhat rychleji vzhledem k ji� vyvinuté pùdì a iniciální zásobì semen. Tuto skuteènost
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vysvìtlujeme tím, �e v sekundárních, �ivinami bohatších sériích je sukcese èasto i na delší
dobu zabrzdìna nìjakou konkurenènì silnou dominantou.

Podrobnì jsme v rámci studovaných sérií hodnotili úèast døevin (Øehounková et al.
2018). Analyzovali jsme celkem 10 sukcesních sérií trvajících minimálnì 80 let. Døeviny
(85 zaznamenaných druhù) jsme rozdìlili na èasné a pozdnì sukcesní následovnì: druhy
typické pro danou potenciální pøirozenou vegetaci (Chytrý 2014) byly hodnoceny jako
pozdnì sukcesní (58 druhù), zbylé byly klasifikovány jako èasnì sukcesní (27 druhù). Vý-
sledky ukázaly, �e pokryvnost i poèet jednotlivých druhù døevin bìhem sukcese narùstal a
lesy spontánnì vznikly ve všech sledovaných sériích. Pokryvnost èasnì sukcesních druhù
dosahovala nejvyšších hodnot mezi 40.–50. rokem sukcese, zatímco u pozdnì sukcesních
druhù narùstala postupnì bìhem sledovaného období. Mezi nejèastìji zastoupené èasné
kolonizátory patøily bøízy (Betula spp.) a mezi pozdními jednoznaènì pøeva�ovala borovi-
ce lesní (Pinus sylvestris). Nìkteré série se však od tohoto trendu znaènì odlišovaly a døe-
viny sledovaly jinou trajektorii. Zastoupení nepùvodních døevin bylo ve sledovaných
sériích jen velmi nízké a do první dvacítky døevin s nejvyšší pokryvností pronikl pouze
akát (Robinia pseudacacia). Potvrdili jsme tedy i v tomto pøípadì, �e spontánní sukcese
mù�e být jednou z velmi efektivních metod ekologické obnovy vedoucí k úspìšnému
uchycování širokého spektra pùvodních døevin na narušovaných stanovištích.

Databáze sukcesních sérií také umo�nila vyhodnotit kolonizaèní potenciál znaèné èás-
ti druhù èeské flóry a urèit, ve kterých fázích sukcese se tyto druhy nejèastìji vyskytují.
Stanovili jsme dva indexy: Index kolonizaèní úspìšnosti, který vychází z prosté frekven-
ce výskytu jednotlivých druhù v sukcesních stadiích v rozsahu 1 a� 9 (tj. �ádný výskyt
vs. vysoká frekvence v sukcesních stadiích). Proto�e je ale zastoupení druhù v sukces-
ních stadiích ovlivnìno vedle biologických vlastností druhù i jejich aktuální hojností
v krajinì, byl výskyt v sukcesních stadiích korigován frekvencí pøíslušných druhù v Èeské
národní fytocenologické databázi. Takto upravený Index kolonizaèního potenciálu vyja-
døuje lépe kolonizaèní schopnost jako biologickou vlastnost druhu. Byl stanoven opìt
v rozsahu 1 (nízký) a� 9 (vysoký). Podrobnosti, vèetnì seznamu druhù èeské flóry s tabe-
lovanými indexy a rozsahu a míøe uplatnìní v sukcesi, nalezne pøípadný zájemce v práci
Prach et al. (2017).

V souèasné dobì si klademe otázku, jaké faktory prostøedí (klimatické parametry,
geologické podlo�í, hustota dopravní sítì, míra osídlení a zastoupení rùzných typù biotopù
v okolí) ovlivòují prùbìh sukcese na vìtší geografické škále, tj. v rámci celé ÈR. Ukazuje
se, �e pro prùbìh sukcese jsou nejdùle�itìjší tyto faktory (seøazeno sestupnì podle podílu
vysvìtlené variability v analýze CCA, forward selection): geologické podlo�í (bazické vs.
kyselé), prùmìrná roèní teplota, zastoupení mokøadù v okolí, prùmìrné roèní srá�ky, míra
urbanizace, hustota cestní sítì, podíl zemìdìlských ploch, pøítomnost vodních ploch, podíl
lesù, pøítomnost sídel do vzdálenosti 1 km a hustota tokù. Zásadní význam pH a klimatic-
kých faktorù byl dokumentován ji� v práci Prach et al. (2007) a odpovídá i závìrùm studií
z nìkolika jiných oblastí svìta (Otto et al. 2006, Wright & Fridley 2010).
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Probíhá také hodnocení úèasti druhù èerveného seznamu (Danihelka et al. 2012), kte-
rých máme v databázi celkem 277. To odpovídá pøibli�nì 25 % všech v databázi zachyce-
ných druhù a pøibli�nì 20 % všech druhù Èerveného seznamu ÈR. Nejpoèetnìjší kategorii
tvoøí druhy patøící do kategorií s ni�ším stupnìm ohro�ení. Jedná se èasto o druhy, které se
specializují na otevøená nebo narušovaná, èasto �ivinami chudá stanovištì. Ty ze souèas-
né krajiny ustupují a rùzná antropogennì narušená stanovištì jim mohou poskytnout
vhodné podmínky (Øehounková et al. 2016). V databázi je zaznamenáno celkem 152
neofytních druhù (tedy 15 % z celkového poètu udávaného pro ÈR; Pyšek et al. 2012) a
jejich zastoupení bìhem sukcese v prùmìru klesá, co� je pozitivní nejen z pohledu ekolo-
gické obnovy.

Pokud jde o aplikace našich výsledkù, opakovanì jsme dolo�ili, �e spontánní sukcese
je vhodným zpùsobem obnovy vegetace na narušených stanovištích. Její potenciál èiní a�
98 % veškeré rozlohy tì�bou narušených míst (Prach et al. 2011). Výjimkou jsou napø. nì-
které substráty s extrémnì nízkým pH, situace, kdy hrozí vìtrná eroze (napø. na nìkterých
odkalištích) nebo masivní invaze nìjakého nepùvodního druhu (Øehounek et al. 2015). Je
nutné zdùraznit, �e se jedná o potenciál, který nemusí být všude vyu�it. Za rozumný kom-
promis bychom v souèasné dobì pova�ovali ponechat alespoò 20 % rozlohy tì�bou naru-
šených míst spontánní nebo mírnì øízené sukcesi, pøi zohlednìní tlaku lesníkù, zemìdìlcù,
tì�aøù, místních zastupitelstev apod. na technické rekultivace. Podobnì je spontánní suk-
cese úspìšná i v pøípadì opuštìných polí (Prach et al. 2014b), pasek, lesních po�áøiš�
(Adámek et al. 2015) aj. Její vìtší vyu�ití èasto nará�í na partikulární zájmy, neinformova-
nost rozhodovacích orgánù a špatnou a zastaralou legislativu, která podporuje technické
rekultivace.

Podìkování

Èlánek vznikl v rámci projektu GA ÈR 17-09979S a výzkumného zámìru RVO67985939. Autoøi dìkují
všem, kteøí pøispìli do databáze nebo pomohli s terénním výzkumem a následným zpracováním dat. Jme-
novitì jsou uvedeni v podìkováních u jednotlivých citovaných prací, ze kterých tento èlánek vychází.
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