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Bevezetés

A gyepek teriilete Eurdpa-szerte csokken, féként az intenziv
mezbgazdasagi miivelés kovetkeztében (Pullin és mtsai. 2009). A
megmaradt gyepfragmentumok diverzitasanak tovabbi csokkenéséhez
vezethet a  fokozott tdpanyagbevitel, miitragyazas és a
névényvédbszerek hasznalata (Oster és mtsai. 2009). Napjainkban
szamos, kordbban miivelésben levé terméfoldet hagynak fel, ez
tendencia pedig a 90-es évek elejétdl kezd6dden folyamatos. A
parlagteriiletek  kivald lehetdségeket teremthetnek az aktiv
gyeprekonstrukciés maddszerek vizsgalatdhoz. Ugyanakkor egyre
hangsulyosabb szerepet kap a spontdn szukcessziés vizsgalatok
eredményeinek beépitése a gyepek helyredllitdsi munkalataiba. A
spontan szukcesszio el6térbe kertilése elsésorban
koltséghatékonysaganak és kis munkaigényének koszonhetd (Prach és
Hobbs 2008). Eredményeképpen diverz, kiséréfajokban gazdag gyep
keletkezhet, amennyiben: (1) a helyredllitani kivant teriilet kis
kiterjedésti (Prach és Pysek 2001); (2) a céltarsulast alkotd természetes
fajok propagulumai a lokalis magbankban megtalalhatéak (Hutchings és
Booth 1996); illetve (3) a parlagok kozvetlen kornyezetében
természetes allapotil gyepek vannak jelen, ahonnan tovabbi szinez6
elemek is képesek betelepiilni a teriiletre (Ruprecht 2005). A
parlagokon zajl6é gyepregeneracié tehat sikeresnek tekinthet§ abban az
esetben, ha az ével6 vazfajok és kisér6fajok altal alkotott gyep
regeneralodik. Természetvédelmi, restauraciés okoldgiai szempontbél
azonban fontos megvizsgidlnunk, hogy a regeneraldodott gyep
fajosszetétele és tomegességi viszonyai megfelelnek-e a referencia
gyepekben tapasztaltaknak.

A masodlagos gyepesedés elsé lépéseként féként olyan
rovidéletl fajok megtelepedésére szamithatunk, melyek a nyilt,
bolygatott felszineket kedvelik (Pianka 1970). A rovidéleti fajok
csirdzasat gatolja a szukcesszié elérehaladasaval zarédo, toébbnyire
ével6 fajokbol all6 vegetacié kialakuldsa. Ezzel Osszefiiggésben a
lecsokkent fényellatottsag, a lékek hianya, illetve a j6 versenyképesség,
hosszu élettartamu fajok eléretorése a szukcesszié elérehaladottabb



stddiumaiban azt eredményezi, hogy a novényfajok egyiittélését az
egyre fokoz6d6 kompeticié alakitja. Produktiv kornyezetben a
novényfajok kozotti kolcsonhatasok koziil a negativ kdlcsonhatdsok
(kompeticid) erésodnek meg (Grime 1973). Azonban az ersen
stresszelt vagy zavart teriiletek esetében ugyanilyen jelentdséggel bir a
pozitiv kolcsonhatasok (facilitacio) felerésodése is (Brooker és
Callaghan 1998). Ujabb tanulmanyok eredményei szerint a facilitacié
fontos szerepet tolthet be a kozepes tapanyag ellatottsagu (Michalet és
mtsai. 2006, Malkinson és Tielborger 2010), illetve a produktiv
él6helyeken is (Holmgren és Scheffer 2010).

A kompeticioval kapcsolatos vizsgalatok soran ugyanakkor
érdemes figyelembe venni, hogy a Kkolcsonhatasok az egyedek
kiilonb6z6 egyedfejlédési stadiumaban (mag, csiranovény, feln6tt
egyed) mas-mas szerepet tolthetnek be. Az utébbi években el6térbe
keriilt kutatasi kérdéskér a magok érzékenységét tanulmanyozza a
kornyezd vegetacié hatasanak fiiggvényében. Azon tilmenden, hogy a
magvak csirazasat tobb abiotikus tényezd befolyasolhatja (h6mérséklet,
a talaj nedvességtartalma, a fény mindsége és intenzitasa,
tdpanyagtartalom, lasd példaul Baskin és Baskin 1998), a magok
kozvetlen kozelében levé novények szintén jelentdés hatast
gyakorolhatnak a csirazasukra. Ezért jelent8s szereppel bir a magok
kornyezetében lev6 ndvényzet siirlisége, a novények fejlettségi allapota
és az, hogy milyen faj talalhat6 a kornyezetiikben. Kordbbi vizsgalatok
kimutattak, hogy a méas fajhoz tartozé egyedek jobban csokkentik a
csirazas id6tartamat az azonos fajhoz tartozé egyedekhez képest (azaz
az interspecifikus kompeticié erdsebb lehet, mint az intraspecifikus;
Tielborger és Prasse 2009).

Tekintettel arra, hogy az eurdpai gyepek tilnyomé része
természetvédelmi szempontbdl veszélyeztetettnek tekinthetd, kiemelt
fontossaguva valtak az utdbbi évtizedekben a gyepek degradalddasat,
biodiverzitdsat, valamint a vegetaciédinamikajat vizsgalé kutatasok
(Tscharntke és mtsai. 2011).



Célkitiizések

Harom témakorben vizsgdléodva, az aldbbi kérdésekre kerestem a
valaszt:

1. Spontdn szukcesszids vizsgdlatok homoki parlagokon

Tér-id6-helyettesitéses modszert (space for time substitution)
alkalmazva, a kovetkezd kutatasi kérdéseket vizsgaltuk: (i) Milyen a
célfajok betelepiilésének dinamikdja a szukcesszié elérehaladtaval? (ii)
Hogyan valtozik a kiilonb6z6 funkciondlis csoportok ardnya a
szukcesszi6 soran? (iii) Mennyire hatékony a gyepek regeneralédasa a
szekunder szukcesszié soran? (iv) Milyen kapcsolat figyelhet6 meg a
kiilonbozd talajjellemzék és a funkciondlis csoportok, illetve a spontan
regeneralddoé vegetacio kozott?

2. Biotikus interakciék hatdsa a névények tulélésére és fejlédésére
Kiiiltetéses kisérletben vizsgaltuk a biotikus kdrnyezet hatasat a
kitltetett egydekre, az egyedek fejlédési stadiumanak fiiggvényében: (i)
Milyen hatdsa van a produktivitds novekedésének és a kiilonboz6
kezeléseknek a Kkililtetett novényegyedek és a biotikus kornyezet
kolcsonhatasara? (ii) Hogyan fiigg a Kkilltetett novényegyedek és a
biotikus kérnyezet kélcsonhatasa a transzplantok fenolégiai allapotatol?

3. A kompeticids kérnyezet hatdsa a parlagfii csirdzdsdra

Az egyéves fajok csirdzasat jelent6sen befolyasolhatja az
6shonos névénykozosség Osszetétele, szerkezete. A parlagfii csirazasi
viselkedését vizsgalva a kovetkezd kérdéseink voltak: (i) Befolyasolja-e
a magok csirazasi aranyat az 6shonos fajokbdl allo, egyre erdsebb
kompetitiv kornyezet? (ii) Képes az invaziés faj magja id6ben eltolni
csirazasat (el6re hozni és/vagy legalabb egy évig késleltetni) az 6shonos
fajokbdl allé6 kompeticiés kérnyezet fliggvényében?



Anyag és médszer
1. Spontdn szukcesszids vizsgdlatok homoki parlagokon

Kiilonb6z6 koru parlagok (fiatal, k6zépidés, id6s) novényzetét
hasonlitottuk 6ssze a Kiskunsag, illetve a Nyirség homoki teriiletein
2012-ben. A referenciadllapot felméréséhez a parlagok koézelében levd
nyilt és zart homokpusztagyepek novényzetét is felmértiik. Az 5x20 m-
es mintateriileteken belil 5 db 2x2 m-es kvadratot vettiink fel, melyben
feljegyeztiik az edényes novényfajok szazalékos boritasértékeit.
Ugyanezzel a mintavételi elrendezéssel vizsgaltuk a nyilt és zart
homokpusztagyepek vegetaciojat. Mintatertileteinkrél talaj
atlagmintakat is vettiink.

A vizsgalati teriileten el6forduld fajokat Raunkiaer-féle
életforma-tipusok szerint osztalyoztuk. A Borhidi-féle nitrogény-igény
értékeket (NB érték; Borhidi 1995) az elemzésekben stlyoztuk az egyes
fajok szazalékos boritasaval. A célfajokat a Borhidi (1995) féle
conoszisztematikai affinitds alapjan hataroztuk meg. A fajokat klonalis
terjed6képességiik szempontjabdl hat csoportba osztottuk a CLO-PLA
adatbazis alapjan (Klimesova és de Bello 2009;
http://clopla.butbn.cas.cz/).

A fajok boritdsdban és fajszdmaban megfigyelheté vegetacids
valtozasokat egyutas altaldnos linedris modellel (GLM), illetve Tukey-
teszttel elemeztiik (Zar 1999), melyben a korcsoport volt a fix faktor, a
mintavételi elrendezés pedig a random faktor. A fiiggé valtozok a
kovetkezdek voltak: az egyes életforma-csoportok, a rovidéletii és éveld
invazios fajok, a célfajok, a klondlis csoportok boritdsai, illetve a
boritadsokkal sudlyozott NB értékek. A parlagokon és a referencia
gyepekben el6forduld vegetaciot klaszteranalizissel osztalyoztuk,
Rogers-Tanimoto indexet (Ward-féle fizidés algoritmus) hasznalva. A
parlagok és referencia gyepek fajosszetételét boritasadatokon alapuld
NMDS ordinaciéval hasonlitottuk 0ssze a Hellinger hasonldsagi
figgvény hasznalataval (Legendre és Legendre 1998). A statisztikai
elemzéseket az SPSS 17.0, Canoco 4.0 és az R programokkal végeztiik (R
Development Core team 2010).



2. Biotikus interakcick hatdsa a névények tulélésére és fejlédésére

A kisérlet soran harom faj (Lysimachia vulgaris, Prunella vulgaris,
Plantago lanceolata) magjait csiraztattak, majd a fiatal csiranovényeket
killltették a vizsgalati tertliletre (Ohrazeni, Csehorszag) 2000
aprilisdban. Minden faj esetében két egyedet a 2x2 m nagysagu
kvadratokban levé vegetacidba, két egyedet pedig egy 15 cm atmérdji
szabad talajfelszinre, Un. “gap”-be, azaz 1ékbe iiltettek. A vizsgalat soran
kombinalt kaszalast, tragyazast és a dominans faj (Molinia coerulea)
eltavolitasat alkalmaztdk teljes faktoridlis kisérleti elrendezésben. A
fajok tulélési aranyat majus 25.-én, illetve julius 1.-jén jegyezték fel,
ezutdn minden életben maradt egyedet eltavolitottak. Ekkor
feljegyezték a Plantago lanceolata esetében a virdgzé hajtasok
jelenlétét/hianyat is. Az egyedek foldfelszin feletti és - alatti
szarazanyag tomegét (fitomassza) is megmérték.

Az egyedek tulélési valaszait altaldnositott linearis kevert
modellek (GLMM) segitségével elemeztiik, binomidlis eloszlast
alkalmazva (logit link fiiggvény). A modellek parametrizalasat a REML
moédszerrel (Restricted Maximum Likelihood) végeztik. Az egyedek
tulélése fliggd valtozoként szerepelt. A harom faj, a biotikus kérnyezet
(1ék vagy vegetacid) és a harom tipusu kezelés jelenléte vagy hidnya
voltak a fix faktorok, mig a mintavételi elrendezés a random faktor. A
szignifikdns elemek kivalasztdsa a ,likelihood ratio test” (LRT) nevi
statisztikai médszerrel valosult meg. A P. lanceolata viragzasi sikerét
szintén altalanositott linearis kevert modellek (GLMM) segitségével
elemeztiik, binomialis eloszlast alkalmazva, a korabbiakban leirtak
szerint. A virdgos hajtasok jelenléte/hidnya volt a filiggé valtoz6. A
biotikus kornyezet, a kezelések jelenléte vagy hidnya voltak a fix
faktorok, mig a mintavételi elrendezés a random faktor. A foldfelszin
feletti biomassza és a gyokér-hajtds arany altal kapott valaszokat
altalanos linedris kevert modellek segitségével elemeztiik, a valtozék
logaritmalasat kévetben. Ez utdbbi elemzést minddssze két faj esetében
(Plantago lanceolata, Prunella vulgaris) végeztiik el, mivel a Lysimachia
vulgaris tulél§ egyedeinek szama tul alacsony volt. A fajok, a biotikus



kornyezet, illetve a kezelések jelenléte vagy hianya jelen esetben is a fix
faktorok voltak, a mintavételi elrendezés pedig a random faktor. Az
altalanositott linearis kevert modellek alkalmazasa, melyek révén az
egyedek tulélését, illetve a P. lanceolata reprodukcios sikerét vizsgaltuk
az lme4 csomagban talalhatd glmer fiiggvénnyel tortént (Bates és mtsai.
2013), R 3.02 statisztikai kornyezetben (R Development Core Team
2013). A logaritmalt fitomassza, illetve gyokér-hajtds arany adatok
esetében hasznalt altalanos linearis kevert modelleket a STATISTICA
10.0 statisztikai kérnyezetben (StatSoft Inc., Tulsa, OK, USA) végeztiik.

3. A kompeticids kérnyezet hatdsa a parlagfii csirdzdsdra

Vizsgalatunk soran 20-20 darab parlagfii magot helyeztiink el az
1 literes viragfolddel toltott cserepeken 2011 dprilisdban. Kompeticios
kornyezetet alakitottunk ki azaltal, hogy a parlagfii magok mellé tovabbi
harom faj (Erigeron annuus, Daucus carota, Epilobium tetragonum),
illetve a parlagfli magjait szortuk el harom tipusd denzitasban: (1)
kontroll, 0 mag, (2) alacsony denzitas, 20 Ambrosia/Daucus mag, illetve
40 Erigeron/Epilobium mag, (3) magas denzitds, 40 Ambrosia/Daucus
mag, illetve 80 Erigeron/Epilobium mag. Minden kisérleti felallas
esetében 16 ismétlést alkalmaztunk. A magvakat a Kisbacshoz
(Romania) tartozé parlagteriiletrél gytjtottiik 2010-2011 soran, majd
10 hétig tartdé sztratifikdciénak vetettiik ald &ket 4 2C-on, 2011
februdrban. A cserepek felénél a kompetitor fajok csirdit a csirazas
legelsd jelénél eltavolitottuk (mag - mag kompeticio). A cserepek masik
felénél a csirandvényeket nem tavolitottuk el (mag - csirandvény
kompeticié). A magvak csirdzasat kétnaponta ellendriztik az aktiv
csirazasi periédus egész id6tartama alatt. A kisérletet az utolsé parlagfii
mag csirdzadsa utdn két héttel, 2011. junius végén fejeztilk be, a
csirandvények foldfeletti biomasszajanak levagasaval, szaritasaval és
mérésével. A nem csirazé magvakat visszanyertiik a talajbél, majd az ép
magvak életképességét tetrazolium-klorid vizes oldataval teszteltiik.
Egy masodik tipusu kisérletben, melynek soran feln6tt névényekbdl allo
kompeticiés kornyezetet alakitottuk ki, ugyanolyan kisérleti
koriilményeket alkalmaztunk, mint az el6z6ekben leirtak. A 20 parlagfii



mag kiszorasa el6tt 1 (alacsony denzitds) vagy 3 (magas denzitas)
Ambrosia, Daucus, Epilobium vagy Erigeron egyedet iltettiink a
cserepekbe. Minden denzitas és faj esetén 8 ismétlést allitottunk dssze.
A noévényeket ugyanarrol a teriletrdl gydjtottik. A csirazé
parlagfiiveket nem tavolitottuk el, és mindenben hasonléan jartunk el,
mint a fentebb részletezett kisérlet esetén. Egy harmadik tipusu
csirdztatasos  kisérletben  azt  teszteltik, hogy  megfeleld,
kompeticiomentes kornyezetben 1év6 magvak milyen ardnyban
csirdznak, illetve milyen ardnyban maradnak dormdénsak. 1 literes
cserepek felszinére 20 parlagfii magot helyeztiink el. A kiilonbség az
volt, hogy a magvakat a legelsé csirazasi jel esetén eltavolitottuk, igy
biztositva a lehet§ legkevesebb interakciét a magvak kozott. A
kicsirdazott magvak szamat rogzitettilk, a nem csirdzott magvakat
visszanyertiik a talajbdl, és megvizsgaltuk életképességiiket.

A parlagfli magok csirazasat két valtozéval jellemeztiik: (1)
csirdzdsi ardny: a csirazo és a kiszéort magvak cserepenkénti aranya
szazalékban kifejezve, (2) csirdzds dtlagos ideje (napok). A
csiranovények fejlettségét az atlagos biomasszaval jellemeztiik. Ezt a
harom valtozo6t fiiggé valtozéként haszndltuk az altaldnos linedris
modellek (LM) felépitése soran, melyekben a harom kezelési faktor (a
kompetitorok identitdsa: 4 faj), azok életszakasza (mag, csiran6vény,
feln6tt) és a denzitds (magas, alacsony) fiiggd valtozdkra gyakorolt
hatésat teszteltiik. Az Osszehasonlitasokat egyfaktoros
varianciaanalizisekkel (ANOVA) és paronkénti kontrasztok segitségével
értékeltiik ki. Az egyfaktoros ANOVA-kat kiilon szamoltuk az alacsony és
magas denzitasu kisérleti felallasok esetén, mig a masik két valtozo (faj
és életfazis) kombinalasaval egy Osszetett valtozot hoztunk létre, mely
fix faktorként szerepelt a modellekben. Ugyanazon fiiggé valtozdkat
hasznaltuk, melyeket a korabbi elemzéseknél is. A kezelések hatdsat a
talajpan maradt dormans magvakkal szemben altalanositott linearis
modell segitségével (negativ binomialis eloszlas) elemeztiik, majd a glht
figgvényt hasznaltuk a kezelési szintek kozotti kontrasztok
kiszamoldsara. A csirandvények fejlettségét szintén altalanos linedris
modellek felépitésével teszteltiik a csirazas esetében hasznalt eljarashoz
hasonléan. Az adatok elemzését R statisztikai kornyezetben végeztiik.



Eredmények
1. Spontdn szukcesszids vizsgdlatok homoki parlagokon

Megfigyeltik, hogy a parlagokon zajlé vegetaciofejlédés a
referencia gyepek iranydba vezetett. A ko6zépidds és id6s parlagok
fajkészlete hasonlé osszetételii volt és jol elkiiloniilt a fiatal parlagok
fajkészletétdl. Eredményeink szerint a hemikryptophytonok boritasa
novekedett, mig a rovidéletli fajok boritasa csokkent a szukcesszid
soran mindkét régiéban. A klonalis terjedési képességgel nem
rendelkez6 fajok boritdsa csokkent mindkét régié esetében. A klondlis
terjedési képességgel rendelkezd fajok boritdsa pedig névekedett a
szukcessziés kor elérehaladasaval. A rovidéletli invaziés fajok atlagos
boritasa csokkent a szukcesszid soran, bar ez a csokkenés csak a meszes
homoki régiéban volt szignifikans. Az éveld invazids fajok koziil csak egy
faj (selyemkéré - Asclepias syriaca) volt jelen a mintateriileteken,
melynek boritdsa a Kiskunsagban szignifikdnsan csokkent a parlagok
koranak novekedésével. A Nyirségben ezzel szemben szignifikansan az
id6s parlagokon volt jelen a legnagyobb boritasban.

Eredményeink szerint a célfajok atlagos boritdsa magasabb volt
a két idésebb korcsoportba tartozé parlagok esetében, viszont ez
csupan a meszes homoki régié esetében volt szignifikdns. A célfajok
tobbsége betelepiilt mar a fiatal, illetve kozépidés parlagokra. Szamos
referencia gyepekre jellemzé célfaj azonban nem tudott megtelepedni
még a kozépidds és id6s meszes homoki parlagokon sem. A boritassal
sulyozott NB-értékek szignifikdnsan csokkentek a szukcesszios korral a
meszes homoki régiéban, viszont a savanyd homoki régiéban nem
talaltunk ehhez hasonlé trendeket.

2. Biotikus interakciék hatdsa a névények tulélésére és fejlédésére
Eredményeink szerint a fajok tulélési sikere kiilonbozott

egymastdl, a legnagyobb mortalitdsi aranyt a Lysimachia vulgaris
esetében tapasztaltuk. Az els idGintervallumban az egyedek tulélése



nagyobb volt a koérnyezd vegetacié jelenlétében, mint a lékekben,
mindharom faj esetében. A masodik idSintervallumban a miitragyazas,
illetve a biotikus kornyezet is fajspecifikus hatdssal volt az egyedek
tulélésére. A Lysimachia vulgaris és a Plantago lanceolata sikeresebben
tuléltek a 1ékekben, viszont a Prunella vulgaris tulélése sikeresebb volt a
vegetacidban. Ebben a masodik idéintervallumban a Lysimachia vulgaris
tulélése jelentésen alacsonyabb volt a nem miitragyazott foltokban,
viszont a masik két faj esetében nem talaltunk szignifikans 6sszefiiggést
a mitragyazassal kapcsolatban. Az egyetlen faj, amely eljutott a viragzas
allapotaba a Plantago lanceolata volt és szinte kizarélag a 1ékekben
viragzott.

A foldfelszin feletti biomassza nagyobb, mig a gyokér-hajtas
arany kisebb volt a 1ékekben, mint a vegetacidban, a Plantago lanceolata
és Prunella vulgaris esetében is. A 1ékekben, illetve vegetaciéban mért
foldfelszin feletti biomassza és gyokér-hajtds arany értékei kozotti
kiilonbségek nagyobbak voltak a Plantago lanceolata esetében, mint a
Prunella vulgaris esetében. A miitragyazas és a biotikus kornyezet
interakci6janak hatasa szignifikans volt a foldfelszin feletti biomassza és
a gyokér-hajtds ardny esetében is. A foldfelszin feletti biomassza
alacsonyabb volt a vegetacidba liltetett egyedek esetén a tragyazott
foltokban, mint a nem tragyazott foltokban. A gyokér-hajtds arany
esetében a Kkorabban leirt eredményekkel ellentétes trendeket
tapasztaltunk.

3. A kompeticids kérnyezet hatdsa a parlagfii csirdzdsdra

Azt tapasztaltuk, hogy a parlagfii magok zome mar az els6 évben
csirdzott megfelel6, kompeticiémentes kérnyezetben, csupan egy
nagyon kis szazalékuk maradt dormdns allapotban. Ugyanakkor a
magvak csirazasi aranyat szignifikansan befolydsolta a szomszédos
novények életfazisa, denzitdsa és az, hogy a kompetitor milyen fajba
tartozott. Eredményeink ramutattak arra, hogy a magas denzitasban
lev6 feln6tt kompetitorok hatdsa volt kiemelked6 a magok csirazasi
aranyanak csokkenésére. A csirdzadsi arany csokkenése a magok
dormans allapotba valé Kkeriilését jelentette, amit a nem csirazott
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magvak életképesség vizsgalataval bizonyitottunk. Ezzel szemben a
legmagasabb csirdzasi aranyt az intraspecifikus kornyezet esetében
tapasztaltuk. Megfigyeléseink szerint a parlagfli magvak esetében a
versenytarsak jelenléte nem sietette a magvak csirdzasat egyetlen
kisérleti felallasban sem. A felnétt versenytarsak koziil az Erigeron és
Epilobium fajok jelentSsen Kkésleltették a csirazasi sebességet a
kontrollhoz képest. Ugyanakkor azt taldltuk, hogy csak a nagy
denzitdsban levd felnétt kompetitorok hatottak negativan a parlagfi
magvak csirazasi sebességére, késleltetvén azt 12 (Epilobium) vagy 7
nappal (Erigeron). A dormdns magvak aranya pedig azon kezelések
esetében volt a legmagasabb, ahol a legkés6bb csiraztak a magvak.

Kovetkeztetések
1. Spontdn szukcesszids vizsgdlatok homoki parlagokon

Eredményeink szerint a referencia gyepek fajkészlete
sikeresebben regeneralédott a meszes homoki régiéban, mint a savanyt
homoki régié esetében. Ez a jelenség valdszintileg inkabb a savanyu
homoki régié degradaltabb taji kornyezetének kdszonhetd, mintsem a
kilonboz6 talajtipusoknak. Ramutattunk arra, hogy a kozépidds
parlagok jobban hasonlitottak fajkészletiik és boritasértékeik
tekintetében az id6s parlagokra, mint a fiatal parlagokra mindkét
régiéban. Ez a jelenség Osszefliggésben all a “lassulé szukcesszié”
elméletével, amit a noévekvd niche-kihasznalas és a fajok atlagos
élettartamanak novekedése magyaraz (Lep$ 1987). Korabbi vizsgalatok
szerint a homoki gyepek regenerdcidja viszonylag gyors; mar a
szukcesszi6 els6 10-20 évében szamos homoki gyepekre jellemz6 célfaj
megjelenhet a parlagokon (Csecserits és mtsai. 2011). Kimutattuk, hogy
bar a homokpuszta gyepekre jellemzé fajosszetétel viszonylag gyorsan
kialakul a parlagszukcesszié soran, a homokpuszta gyepek célfajaira
jellemz6é tomegességi viszonyok nem alakulnak ki a regeneralédé
parlagokon (az idés parlagokon sem). A referencia gyepek dominans
fajainak (pl. Festuca vaginata) boritasa alacsony volt mindvégig a
parlagokon, de a tendenciak biztatéak voltak a meszes homoki régié
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esetében. Bar a fajosszetételben bekdvetkezd valtozasok igéretesek
voltak, a megfelel§ tomegességi viszonyok kialakuldsa hosszabb idét,
akar 40 évet is igénybe vehet (Molnar és Botta-Dukat 1998). A sikeres
gyepregeneraciot gatolhatja az &shonos (Botriochloa ischaemum és
Calamagrostis epigeios), illetve idegenhonos kompetitor fajok (Asclepias
syriaca) tdmeges jelenléte, vagy a specialista célfajok lassu kolonizacids
rataja (Molnar és Botta-Dukat 1998). A folyamat fiigg a kornyezd
vegetacié fajkészletétd], illetve lelassulhat, amennyiben propagulum-
limitaltsaggal is szembesiiliink (Prach és PySek 2001). Eredményeink
alapjan elmondhatjuk, hogy a spontan szukcesszié szamos esetben
legigéretesebb, amikor a homokpusztagyepek célfajai mar a szukcesszid
elsé éveiben betelepiilnek a parlagokra.

2. Biotikus interakciék hatdsa a névények tulélésére és fejlédésére

Eredményeink ramutattak mind a facilitacio, illetve kompeticié
jelenlétére produktiv koérnyezetben. A facilitici6 a novények korai
életszakaszaiban, tulélésben, illetve megtelepedésben jatszott szerepét
mar régoéta felismerték (Grubb 1977). Az egyedek kérnyezetében jelen
1évé vegetacié csokkenti a napsugarzas, h6mérséklet, illetve szél okozta
széls6ségeket, igy kedvezdbb koriilményeket teremtve a csirandvények
fejlédéséhez (Eckstein 2005). Eredményeink szerint a koérnyez6
vegetacié pozitiv hatasa (faciliticid) erételjes volt az egyedek korai
egyedfejlédési stddiumaiban, majd csokkent id6vel, illetve a
késbbbiekben feliilkerekedett a novekedésért folytatott kompeticio.
Erre az “ontogenetic shift” nevii jelenségre adott egyik magyarazat az
lehet, hogy a kompeticié méretfiiggé (Grubb 1977). A kompeticié
erGteljesebb a magasabb egyedek kozott, mivel 6k tobb tapanyagot és
helyet hasznalnak alacsonyabb tarsaikkal szemben (Grubb 1977). A
fiatal egyedek pedig joval érzékenyebbek lehetnek a stresszre, mint a
feln6tt egyedek (Liancourt és mtsai. 2005), ezért a fiatal egyedek
szlikebb niche-t tudnak haszndlni, igy er6sebb lehet a kérnyezd
vegetacid rajuk gyakorolt pozitiv hatdsa a kdrnyezeti feltételek javitisan
keresztiill (McIntre és Fajardo 2013). Ramutattunk arra is, hogy az
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“ontogenetic  shift” mértéke nagyobb a mitragyazassal kezelt
teriileteken. Tragyazas hatdsara tobbnyire megnovekedik a gyep
magassaga (LepS 1999), ami a fényért valé versengés feler6sodését
idézi el (Grime 1973). A noévények viragzasi sikere nagyban filigg az
egyedek méretétdl (Eckstein 2005), amely csokken az erdsodé
kompeticiéval. Ezt a megfigyelést erdsiti a tény, hogy viragzoé egyedeket
foképp a lékekben taldltunk. A kornyezd vegetacidba iiltetett egyedek
miitragydzas hatdsara torténd foldfelszin feletti biomasszajanak
csokkenése inkdbb a fényért vald versengésre utal, mintsem a
foldfelszin alatti tapanyagokért folyé versengésre (LepS 1999). A
gyokér-hajtas aranyt leginkabb a foldfelszin feletti biomasszaban
torténd valtozasok befolyasoltak, hiszen a gyokereknek nem volt elég
ideje a novekedésre a harom hoénapig tarté vizsgalat soran.

3. A kompeticids kérnyezet hatdsa a parlagfii csirdzdsdra

Vizsgalatunk soran ramutattunk, hogy a parlagfi magvak
érzékelik kérnyezetiik allapotat, illetve a varhaté kompeticiés nyomast,
és ennek megfelel6 csirazasi valaszt adnak, azaz plasztikus csirazasi
stratégiaval rendelkeznek. A megfeleléen megvalasztott csirazasi
stratégia ugyanakkor biztosithatja a faj hosszu tavu perzisztenciajat és
denzitasu felnétt versenytarsak szomszédsagaban a magvak jelentds
szazaléka a kompeticié-keriilé stratégiat valasztotta, és masodlagos
dormancidba esett. Korabbi vizsgalatok szerint a parlagfii magvak,
amennyiben nem megfelel6 a mikrokornyezetik, illetve ha jelent8s
kompeticiéra szamithatnak, tébbnyire méasodlagos dormancia
allapotaba keriilnek (Baskin és Baskin 1998). Ez megmagyarazza azt is,
hogy miért tiinik el nagyon hamar a parlagfi a felhagyott szantékon a
szukcesszié kezdeti stddiumai utdn: valdszintileg az ével6 novények
eléretorésével egyre arnyékoltabb lesz a talajfelszin, ahol ezek a magvak
csirazhatnanak. Mivel a parlagfli magvakrél tudjuk, hogy tébbszoros
masodlagos dormancia esetén sem veszitik el életképességiiket, ez a
stratégia segitheti a faj hosszi tavi perzisztenciajat a populaciéban
mutatkozé fluktuacidk ellenére is. Ezzel szemben a parlagfii magvak a
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illetve maximalizaljdk csirazadsi ardnyukat amennyiben kevésbé
kompetitiv mikrokornyezetet érzékelnek (példaul iires talajfelszinek
esetében, vagy ha tovabbi magokkal és fiatal csiranévényekkel kell
felvenniiik a versenyt). Mivel a parlagfli csiranévényekrél tudjuk, hogy
sikeresen elnyomjak a veliik egykord és hasonlé méretli novények
fejlédését, viszont ra ezek a szomszédok nem hatnak negativan (Miller
és Werner 1987), igy megteheti, hogy a konfrontaciés stratégiat
valasztja, hiszen kompeticiés elényt élvez a szomszéd egyedekkel
szemben.
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Introduction

The extension of grasslands is decreasing throughout Europe
due to the intensified agricultural production (Pullin et al. 2009). The
diversity of the remaining grassland fragments is also diminishing due
to the nutrient input and the frequent use of fertilizers and pesticides
(Oster et al. 2009). Meanwhile, several agricultural lands have been
abandoned since the beginning of the 90’s. Thus, technical restoration
methods were increasingly involved in grassland restoration practice on
former croplands, but studying spontaneous succession became also a
focal issue in restoration ecology. Spontaneous succession offers a cost-
effective and natural substitutive or accessory technique to the technical
reclamation methods (Prach & Hobbs 2008). Fast and successful
spontaneous grassland recovery can be expected in old-fields in case
that (i) the extension of old-field is relatively small (Prach & Pysek
2001); (ii) the propagule sources of the target species are present in the
local seedbank (Hutchings & Booth 1996), and (iii) natural grasslands
are in the surroundings of old-fields as sources for the immigration of
other target species (Ruprecht 2005). The spontaneous grassland
recovery is therefore successful if the perennial herbaceous species and
other target species establish successfully on old-fields. However, from
the nature conservation and restoration point of view it is important to
survey whether the species pool and abundance levels correspond to
the relations and values observed in the target grasslands.

As a first step of secondary grassland recovery we can expect the
establishment and germination of short-lived species that require open,
competition free and disturbed microsites (Pianka 1970). The
germination of short-lived species is hampered later by closing of the
vegetation that is composed mostly of perennial species, because
perennial species favour reduced light conditions, absence of gaps and
more productive environment. The perennial life-form is at the same
time represented by strong competitors and species with longer
lifespan. The coexistence of plant species is therefore shaped by the
cumulative competitive interactions. Competition among plants has
been proposed as the dominant interaction type occurring between
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plants in productive habitats (Grime 1973). However, in plant
communities subjected to high stress and/or disturbance, facilitation
should be more frequent (Brooker & Callaghan 1998). Some recent
outcomes suggest that facilitation may also be important in
intermediate-constrained communities (Michalet et al. 2006, Malkinson
& Tielborger 2010) and in productive habitats (Holmgren & Scheffer
2010).

Related to competition it is important to survey the different
interaction levels of different life stages (seeds, seedlings and adult
species) of specimens. A recent topic of a great interest in plant ecology
is the sensitivity of seeds facing the surrounding vegetation. Besides
that the germination of seeds is affected by many abiotic constraints
(temperature, soil moisture, the quality and intensity of light, nutrient
content; but see Baskin & Baskin 1998), the neighbouring plants can
also have a remarkable effect on the germination. The density of
vegetation, the stage of development and the identity of plants in the
surroundings of seeds can have therefore a major impact on
germination. The type of competition can affect also the development
and growing of germinating specimens. For example, it has been shown
that the interspecific competition can have a stronger effect on the
germination span than the intraspecific competition (Tielborger &
Prasse 2009).

From a conservation point of view, European grasslands are an
endangered ecosystem, and therefore studies investigating grassland
degradation, biodiversity and vegetation dynamics have become of a
great importance in the recent years (Tscharntke et al. 2011).

Aims of the study

Related to three main topics, we were seeking the answers for the
questions below:

1. Spontaneous succession on old-fields

Using the method of space for time substitution, we aimed to
answer the following questions: (i) How do the proportions of different
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functional groups change during succession? (ii) Which target species
establish successfully in the old-fields during the course of succession?
(iii) How successful is spontaneous succession in the recovery of target
grasslands? (iv) What is the influence of successional age and soil
parameters on the cover and species number of functional species
groups?

2. The role of facilitation and competition in the development of different
seedlings

Establishing a transplant experiment in a wet meadow with the
aim to assess the effects of surrounding vegetation on individual plants
under varying environmental conditions (fertilisation, mowing, removal
of dominant species) we aimed to answer the following questions: (i)
Does the net effect of plant interactions differ under different
productivity and disturbance levels? (ii) Does the net effect of
interactions differ according to the ontogenetic stage of an individual
and the performance measure used?

3. The effect of competitive environment on the germination of Ambrosia
artemisiifolia L.

The germination of an annual species can be strongly affected by
the composition and structure of the native vegetation. Surveying the
germination behaviour of Ambrosia artemisiifolia we aimed to answer
the following questions: (i) Can A. artemisiifolia seeds modify the time of
their germination with the environment becoming more and more
competitive? (ii) Is the germination fraction of seeds correlated with the
severity of the competitive environment (plastic germination) or is it
independent of it (bet-hedging germination)?

Material and methods

1. Spontaneous succession on old-fields

In the vegetation season 2012 we studied differently aged old-
fields (young, middle-aged, old) in the calcareous sand region of
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Kiskunsag and the acidic sand region of Nyirség, Hungary. In each
region, we selected open and closed sand grasslands as a baseline
vegetation reference. In a 5x20 m sample site the percentage cover of
vascular plants was recorded in five 2x2 m plots in both regions. For the
baseline vegetation reference, we used the same sampling design as
mentioned above. We collected soil samples from each old-field and
reference grassland in early May.

We classified the detected species into: (i) life-form categories
based on Raunkier’s classification; (ii) target and non-target species
based on their phytosociological affiliations (based on the classification
of Borhidi 1995); species of the Festuco-Brometea class were considered
as target species; (iii) six groups based on the potential terminal
effectiveness of clonal spreading (Clo-Pla database; KlimeSova & De
Bello 2009; http://clopla.butbn.cas.cz/). The relative ecological
indicator values of Ellenberg for nutrients adapted to Hungarian
conditions (NB; Borhidi 1995) were calculated and weighted by the
specific cover scores.

For the analysis of changes in the cover and species number of
different functional species groups, we used univariate GLM and Tukey
post-hoc test (Zar 1999), the fixed factor being the field-age and the
random factor being the sampling design. Dependent variables were the
cover of various life-forms, short-lived and perennial invasive species,
target species and clonal groups, as well as the NB-values weighted by
covers. We used TWINSPAN cluster analysis and Ward's fusion
algorithm for the classification of studied old-fields and grasslands. For
comparison of the vegetation of old-fields and reference grasslands we
used NMDS ordination based on Hellinger similarity considering the
cover of species as main dataset (Legendre & Legendre 1998). The
analyses were carried out using SPSS 17.0 (GLM; SPSS Inc. Released
2008.), CANOCO (CCA ordination; version 4.0, ter Braak and Smilauer
2002), and R software (version 2.11.1, R Development Core Team
2010).
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2. The role of facilitation and competition in the development of different
seedlings

During a long-term experiment seeds of three species
(Lysimachia vulgaris, Prunella vulgaris, and Plantago lanceolata) were
germinated, and seedlings were transplanted to the experimental site
(Ohrazeni, Czech Republic) in April 2000. Four individuals from each of
the three target species were transplanted in 2x2m plots; two of the
target individuals were transplanted into the surrounding vegetation,
and two into 15 cm diameter gaps. The experiment combined mowing,
fertilization and removal of the dominant species (Molinia caerulea) in a
full factorial design. Survival status (alive/dead) was recorded on May
25th, and finally on July 1st when all alive target individuals were
harvested. Fertile shoots of Plantago lanceolata were also recorded, and
above- and below-ground biomass of all individuals was subsequently
determined.

The survival response of the individuals to the experimental
factors was analyzed using generalized linear mixed effects models
(GLMMs) adopting a binomial distribution (logit link function).
Restricted maximum likelihood method (REML) was used to
parameterise the models. The survival of the individuals was used as
response variable. Target species (Lysimachia vulgaris, Plantago
lanceolata, and Prunella vulgaris), surrounding vegetation (gap or
vegetation), fertilization (unfertilized or fertilized), mowing (unmown
or mown) and Molinia caerulea removal (unremoved or removed) were
used as fixed factors, whereas plot effect was used as a random factor.
The selection of significant terms was carried out by means of model
comparisons using likelihood ratio test (LRT) starting from a null model
and adding significant terms. The analysis of the flowering success of P.
lanceolata was also studied wusing GLMMs adopting binomial
distribution (logit link function). Presence/absence of fertile shoots was
used as a response variable, surrounding vegetation, fertilization,
mowing and Molinia caerulea removal were used as fixed factors, and
plot effect was used as a random factor. The response of above-ground
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biomass and root-shoot ratio was also analysed GLMMs, after log-
transformation of the variables. Only two species out of the three
transplanted species were used in this analysis, because the number of
survived individuals of Lysimachia vulgaris was too low for the analysis.
Species (Plantago lanceolata and Prunella vulgaris), surrounding
vegetation, fertilization, mowing and Molinia caerulea removal were
used as fixed factors similarly to the above mentioned analysis, and plot
effect was used as a random factor. The GLMMs studying the survival of
the species and the reproduction of P. lanceolata were carried out using
the glmer function within thelme4 package (Bates et al. 2013; R
software; R Core Team 2013). The GLMMs on log-transformed biomass
and root-shoot ratio were performed using STATISTICA 10.0 (StatSoft
Inc., Tulsa, OK, USA).

3. The effect of competitive environment on the germination of Ambrosia
artemisiifolia

We conducted a pot experiment in order to study the effect of a
competitive environment on the germination of A. artemisiifolia. In April
2011 we evenly distributed twenty achenes (hereafter seeds) of A
artemisiifolia on the soil surface of each 1 L pots filled with commercial
potting soil. We established a full factorial experiment to create various
competitive environments for the germinating of the A. artemisiifolia
seeds, distributing the seeds of three different species (Erigeron annuus,
Daucus carota, and Epilobium tetragonum) or the A. artemisiifolia seeds
next to the already 20 sown seeds of A. artemisiifolia in three different
densities: (1) control, 0 seed; (2) low density, 20 Ambrosia/Daucus seed,
or 40 Erigeron/Epilobium seed; (3) high density, 40 Ambrosia/Daucus
seed, or 80 Erigeron/Epilobium seeds. Each of the experimental setups
had 16 replicates. We collected the seeds from a recently abandoned old
field in Baciu, Romania in 2010-2011, and we put all seeds to be
stratified at 4°C for 10 weeks from the beginning of February 2011. The
life stages of the four competitor species were manipulated as follows:
(i) in the half of the pots A. artemisiifolia seedlings were removed when
showing the first sign of germination (seed-seed competition); (ii) in the
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other half of the pots the germinated seeds were left to develop (seed-
seedling competition). In each case, target seeds (A. artemisiifolia) were
left in pots after germination and allowed to develop until the end of the
experiment. Pots were monitored throughout the entire period of active
emergence, and we concluded the study at the end of June 2011 (1 week
after the last germination event). At the end of the experiment, we
harvested, oven-dried, and measured the aboveground biomass A.
artemisiifolia. All non-germinating seeds were recovered from the soil,
and their dormancy and viability were tested by physical examination
and by dissecting and soaking them in 1% tetrazolium chloride solution.
To establish the competitive environment of adult plants we established
a second experiment when one (low density) or three (high density)
seedlings of D. carota, E. tetragonum, E. annuus, or A. artemisiifolia were
transplanted into experimental pots. In case of each density and species
we had 8 replicates. The transplanted plants were collected in the same
old field in Baciu. The germinated A. artemisiifolia seeds were not
removed, and we used the same methods as in the above-mentioned
experimental setup. We also installed a third type of experiment with
pots containing 20 A. artemisiifolia seeds, where those seeds presenting
the first signs of being germinated were immediately removed (no
competitive environment, used for quantifying the rate of germinated,
dormant and dead seeds in optimum conditions).

The germination response of A. artemisiifolia seeds was
described by two variables: (1) germination fraction, which was
calculated by dividing the number of germinating seeds by the number
of supplemented seeds in each pot; (2) the timing of germination (days).
The performance of A. artemisiifolia seedlings was characterised by
their mean biomass. These three above-mentioned variables were used
as the dependent variables when building up the general linear models
(LMs) to test the effects and the interactions of the explanatory
variables (the competitor identity with four levels, the life-stages with
three levels and the density with two levels). Comparisons were made
by a set of one-way ANOVAs, using planned pairwise contrasts within
them. In this set of ANOVAs, we used the same dependent variable as
above for low- and high-density setups separately, while the factor was
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a composite variable created by combining life stage and species
identity of the neighbours. The effect of treatment factors and their
interactions on the number of dormant seeds was tested with a
generalised linear model (GLM) with negative binomial error
distribution. The contrasts between levels were extracted using the glht
function within the multcomp package. The performance of A
artemisiifolia was also tested by a LM built exactly in the same way as in
the case of germination fraction. Analyses were carried out using R
software (R Development Core Team, 2010).

Results
1. Spontaneous succession on old-fields

We found that vegetation development on old-fields led towards
the reference grasslands. The species pools of middle-aged and late-
succession old-fields were quite similar and were clearly separated
from the young old-fields. We detected an increase in the cover of
hemicryptophytes and a decrease in the cover of short-lived species
with time in both studied regions. The cover of species without clonal
spreading ability decreased with increasing field age regardless of the
study region, while the cover of the other clonal spread groups generally
increased with increasing field age. The mean cover of short-lived
invasive group of species decreased with increasing field age with
significant scores only in the Kiskunsag sand region. We detected only
one perennial invasive species, Asclepias syriaca, in both regions. The
mean cover of this species decreased with increasing field age in the
Kiskunsag region, and increased with increasing field age in the Nyirség
sand region. According to our results the mean cover of the target
species was higher in the two older age groups of old-fields, but with
significant scores only in the Kiskunsag sand region. The majority of
target species established already in young and middle-aged old-fields.
However, several target species detected in reference grasslands were
not able to establish in the old-fields. The weighted means of N-values
were significantly affected both by the region and the field age; these
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scores decreased with the age of the old-fields in the Kiskunsag sand
region, but in the Nyirség sand region no such trends were detected.

2. The role of facilitation and competition in the development of different
seedlings

The sown species differed in their survival, with Lysimachia
vulgaris showing highest mortality irrespective of the sampling period.
In the first sampling period the survival was higher in vegetation than in
a gap concordantly for all three species. During the second period
fertilization and surrounding vegetation had an impact on species
survival, with a species-specific effect. Lysimachia vulgaris and Plantago
lanceolata survived slightly better in the gaps, but Prunella vulgaris
survival was still higher in vegetation. During this second period,
species survival was also differently affected by fertilization, with
survival of L. vulgaris significantly lower in unfertilized plots, but no
significant effect of fertilization on the survival rates of P. lanceolata and
P. vulgaris. Plantago lancelata was the only species that reached the
flowering stage, and almost exclusively in gaps.

The above-ground biomass was higher, and the root-shoot ratio
was lower in the gaps than in presence of surrounding vegetation for P.
lanceolata and P. vulgaris. The differences in above-ground biomass and
in root-shoot ratio values between plants in gaps and in vegetation were
higher for Plantago lanceolata than for Prunella vulgaris. Significant
interaction terms between fertilization and surrounding vegetation
were detected both for above-ground biomass and root-shoot ratio. The
above-ground biomass was lower for individuals transplanted into
vegetation in fertilized plots than in unfertilized. In case of the root-
shoot ratio scores the exact opposite results were detected.

3. The effect of competitive environment on the germination of Ambrosia
artemisiifolia

The majority of the viable seeds germinated in adequate
conditions without competition in the first year, and only a small
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fraction of the recovered seeds were dormant after the germination
period. At the same time, we found that the germination fraction of
seeds was highly dependent on the neighbours’ life stage and density, as
well on the identity of neighbouring species. We detected that the
presence of particular plant species at the adult stage and mostly at high
density delayed the emergence of A. artemisiifolia. The reduction of
germination fraction was mainly caused by the induced secondary
dormancy of seeds that we proved later by viability tests. In contrast,
the highest germination fraction was observed in the case of the
intraspecific environment. The presence of competitor species did not
urge the germination of seeds in any of the experimental setups.
Compared with the control, the neighbourhood of E. tetragonum and E.
annuus significantly reduced the germination fraction of A. artemisiifolia
seeds. At the same time we observed that only the adult competitors
with high density reduced the germination time of A. artemisiifolia
seeds, retarding it by 12 (Epilobium) or 7 days (Erigeron). Moreover, the
proportion of dormant seeds was the highest in case of those treatments
where seeds were germinating the latest.

Conclusions
1. Spontaneous succession on old-fields

The recovery of target grassland species pool was more
successful in the calcareous sand region than in the acidic one. This
phenomenon was probably not only caused by different soil types, but
by the more degraded surrounding landscape in the acidic region. We
showed that middle-aged and old old-fields were more similar to the
reference grasslands regarding their floristic composition than young
old-fields in both acidic- and calcareous sand regions. This phenomenon
indicates that succession is slowing down, likely due to the increasing
niche utilization and the increasing average life-span of species (see
LepS 1987). Although the floristic composition was established
relatively quickly during the secondary succession, we detected that the
cover of target species in old-fields (even in the old old-fields) remained
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quite different from reference grasslands. The cover scores of dominant
species of the reference grasslands (e.g. Festuca vaginata) remained
low, but the trends were promising in the calcareous region. However,
the recovery of species pool was promising; the recovery of
characteristic species cover scores is a long-term process, longer than
40 years (Molnar és Botta-Dukat 1998). The successful recovery can be
delayed by native (Botriochloa ischaemum and Calamagrostis epigeios)
or adventive competitors (Asclepias syriaca) in several old-fields, or the
slow colonization rate of the specialist species (Molnar és Botta-Dukat
1998). However, the success of grassland recovery can be strongly
influenced by the surrounding species pool and slow if seed dispersal is
limited (Prach & PySek 2001). Based on our results, we conclude that
spontaneous succession can be a vital option in recovery of sand
grassland vegetation in Central-Europe, and it is the most promising
when the target species of grasslands immigrate at the very beginning
of the succession in the first few years.

2. The role of facilitation and competition in the development of different
seedlings

On the whole, our results suggest the occurrence of both
facilitation and competition in a benign habitat. The role of facilitation in
the early life-stages of plants (survival and establishment) is recognized
for a long time (Grubb 1977), knowing that it is responsible for
moderating the extremities of solar radiation, temperature and wind
(Eckstein 2005). According to our results, a positive effect of the
surrounding vegetation (i.e. facilitation) was intense in the early stages,
and decreased over time, and finally competition for plant growth
became dominant. One potential explanation for ontogenetic shifts is
that competition is size-related (Grubb 1977). Competition is stronger
between taller plants, because they need more resources and space for
their growth compared to shorter ones (Grubb 1977). The relative
stress experienced by young individuals can be relatively higher than
the stress experienced by adult individuals (Liancourt et al. 2005).
Hence, young individuals can usually use narrower niches than adult
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individuals, allowing surrounding plants to expand their niches
(McIntre & Fajardo 2013). We found an ontogenetic shift in plant
interactions also in case of fertilization treatments. Fertilization can
usually increase the canopy height of the wet meadow (Lep$ 1999), and
it can lead to increasing size-asymmetric competition for light (Grime
1973). The flowering success of plants is strongly dependent on the size
of the individuals (Eckstein 2005), which decreases with the increasing
competition. This is supported by the fact that we detected flowering
individuals almost only in the gaps. The decrease in the aboveground
biomass of target individuals in the presence of surrounding vegetation
and under fertilized conditions suggests the occurrence of competition
for light rather than belowground resources (Leps 1999). The root-
shoot ratio was mostly influenced by changes in above-ground biomass,
likely because roots did not have enough time to expand during the
three-month experiment.

3. The effect of competitive environment on the germination of Ambrosia
artemisiifolia

Our results demonstrate the ability of A. artemisiifolia seeds to
perceive the severity of their competitive environment, and to respond
correspondingly to it by a plastic germination strategy. The adequately
chosen germination strategy can also ensure the long-term persistence,
spread and successful invasion of the species. We observed that A.
artemisiifolia followed a competition avoidance strategy in the presence
of established adult heterospecific neighbours by delaying germination
and reducing the germination fraction through induction of secondary
dormancy. According to previous studies, A. artemisiifolia seeds induct
secondary dormancy when facing unfavourable environmental
conditions and high competitive preponderance (Baskin és Baskin
1998). This can elucidate the fact that A. artemisiifolia can disappear
quickly from old-fields after the early successional stages; soil surface
would be possibly more shaded by perennial species, inhibiting
therefore the germination of A. artemisiifolia seeds. Being aware of the
fact that A. artemisiifolia does not lose its viability even after multiple
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stages of secondary dormancy, this strategy can help in the long-term
persistence of species despite the fluctuations in population. In contrast,
in the presence of less competitive environment (in the presence of bare
ground surface or other seeds or seedlings in a similar life-stage) A.
artemisiifolia  adopts the competitive confrontation strategy
(Novoplansky, 2009). Ambrosia artemisiifolia is known to have a
suppressive effect on the seedlings of other species in a similar life-stage
and state of development, but the reverse situation not being available
(Miller & Werner, 1987), it may choose the confrontation strategy
having a competitive benefit against the neighbouring specimens.
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