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Kam se $iti zavlecené rostliny?
3. Obecné priciny invazibility
spolecCenstev

Rostlinna spolecenstva se mezi sebou lisi v invadovanosti (zastoupeni ne-
puvodnich druhi rostlin) a v invazibilité (nachylnosti k pronikani neptvodnich
druht). Nedavné vyzkumy ukazaly, Ze stejné typy spolecenstev jsou v riznych
castech Evropy invadovany priblizné stejnou mérou. Konzistentni vysledky stu-
dii z izemi s rtiznymi pfirodnimi podminkami, rtiznou skladbou fléry a rtiiznou
historii vlivu ¢lovéka na pfirodu davaji tusit, Ze invazibilita rostlinnych spole-
Censtev neni jevem ndhodnym, ale je do zna¢né miry rizena obecnymi zakoni-
tostmi. Pokusme se nahlédnout obrysy obecné teorie invazibility rostlinnych
spolecenstev, ktera se postupné vynotuje z plejady nahromadénych dat a p¥i-

padovych studii.

Vlastnosti invazibilnich a rezistentnich
spolecenstev

V minulém dilu seridlu jsme ukazali, kte-
r4 konkrétni rostlinnd spolecenstva jsou
odolné&jsi nebo naopak nachylnéjsi k inva-
zim. Znalosti ekologie téchto spole¢enstev
umoziuji formulovat nékolik obecnych
tvrzeni o faktorech, které mohou souviset
s invazibilitou:

o Nejvice invazibilni spolecenstva jsou sil-
né nebo casto disturbovana (narusovéana).
Napi. na orné pidé je nejméné jednou
ro¢né zcela odstranéna veskera vegetace;
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na ruderélnich stanovistich je vegetace na-
rudovéna se$lapem, seci, herbicidy apod.;
paseky vznikly odstranénim stromového
patra ptvodniho lesa; pobfezni vegetaci
naru$uji i¢inky vodniho proudu nebo vlno-
biti.

e V mnohych invazibilnich spole¢enstvech
zpusobuje naruseni pfechodny piebytek
volnych zdrojt, které nejsou zbyvajici ve-
getaci plné vyuzity. Napf. po odstranéni
stromového patra lesa zistava v ptidé na
pasece velké mnozstvi nevyuzitych Zivin;
po odstranéni stromového nebo kefového

patra je pro pfizemni vegetaci nahle k dis-
pozici také velké mnozZstvi svétla, které
bylo pfedtim limitujicim zdrojem; v padé
ruderdlniho travniku, ktery byl nedavno
oSetfen herbicidem, mtiZe byt hodné Zivin,
ale naruseny bylinny porost je pfechodné
nevyuziva.

e V jinych invazibilnich spolecenstvech
jsou kratkodobé k dispozici volné zdroje,
které jsou dodavany z okoli rychleji, nez je
puvodni vegetace staci spotifebovat. Jde
napf. o hnojeni nebo zavlazovéani orné
pudy, pisun Zivin s povodriovymi kaly po
zaplavach nebo obohaceni pidy dusikem
z atmosférického spadu. Nejvice invazi-
bilni spolecenstva jsou ta, kterd jsou sou-
Casné narusovana a obohacovana o ziviny
z vnéjsich zdroji (napf. orné ptda a rude-
ralni vegetace). Toto tvrzeni neni zaloZeno
na pouhych pozorovanich, ale podporuji
je i vysledky experimentt provadénych na
trvalych plochéach v Anglii (Burke a Grime
1996).

o Naproti tomu nejméné invazibilni spo-
letenstva jsou zpravidla malo narusova-
na a soucasné trvale omezena nedostat-
kem nékterého zdroje. Nikdy se v nich
neprojevuje vyrazné kratkodobé zvyseni
dostupnosti volnych zdrojt.

o Nékterd z malo invazibilnich spolecen-
stev mohou byt i pravidelné narusovéna,
ale nedochézi u nich kvili tomu ke zvy-
$eni dostupnosti nevyuzitych zdrojt. In-
vazibilita zfejmé neni nutné disledkem
jakéhokoli narusenti, ale spise disledkem
odchylek od rezimu typického pro dané
spolecenstvo. Invazibilitu miZe zvysit do-
konce i omezeni diive pravidelnych dis-
turbanci. Napft. lu¢ni rostliny po seci rych-
le vegetativné regeneruji a pidni Ziviny
plynule odgerpava dortstajici porost. Pra-
videlné obhospodatované louky proto ne-
jsou pfilis invazibilni, pfestoze jsou na-
rusovany sec¢i. Pokud vSak dojde na louce
k neobvyklé a silné disturbanci, jako je
napt. rozorani, uvolni se Ziviny a zpravi-
dla se za¢nou §ifit neptvodni druhy. I p¥i
omezeni pravidelné sece dojde ke hro-
madéni zivin, které se dfive odvazely se
senem, a opusténé louky jsou proto né-
chylngjsi k invazi nez louky pravidelné
obhospodafované.

Teorie fluktuace dostupnosti zdroju

Vsechny vyse uvedené jevy jsou v soula-
du s teorii fluktuace dostupnosti zdroji,
kterou v r. 2000 formuloval americky eko-
log Mark Davis ve spolupraci s Philem Gri-
mem a Kenem Thompsonem z univerzity
v Sheffieldu ve Velké Britanii. Tato teorie
vysvétluje invazibilitu spolecenstev nah-
lym zvysenim dostupnosti volnych zdroja,

1 Mnohé subtropické ekosystémy jsou
limitovédny suchem alespori po ¢ast vege-
ta¢niho obdobi. Neptvodni druhy zde
nachdzeji vhodné podminky na stanovis-
tich, kde je dlouhodobé sucho pferusova-
no kratkymi obdobimi dostupnosti vody,
napf. v korytech periodickych potokd.
Jednim z invaznich druht takovych mist
je vysoka trava trst rakosovitd (Arundo
donax), kterd pochazi pravdépodobné

z Indie a Stfedniho vychodu, zatimco ve
Stfedomofii je povazovana za archeofyt.
Dnes se §ifi v subtropech a teplych oblas-
tech temperatni zony celého svéta.
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napf. zivin nebo vody (obr. 3). Pokud do-
stupnost zdrojt vyrazné nekolisa (at uz je
jejich celkovy objem nizky, nebo vysoky),
jsou plynule spotfebovédvany ptvodnimi
druhy spolecenstva a nezbyvaji pro rost-
liny, které by se mohly dostat do spole-
¢enstva odjinud. Situace se vak zméni,
pokud dojde k rychlému a vyraznému zvy-
$eni dostupnosti nékterého zdroje, at uz
jeho pfisunem z okoli nebo v dtsledku
naru$eni, po kterém se existujici zdroje
pfestanou spotfebovavat zni¢enou vege-
taci. Volny zdroj mohou vyuzivat ptivod-
ni druhy spolecenstva, ale pokud jej ne-
jsou schopny spotiebovat rychle, mohou
jej za&it vyuzivat druhy $ifici se na danou
lokalitu z okoli. Do jisté miry mutze byt
otazkou néhody, které druhy to budou —
nékteré z nich mohou byt pivodni v do-
maci fléte, jiné mohou byt neptvodni.
V kazdém pripadé nahlé zvyseni dostup-
nosti volnych zdroji otevird moznost i pro
§ffeni druhd neptvodnich, coz je patrné
hlavni p¥i¢ina invazibility spolecenstev.

Jsou druhové chuda spolecenstva
nachylnéjsi k invazi?

Jednim z Gasto citovanych obecnych tvr-
zeni o invazich rostlin i zivo¢ichti je hypo-
téza zakladatele invazni ekologie Charlese
Eltona, Ze druhové chudé spolecenstva
jsou nachylnéjsi k sifeni neptivodnich
druhti nez spolecenstva druhové bohata.
Tato tzv. teorie biotické rezistence ovliv-
flovala i politické diskuse o ochrané bio-
diverzity. Jestlize by vétsi biodiverzita
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omezovala $ifeni neptivodnich druht,
prispivala by ke stabilité ekosystému —
a lze si predstavit padné&jsi argument pro
podporu ochrany biodiverzity? Az do 90.
let 20. stol. o pravdivosti této teorie téméf
nikdo nepochyboval. Navic pro ni existo-
vala i dobra opora v pfedstavé volnych
nik, které existuji v druhové chudsich spo-
lecenstvech a jsou oteviené pro nové pii-
chozi druhy. Elton svoji teorii odvodil
zobecnénim poznatk o invazich na ostro-
vech, které maji zpravidla méné pivod-
nich druht neZ srovnatelné velké dseky
pevniny a zérovei jsou vice invadovany.
Jak jsme v8ak uvedli v prvnim dilu naseho
seridlu, invaze na ostrovech se fidi po-
nékud specifickymi zadkonitostmi a maji
ijiné pfic¢iny neZ existenci volnych nik.
Od konce 90. let byla zvefejnéna fada
studit, jejichz vysledky byly v pfimém roz-
poru s teorii biotické rezistence. Témér ve
vsech analyzach dat o po¢tech druht z vel-
kych tizemi (napf. administrativnich re-
giont, ostrovi, pfirodnich rezervaci nebo
Gtverct sitového mapovani fléry) se uka-
zalo, Ze vice nepuvodnich druhd roste
v oblastech s bohat$i ptivodni flérou. Je
zfejmé, Ze jak puvodni, tak neptvodni
druhy jsou pocetnéjsi v krajinach, které
obsahuji vice riznych stanovist i spole-
Genstev, a proto pojmou vice druhi. Pozi-
tivni korelace mezi podtem puvodnich
a nepuvodnich druhi je tedy spise du-
sledkem vazby kazdé skupiny druhti na he-
terogenitu stanovist nez pfimé zavislosti
jedné z téchto skupin na druhé. Avsak i po-

111

2 Nivy, bfehy a Cerstvé naplavy fek
jsou zpravidla vice postiZeny rostlinny-
mi invazemi neZ okolni krajina. Jednou
pficinou je Sifenf semen a plodt nept-
vodnich druhi vodou. Druhou pak
periodické zvétsovani dostupnosti vol-
nych zdroji, v tomto pfipadé zejména
zivin. Zaplavy pfinaseji Zivinami bohaté
sedimenty a soucasné narusuji vegetaci,
kterd ma poté urcitou dobu mensi spotte-
bu Zivin. Tim vzniké prostfedi p¥ihodné
pro uchyceni novych druhti rostlin.

3 Zavislost invazibility spolecenstva na
spotfebé dostupnych zdroji (napt. Zivin
v ptidg). Cérkované ¢ara uprostted grafu
predstavuje mezni situaci, kdy vSechny
dostupné zdroje jsou spole¢enstvem
okamzité spotfebovavany. Kazdé spole-
¢enstvo se nachdzi v prostoru pod touto
¢arou (nikoli v zeleném prostoru), protoZe
nemuZe spotiebovévat vice zdroja, nez
které jsou mu dostupné. Spolecenstva, jez
bezprostfedné spotiebovévaji vétsinu do-
stupnych zdroja (lezici tésné pod &érko-
vanou ¢arou), jsou rezistentni vici invazi,
protoze neponechavaji volné zdroje pro
potencialni nové ptichozi druhy. Naproti
tomu spolecenstva, kterd maji hodné
dostupnych zdrojt a bezprosttedné je ne-
spotiebovavaji (lezici déle od ¢arkované
¢ary), jsou invazibilni. Rezistentni spole-
¢enstvo (bod A) se muiZe stat invazibilnim,
pokud se nahle zvys{ objem dostupnych
zdroji (napf. pohnojenim), ale pivodni
druhy nezvysi jejich spotfebu (posun

do bodu B). MtiZe se stat invazibilnim

i tehdy, kdyz dostupné zdroje ztistanou
stejné, ale omezi se jejich vyuzivani
puvodni vegetaci (napi. po disturbanci
spolecenstva; posun do bodu C). Nejvice
invazibilni jsou spolecenstva, v nichz

se soucasné zvysi objem zdroji a omezi
se jejich vyuzivani (posun do bodu D).
Upraveno podle: M. A. Davis a kol. (2000)
4 Vztah mezi po¢tem ptivodnich

a neptuvodnich druhti ve spolecenstvu.
Kazdy bod predstavuje lokalitu a kazdy
shluk bodd je spolecenstvo s riznym
poctem jedincti: shluky vice vlevo maji
méné jedinct, shluky vice vpravo maji
vice jedinci. Pocet jedinct je pfimo
umérny velikosti ploch, na kterych spo-
le¢enstvo zkouméme, proto lze shluky
zleva doprava interpretovat také jako da-
tové soubory z postupné se zvétsujicich
ploch. Na malych plochéch (s malym
poctem jedinct) je malo druhti a pocet
neptvodnich druht klesa s rostoucim
poctem ptivodnich druhti, aniz by se pfi-
tom musela uplatriovat mezidruhova
konkurence (modry shluk). Na vétsich
plochéch (s velkym poctem jedinctl) je
druhti vice a negativni zavislost mezi
poctem puvodnich a nepivodnich druht
je stale slabsi, aZ na velkych plochéch
muZe zcela zmizet (Cerveny shluk).

V observacnich studiich jsou obvykle
spolec¢né hodnoceny vzorky s riznym
poctem jedinct (coz muze byt ddno roz-
dily ve velikosti ploch, ale také rozdily

v produktivité nebo intenzité disturbanci
mezi plochami); v tom pfipadé jsou
vSechny shluky chapany jako jediny
datovy soubor, ktery vykazuje pozitivni
korelaci mezi po¢tem ptvodnich a nepi-
vodnich druht. Podle: K. Shea, P. Ches-
son (2002), T. Herben a kol. (2004)

ziva.avcr.cz



zorovani na malych, relativné homogen-
nich plochach o velikosti do desitek az
stovek m? ukézala kromé negativni kore-
lace mezi poétem ptivodnich druhti a in-
vazibilitou velmi ¢asto také pozitivni, p¥i-
padné zadnou korelaci. To je i pfipad
vegetacnich typti Ceské republiky hodno-
cenych pomoci fytocenologickych snim-
ki, ve kterych jsme zjistili pfevahu po-
zitivnich nebo Zadnych korelaci. Pod
dojmem hromadicich se dokladti o tom, Ze
invazni druhy ¢asté&ji pronikaji do druho-
vé bohatych spoletenstev nebo tizemdi,
navrhl americky ekolog Tom Stohlgren na-
hradit klasickou Eltonovu teorii biotické
rezistence alternativni teorii biotické ak-
ceptace — tendence druhové bohatych spo-
lecenstev ptijimat vice novych druht.

Vztah mezi poétem ptvodnich a nepi-
vodnich druhid v8ak mtze byt ur¢ovan
i pfimymi zavislostmi, nejen nezdvislou
odpovédi kazdé z téchto skupin druht na
riznorodost prostfedi. Plati to zejména na
malych plochéach, ve kterych se spise nez
vnitini heterogenita stanovist projevuji
interakce mezi rostlinami. V tom p¥ipadé
se muZe uplatiiovat mechanismus pted-
pokladany Eltonem, Ze druhové bohata
spolecenstva jsou méné invadovana, pro-
toZe vétsi mnozZstvi ptivodnich druhi lépe
vyuziva dostupné zdroje, a tak nezbyvaji
prebytky potencidlné vyuzitelné druhy
§ificimi se z okoli. Mensi invazibilitu dru-
hoveé bohatsich spoletenstev ukazaly ze-
jména vysledky experimentédlnich studii
provadénych na homogennich plochach
o velikosti v fadu m?, i kdyZ observacéni
studie provedené ve stejném méfitku cas-
to ukazuji opak.

Rozdily mezi observa¢nim a experimen-
talnim p¥istupem demonstroval Jonathan
M. Levine (2000), ktery studoval pocty pt-
vodnich a neptvodnich druht rostoucich
ve velkych trsech kalifornské ost¥ice Carex
nudata. Pozorovanim v p¥irodé zjistil, ze
trsy, v nichz roste vétsi pocet puivodnich
druhti, obsahuji i vice druht neptivod-
nich. Kdyz v8ak experimentalné vysel se-
mena nepuvodnich druhti do trst, v nichz
vytrhanim nékterych druhd upravil cel-
kovy pocet pivodnich druhi, prokézal
mensi kli¢ivost a omezené prezivani ne-
ptvodnich druhti v trsech s v&t§sim mnoz-
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stvim ptivodnich druhd. Timto srovnanim
ukézal, Ze pocet neptivodnich druhi ve
spolecenstvech soucasné oliviiuji dva fak-
tory: vétsi heterogenita a pocet pivodnich
druhd. VEtsi heterogenita umoziiuje vy-
skyt vice druhti jak ptvodnich, tak nept-
vodnich, v&tsi pocet ptivodnich druht vsak
omezuje $ifeni téch neptivodnich.

Observacni studie pomérné jednoznac-
né ukazuji, Ze negativni zavislost mezi
poc¢ty puvodnich a neptivodnich druhi je
¢astd, pokud pracujeme na malych plo-
chéch. Naopak pozitivni zavislost plati
téméf univerzalné na plochach o velikos-
ti desitek ¢tverec¢nich metra a vétsich.
Zména této zavislosti s velikosti zkouma-
nych ploch (obr. 4) se tradi¢né vysvétluje
vlivem konkurence mezi ptivodnimi a ne-
pivodnimi druhy na malych plochach
a zvétSovanim poctu druhi v kazdé z téch-
to dvou skupin diky rostouci heterogenité
prostiedi na velkych plochach. Ve skutec-
nosti v8ak tuto zavislost mohou genero-
vat 1 jednoduché neutrdlni modely, tedy
pocitacové simulace rostlinnych spole-
Censtev, které zamérné predpokladaji
u v8ech druhti stejné vlastnosti, neuvazu-
ji Zddny mechanismus konkurence mezi
druhy a mén{ pouze pocet jedinci ve spo-
leGenstvu, coz odpovida zméné velikosti
plochy (protoze vétsi plocha pojme vice
jedinct). Tyto modely, které vytvofila
napt. americkd skupina Jasona Fridleyho
nebo ¢eska skupina Tomase Herbena, ge-
neruji pfi malém poctu jedinci (a tedy
i malém poc¢tu druhti) negativni zévislost
mezi pavodnimi a neptivodnimi druhy,
pii velkém poctu jedinct (a tedy i velkém
poc¢tu druhi) zpravidla Zddnou zéavislost
a p¥i variabilnim poctu jedinci (tj. pfi sou-
¢asném hodnocent spolecenstev bohatych
a chudych na ptavodni druhy) pozitivni
zavislost. Je tedy mozné, Ze zména zavis-
losti mezi poc¢ty ptivodnich a neptivod-
nich druhi z negativni na pozitivni pfi
zvétsSeni velikosti studovanych ploch ne-
musi byt jen disledkem konkurence na
malych plochdch; minimalné z&asti mize
jit o prosty artefakt vznikajici v dusledku
stochastickych (ndhodnych) nebiologic-
kych procest projevujicich se na malych
plochach s malym poctem rostlinnych
jedinct.
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5,6 Negativni vliv na biodiverzitu maji
predevsim ty invazni druhy, které vytvé-
feji husté porosty, ¢imz tiplné méni
ptvodni biotopy a zptsobuji dstup kon-
kurenc¢né slabsich druhti. Jednim z tako-
vych konkuren¢né silnych druhti je
kustovnice cizi (Lycium barbarum), asij-
sky druh, ktery se u nas $ifi na suchych
stanovistich v teplych oblastech, zejmé-
na na mezich podél polnich cest.
Vsechny snimky M. Chytrého

Vyhled

Poznani invadovanosti ekosystémi a je-
jich pficin se jesté pied 15 lety opiralo
o nékolik vétsinou netestovanych hypotéz
a roztrousené studie, ¢asto zaloZené na
malo reprezentativnich datech. Dynamic-
ky rozvoj oboru ekologie invazi pfispél
k tomu, Ze dnes mame k dispozici srovna-
vaci studie zaloZené na rozsahlych sou-
borech dat, vysledky dimyslnych experi-
mentd i matematické modely invazibility.
Porovnanim a syntézou téchto poznatki
zac¢ina postupné vznikat obecna teorie in-
vazibility. V mozaice na8ich znalosti je
vsak stéle jesté mnoho neznamych. Exis-
tujici data pochézeji vétsinou z velkych
regiont, zatimco mimo Evropu a USA sta-
le chybéji podrobnéjsi studie, které by
srovnavaly zastoupeni neptivodnich dru-
ht na malych plochach ve vétsim poctu
riznych biotopti. Vétsina studii se zamé-
fuje na invadovanou oblast a jeji nept-
vodni fléru, a pfitom pro vétsinu nepti-
vodnich druht existuji jen nedostate¢né
informace o jejich chovani v pivodnim
aredlu. Invadovanost miize do znac¢né
miry zaviset i na tom, Ze druhy nékterych
pivodnich biotopt se §ifi snéze a Castéji
neZ druhy jinych biotopt, a tyto druhy
potom v invadovaném arealu pronikaji na
podobné stanovisté, v nichz se vyskyto-
valy doma. Ekology ¢eké jesté mnoho pra-
ce, nez na tyto a podobné otazky najdou
uspokojivou odpovéd. Obecn4 teorie inva-
zibility v8ak mtze mit velky vyznam jak
pro ekologickou teorii, tak pro praxi. Umoz-
ni napi. pfedvidat, kde a za jakych okol-
nosti vznikne nejvétsi riziko invazi, coz
by ve spojeni s efektivnim ochranatskym
managementem mohlo vést k jejich tcin-
nému predchazeni nebo omezovéni.
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