Zderika Lososova, Milan Chytry, Petr Pysek

Zname odpovéd na Darwinovu
naturaliza¢ni hadanku?

Proc jsou néktera spolecenstva nachylnéjsi k invazi nez jina? Kdybychom byli
schopni pifedpovédét, které druhy budou potencialné nebezpecné pro jednot-
liva spolecenstva, mohli bychom budoucim invazim ti¢innéji branit. Ackoli jed-
noznacnou odpovéd ekologové dosud neznaji, je pozoruhodné, Ze o obecné
vysvétleni se pokusil uz Charles Darwin, a to ve své zasadni knize O pavodu
druhti (1859). Jednim z aktualnich vyzkumnych témat soucasné invazni bio-
logie je proto zjistit, ktera spolecenstva jsou nachylnéjsi k invazi nepiivod-
nich druhu a ktera méné - tuto vlastnost spolecenstev oznacujeme terminem

invazibilita.

Abychom pochopili obecné vztahy mezi
strukturou spolecenstva a jeho invazibili-
tou, studujeme funkéni strukturu spole-
¢enstva, tedy spektrum biologickych vlast-
nosti jeho druht, a jeho fylogenetickou
strukturu, tedy nakolik jsou si spole¢né se
vyskytujici druhy ptfibuzné. Cilem je zjis-
tit, zda budou k invazi ndchylné&jsi spole-
¢enstva funkéné a fylogeneticky homogen-
ni, v nichZ v8echny druhy maji podobné
vlastnosti a soutasné jsou si navzajem
piibuzné, takze vyuzivaji zdroje na stano-
visti stejné, nebo zda budou vice invadova-
na spolecenstva funkéné a fylogeneticky
pestra. Homogenni spolecenstva se vyvi-
jeji zpravidla na stanovistich se silnym tla-
kem prosttedi. Typickym piikladem jsou
rostlinna spolecenstva slanych pid. Nepti-
vodni druhy invadujici tuto vegetaci muse-
ji mit preadaptace, které jim umozni ptezi-
vat ve specifickych podminkach, v tomto
pripadé pfi vysokém obsahu soli. Naopak
funk¢né a fylogeneticky heterogenni spo-
ledenstva predstavuji v Ceské republice
napf. teplomilné doubravy. Rostliny v nich
pochézeji z mnoha riznych vyvojovych
vétvi (napt. riznych ¢eledi) a maji riizné
strategie vyuZzivani zdrojd na stanovisti.

Otazkou je, zda jsou nachylna k invazi,
a pokud ano, jaky bude vztah mezi ptivod-
nimi a neptvodnimi druhy.

Pochopeni funkéntho vztahu mezi pi-
vodnimi a neptivodnimi druhy a toho, jak
ho ovliviiuje vzajemna p¥ibuznost, je jed-
nou z nejstarsich otdzek invazni biologie.
V literatufe existuji dvé hlavni alternativni
hypotézy vysvétlujici ispésnost neptivod-
niho druhu ve spole¢enstvu ptivodnich
druht, ale dosavadni studie ¢aste¢né pod-
poruji jednu, ¢aste¢né druhou (obr. 1). Prv-
n{ hypotéza vychazi z teorie environmen-
talniho filtrovani a pfedpoklada, ze ve
spolecenstvu se uplatni jen druhy, které
maji podobné vlastnosti a podobnéa pfi-
zpusobeni k danému prostfedi, ¢asto tedy
druhy pfibuzné. Piivodni a neptivodni dru-
hy spolu potom sdileji stejné niky i za cenu
vétsi konkurence. Z opacného pohledu vy-
chazi Darwinova naturaliza¢ni hypotéza.
Ta pfedpokladd, Ze neptivodni druh bude
na stanovisti ispésny, pokud nebude s pti-
vodnimi druhy p¥ibuzny. Takovy druh bude
mit pravdépodobné vlastnosti ve spolecen-
stvu nové, a ty mu umozni Gerpat zdroje,
které ptivodni druhy nepotfebuji nebo ne-
uméji vyuzit. Mtize byt také odolny vici
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lokalnim parazittim a predatortim. Naopak
blizce ptibuzné druhy budou mit vlastnos-
ti zdédéné po spoleénych predcich, a bu-
dou si tak vice konkurovat p¥i vyuzivani
zdroji. Pro oba thly pohledu existuje fada
podpirnych studif a v literatufe se ¢asto
mluvi o Darwinoveé naturaliza¢ni hddance
(Darwin’s naturalization conundrum).

Funkéni podobnost mezi druhy studu-
jeme srovnanim jejich vlastnosti. U rost-
linnych spolecenstev miZzeme vlastnosti
méfit pfimo na Zivych rostlinich v terénu,
ale Gasto je ziskavdme z riznych databa-
zi. Pfedstavme si louku tvofenou druhy
s viceméné podobnymi vlastnostmi. Rost-
liny maji pfiblizné stejnou vysku, podob-
né semena i vlastnosti list. Ptame se, zda
nepuvodni druh, ktery bude schopen se
uplatnit v tomto porostu, bude mit podob-
né vlastnosti jako druhy ptivodni, nebo
naopak pfinese néco nového — napt. bude
mit tenci a 8irsi kratkovéké listy, coz mu
umozni vyuzivat svétlo, vodu nebo dostup-
né ziviny jinym zptsobem.

Problém je, Ze ne vzdy lze dopfedu sta-
novit, které vlastnosti mohou byt dalezité
pro ekologickou funkci daného spoleen-
stva. Na nasi louce jsme uvazovali vysku
rostlin, vlastnosti semen a listti. Pro rost-
liny ale muze byt také dulezité, jak jsou
schopny se vegetativné $ifit, zda zaviseji na
mykorhize apod. Udaje o t&chto vlastnos-
tech nemuseji byt snadno dostupné. Proto
se jako alternativa funkéni analyzy nékdy
pouziva analyza fylogenetické struktury
spolecenstva. P¥ibuzné druhy zdédily stej-
ny soubor vlastnosti od svého spole¢ného
predka a Gasto se vyvinuly ve stejné oblas-
ti nebo biotopu. V pribéhu evoluce mezi
nimi vznikly jisté odlisnosti, ty ale byvaji
zpravidla mensi neZ mezi vzdalené piibuz-
nymi druhy. V invazni biologii nas bude za-
jimat, do jaké miry je neptvodni druh p¥i-
buzny druhtm, které jsou v invadovaném

1 Schematické srovnéni dvou hlavnich
hypotéz vysvétlujicich ispésnost nept-
vodniho druhu ve spolecenstvu pivod-
nich druht — environmentélniho filtrovani
a Darwinovy naturaliza¢ni hypotézy.
Blize v textu. Orig. R. Boskov4,

upraveno podle: W. Thuiller a kol. (2010)
2 Meuzi silné invadovana spolecenstva
patii vegetace polnich plevelt. Soucasné
jde o spolecenstva funkéné a fylogenetic-
ky pomérné homogenni. Foto Z. Losos
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Tab. 1 Priklady fylogeneticky
homogennich a fylogeneticky pestrych
spole¢enstev v CR a podet neptivodnich
druht, které se v nich vyskytuji. Pfevzato
z préce J. Sédla a kol. (2007, pocty druhi),
a Z. Lososové a kol. (2015, ddaje

o struktufe spolecenstev)

Fylogeneticky Pocet
homogenni neptvodnich
spolecenstva druhi
Jednoleté vegetace 252
obdélavanych poli

Jednoleté ruderalni vegetace 359
Vytrvala teplomilna 329
ruderalni vegetace

Mezofilni ovsikové louky 82
Subkontinentalni Sirokolisté 51
suché travniky

Fylogeneticky pestrd

spolecenstva

Subkontinentalni teplomilné

doubravy 22
Mokiadni olsiny 9
Véapnomilné buciny 6
Mezotrofni vegetace bahnitych
substrata 4

spole¢enstvu ptuvodni. Vyhoda fylogene-
tické analyzy spocivad v tom, Ze nemusi-
me piedem stanovit, které vlastnosti mohou
byt dtlezité. Nevyhodou je, Ze ne viechny
vlastnosti ziistavaji v evoluci zachovany
v nezménéné podobé, a proto nékdy muze
dojit k vyraznym rozdiltim ve funkéni a fy-
logenetické podobnosti. Je tedy vhodné
kombinovat vysledky funkéni a fylogene-
tické analyzy a mit na paméti, ze kazdy
z téchto pfistupt pfinési jinou informaci.

Vztah mezi invazibilitou rostlinnych
spolecenstev v Ceské republice a jejich
funkéni a fylogenetickou strukturou

V nasem vyzkumu jsme se soustfedili na
rostlinna spoleéenstva v CR. Nejprve nas
zajimalo, zda budou k invazi nachylnéjsi
spolecenstva fylogeneticky diverzifikova-
né nez ta spise homogenni. Déle jsme se
ptali, o kterad spole¢enstva jde a jaky je
v nich fylogeneticky vztah mezi ptivodni-
mi a nepivodnimi druhy.

Pracovali jsme s daty dvojiho typu. Prv-
nim byly soubory druht vyskytujicich se
v jednotlivych vegeta¢nich typech. Vsech-
ny tyto druhy maji vlastnosti vhodné pro
rist v daném vegeta¢nim typu, ale nemuse-
ji se vzdy setkat na stejné malé plose. Neni
tedy nutné uvazovat moznou konkurenci
mezi nimi. Druhy typ dat tvofily zaznamy
druhového sloZeni z vétsiho mnozstvi ma-
lych ploch (fytocenologickych snimk).
Druhy na malych plochdch musejf jednak
sdilet pfizptisobeni na spolecné stanovis-
té, jednak se museji uplatnit v konkuren-
ci ostatnich. Je zfejmé, Ze v kazdém z téch-
to datovych soubori bude fylogeneticky
vztah mezi ptivodnimi a neptivodnimi dru-
hy jiny, protoze ho ovliviiuji jiné procesy.
U druhovych soubort hraje roli jen vliv pro-
stiedi, zatimco u jednotlivych ploch k tomu
pfistupuje mezidruhova konkurence.

U druhovych soubort vegeta¢nich typu
jsme zjistili, Ze ndchylnéjsi k invazi jsou
spise spolecenstva fylogeneticky homogen-
ni, zatimco diverzifikovanéjsi spolecen-
stva vykazuji vétsi odolnost (tab. 1). Nej-
invadovanéjsi jsou v nasich podminkach
spolecenstva polnich plevelt (obr. 2), ru-
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deralni vegetace, rozli¢né typy travniki
a mokfadni vegetace; tyto vegetaéni typy
patfi pravé mezi fylogeneticky pomérné
homogenni. Vétsina druhti adaptovanych
k zivotu na téchto stanovistich pochazi jen
z nékolika fylogenetickych linii. Na opac-
né strané spektra stoji fylogeneticky pestra
spolecenstva lest, ktera jsou invadovana
jen nékolika malo druhy.

Zajimavé bylo zjisténi, Ze i pfes vyrazné
vétsi invadovanost fylogeneticky homogen-
nich spolecenstev neptivodni druhy nijak
nezvysuji jejich fylogenetickou diverzitu,
protoze pochézeji vétsinou ze stejnych linii
jako druhy ptivodni. Maji tedy podobné
vlastnosti, jez jim umoziuji vyrovnat se
podobnym zptisobem s podminkami pro-
stfedi na stanovisti. Naopak ve fylogenetic-
ky diverzifikovanych vegetacnich typech
je invadovanost omezen4, ale pokud se
zde néjaky druh uplatni, je ¢asto nepiibuz-
ny pivodnim druhim a zvysuje fylogene-
tickou diverzitu. Takovy druh mé neztidka
zcela jiné vlastnosti nez domaéci rostliny,
a proto muize vyuzit dostupné zdroje no-
vym zpusobem, tedy osidlit dosud neobsa-
zenou niku.

Pfikladem neptivodniho druhu, ktery
u nés invaduje fylogeneticky pestra spole-
¢enstva doubrav a dubohabfin, je netykav-
ka malokvéta (Impatiens parviflora, obr. 4),
z ¢eledi netykavkovitych (Balsaminaceae).
Pro doubravy a dubohabfiny je rostlina
z této Celedi netypickd; nas jediny ptivod-
ni zastupce ¢eledi — netykavka nedutkli-
va (I noli-tangere), vyhledéava spise vlh¢i
stanovisté. Netykavka malokvétd méa feno-
logické optimum v plném lété, kdy velka
¢ast nasich pavodnich lesnich druht uz
odkvetla. Umf tedy vyuzit podminky pro-
sttedi jinak nez domaci rostliny.

U jednotlivych ploch, kde vedle lokal-
nich podminek prostfedi hraje vyznamnou
roli také konkurence o zdroje na stanovis-
ti, byly nase vysledky ponékud odligné.
Zjistili jsme, Ze v ramci jednoho vegetac-
nfho typu jsou invadovana spolecenstva
fylogeneticky méné pestrd nez ta neinva-
dovand. Ve vsech vegeta¢nich typech se
prosadi spiSe pfibuzné neptivodni druhy
s podobnymi strategiemi, jako maji druhy
pivodni, pfipadné miiZe neptivodni druh
nahradit nékterou z ptvodnich rostlin.
Ani u jednotlivych ploch jsme neprokaza-
li, Ze by neptivodni druhy zvysovaly fylo-
genetickou diverzitu spolecenstva.
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3 PrestoZe jsou subkontinentélni Siroko-
listé suchomilné travniky druhové pestré,
predstavuji spise funkéné a fylogeneticky
homogenni vegetani typy. Jsou nachylné
k invazi neptvodnich druht, zejména
archeofytt, které sem pronikaji zpravidla
z okolnich poli. Na snimku u nas ptivodni
kosatec rtiznobarvy (Iris variegata)

na lokalité Hovoranské louky

na Hodoninsku. Foto Z. Lososova

4V Ceské republice neptivodni nety-
kavka malokvétd (Impatiens parviflora)
vyuziva zcela odlisnou niku nez vétsina
pavodnich druhi na$ich listnatych lest.
Foto M. Chytry

Shrnuti

Jaka je tedy odpovéd na Darwinovu hadan-
ku? NaSe data spise podporuji hypotézu
environmentalniho filtrovani a popiraji
Darwinovu naturaliza¢ni hypotézu. Je vsak
zfejmé, jak ostatné vime i z literatury, Ze se
vysledky lisi podle kontextu. Darwinovu
naturaliza¢ni hypotézu jsme potvrdili jen
pro fylogeneticky rtiznoroda spolecenstva
pfi pouziti seznami druht typickych pro
spolecenstvo, nikoli p¥i pouziti jednotli-
vych malych ploch. V ostatnich pfipadech
jsou nase vysledky v souladu s hypotézou
environmentalniho filtrovani. Neptvodni
druhy se tedy vétSinou $iff do spolecen-
stev slozenych z ptuvodnich druhi, které
jsou jim funkéné podobné nebo ptibuzné.
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Pouzita literatura je uvedena na webové
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