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Abstract

Patterns of invasions by alien plant species in plant communities, habitats and large areas are reviewed. Em-
phasis is given on the difference between the level of invasion, i.e. actual number or proportion of alien spe-
cies, which is dependent on habitat properties and propagule pressure, and invasibility, which is dependent
on habitat properties only. Differences in the level of invasion between islands and mainlands, New World
and Old World, temperate and tropical regions and low and high altitudes are discussed. Then the level of
invasion and invasibility of the main European vegetation types are compared, based on the recent studies
in the Czech Republic, Catalonia and Great Britain. Finally the relationships between native species rich-
ness and invasibility of plant communities are discussed.
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Úvod

Otázky øešené oborem invazní ekologie lze rozdìlit do ètyø základních okruhù: (1) identi-
fikace druhù, které mají pøedpoklady stát se invazními, a biologických vlastností, které
zvyšují pravdìpodobnost invazního chování druhù (tzv. invazivnost druhù); (2) studium
náchylnosti rùzných spoleèenstev, biotopù i velkých území k invazím nepùvodními druhy
a identifikace vlastností spoleèenstev, které podporují pronikání nepùvodních druhù (tzv.
invazibilita spoleèenstev); (3) stanovení dùsledkù invazí pro biodiverzitu, ekonomiku
nebo lidské zdraví; (4) vypracování metodik likvidace tìch nepùvodních druhù, jejich� in-
vaze mají negativní dopady (Mack et al. 2000, Rejmánek et al. 2005). V tomto èlánku se
zamìøíme na druhý z uvedených ètyø okruhù – invazibilitu spoleèenstev. V posledních de-
seti letech se invazibilita spoleèenstev stala pøedmìtem intenzivního výzkumu. Získané
výsledky výraznì rozšíøily a konsolidovaly pomìrnì kusé poznatky dostupné v devadesá-
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tých letech, které shrnuli v èeštinì Prach & Pyšek (1997). V následujícím textu podáváme
rozbor souèasného stavu poznání vztahu mezi invazemi a rostlinnými spoleèenstvy,
zalo�ený na rešerši publikovaných studií i výsledcích vlastního výzkumu.

Invazibilita a invadovanost

Pøi studiu invazibility spoleèenstev a území nará�íme na problém, �e dostupná data jsou
témìø v�dy jen poèty nepùvodních druhù nebo podíly nepùvodních druhù z celkové flóry.
Pro tuto charakteristiku byl v novìjší mezinárodní literatuøe navr�en termín level of invasi-
on (Hierro et al. 2005, Chytrý et al. 2005, 2008a, Richardson & Pyšek 2006), pro který na-
vrhujeme èeský ekvivalent invadovanost. Z pouhé invadovanosti však nemù�eme
jednoznaènì odvodit, jak je pøíslušné spoleèenstvo nebo území náchylné k invazím. I spo-
leèenstvo relativnì odolné vùèi pronikání nepùvodních druhù mù�e být pomìrnì silnì in-
vadováno za pøedpokladu, �e se do nìj z nìjakého dùvodu dostává velké mno�ství diaspor
nepùvodních druhù. Naopak spoleèenstvo velmi citlivé k invazím mù�e být invadováno
málo, pokud se vyskytuje v místì, kde je nepatrný pøísun diaspor (anglicky propagule
pressure) nepùvodních druhù. Proto je potøeba invadovanost odlišovat od invazibility (an-
glicky invasibility), tedy náchylnosti nebo citlivosti spoleèenstev k invazím. Opakem in-
vazibility je rezistence neboli odolnost vùèi invazím.

Na tento problém upozornil Williamson (1996) a zdùraznil, �e pøi studiu invazibility je
nutné pou�ívat takových statistických modelù, které odstraòují vliv rozdílného pøísunu
diaspor na rùzných lokalitách a hodnotí jen èisté rozdíly v invadovanosti mezi spoleèen-
stvy, jako by pøísun diaspor byl všude stejný. Technicky vzato jde o lineární modely, je-
jich� nezávislou promìnnou jsou typy spoleèenstev a závislou promìnnou jsou rezidua z
regrese invadovanosti na pøísunu diaspor. Lonsdale (1999) tuto koncepci teoreticky roz-
pracoval a pou�il pro srovnání invadovanosti rùzných území v globálním mìøítku. Jeho
jednoduchý model pøedpokládá, �e úspìch invaze nepùvodního druhu na urèité lokalitì
závisí na šíøení, uchycení a pøe�ití. Poèet nepùvodních druhù vyskytujících se na lokalitì
(E, z anglického exotic) závisí na poètu druhù, které se sem rozšíøily (I, z anglického intro-
duced), a jejich schopnosti pøe�ívat (S, z anglického survival), která je ovlivòována vlast-
nostmi spoleèenstva:

E = I × S

Schopnost nepùvodních druhù pøe�ívat v daném spoleèenstvu (S) je mírou invazibility
spoleèenstva, tedy schopnosti nepùvodních druhù v daném spoleèenstvu pøe�ívat. Tato
schopnost závisí na konkurenèním tlaku druhù, které ji� ve spoleèenstvu rostou (tj. zpravi-
dla pùvodních druhù) – Sv, vlivu býlo�ravcù a patogenù – Sh, náhodných nepøíznivých vli-
vech, jako jsou klimatické extrémy – Sc, a na špatném pøizpùsobení nepùvodního druhu
danému spoleèenstvu (napø. kdy� se pùvodnì lesní druh šíøí do travinné vegetace nebo se
druh ocitne v klimaticky nevhodných podmínkách) – Sm. Aby druh úspìšnì invadoval
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dané spoleèenstvo, musí pøekonat vlivy všech tìchto faktorù a jeho schopnost pøe�ití je
dána souèinem odolnosti vùèi všem z nich (Lonsdale 1999):

S = Sv × Sh × Sc × Sm

Pro srovnání invazibility jednotlivých spoleèenstev je nutné srovnat jejich hodnotu S, ni-
koliv hodnotu E (ta slou�í ke srovnání invadovanosti). Spoleèenstvo je invazibilní, jestli�e
v nìm nepùvodní druhy, které do nìj pronikly, dobøe pøe�ívají (vysoké S), co� je nezávislé
na poètu zavleèených nepùvodních druhù (I).

Rozdíly v invadovanosti velkých území

Srovnání údajù o zastoupení nepùvodních druhù v regionálních flórách rùzných èástí svìta
vedlo k formulaci nìkolika klasických obecných tvrzení o rozdílech v invadovanosti rùz-
ných území. Aèkoliv se tato tvrzení tradují pomìrnì dlouho, teprve nedávno byla statistic-
ky testována s vyu�itím reprezentativních datových souborù. Zde podáváme podrobnìjší
rozbor nìkterých z nich:

O s t r o v y j s o u i n v a d o v á n y v í c e n e � p e v n i n a

Tento jev je velmi nápadný a byl jedním z prvních, který invazní ekologie rozeznala (Elton
1958, Rejmánek 1996, Lonsdale 1999, Denslow 2003). Zejména na izolovaných ostro-
vech a souostrovích, jako jsou Havajské ostrovy nebo Nový Zéland, je dnes poèet naturali-
zovaných nepùvodních druhù rostlin jen asi o tøetinu menší ne� poèet pùvodních druhù.

Vìtší invadovanost ostrovù se zpravidla vysvìtluje existencí volných nik. Z teorie ost-
rovní biogeografie (MacArthur & Wilson 1967) vyplývá, �e ostrovy mají v prùmìru ménì
druhù ne� stejnì velké èásti pevniny se stejným rozsahem podmínek prostøedí a stejnými
zdroji. Kvùli absenci nìkterých druhù na ostrovì budou pravdìpodobnì nìkteré dostupné
zdroje nevyu�ity a nìkteré biotopy neobsazeny, pøípadnì obsazeny druhy, které na nì
nejsou optimálnì pøizpùsobeny a pøednostnì se vyskytují v jiných biotopech dostupných
na stejném ostrovì. Je proto velmi pravdìpodobné, �e z mno�iny druhù zavleèených na os-
trov budou nìkteré pøizpùsobeny právì neobsazeným biotopùm nebo biotopùm obsaze-
ným tìmi pùvodními druhy, které v nich nenacházejí optimální podmínky. Zavleèené
druhy se proto ve volných ostrovních biotopech, pøi absenci nebo jen slabé konkurenci
pùvodních druhù, snadno šíøí.

Druhým mo�ným vysvìtlením relativnì velké invadovanosti ostrovù, které ovšem teo-
rii volných nik neodporuje a spíše ji doplòuje, je slabá schopnost ostrovních flór konkuro-
vat mnohým druhùm zavleèeným z pevniny (Sax & Brown 2000). Evoluce ostrovních flór
probíhala izolovanì od flór pevninských. Z obrovské druhové diverzity existující na roz-
sáhlých plochách pevnin se bìhem evoluce mohlo v rùzných oblastech vyvinout mno�ství
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konkurenènì zdatných druhù, schopných vyu�ívat velkou èást zdrojù dostupných v daném
prostøedí. Ostatní pevninské druhy se vyvíjely v pøímém kontaktu s tìmito dominantami a
jejich biologické vlastnosti byly selektovány tak, aby vedle nich pøe�ily. Jsou-li tyto kon-
kurenènì zdatné pevninské druhy zavleèeny na ostrov, velmi èasto se nesetkají s druhy
konkurenènì silnìjšími, proto�e pravdìpodobnost vzniku takových druhù z omezené di-
verzity výchozích typù ostrovní flóry je relativnì malá. Ani druhy ostrovní flóry nejsou
pøizpùsobeny sou�ití se silnými konkurenty, proto�e nikdy ve své evoluèní historii nebyly
podobné konkurenci vystaveny, a proto se na ni nevyvinuly adaptace. Konkurenènì silné
druhy se tak na ostrovech snadno šíøí a mohou pùsobit ústup a� vymírání nìkterých pùvod-
ních druhù (Sax & Brown 2000). Je však nutno podotknout, �e toto vysvìtlení se opírá spí-
še o studie invazí �ivoèichù. Spolehlivé doklady o vymøení pùvodního druhu v dùsledku
invaze druhu nepùvodního existují jen u obratlovcù(Blackburn et al. 2004), zatímco v pøí-
padì rostlin dosud chybìjí.

Obì uvedená vysvìtlení invazibility ostrovù pøedpokládají, �e geograficky izolova-
nìjší ostrovy s chudší a taxonomicky izolovanìjší flórou budou invadovány více. Na srov-
nání ètyø tichomoøských ostrovù ukázal Daehler (2006), �e tomu tak opravdu mù�e být, je
však tøeba kvantifikovat izolovanost nìjakou biologicky smysluplnou mírou, jako je na-
pøíklad poèet pùvodních neendemických druhù. Pouhá vzdálenost od pevniny jako míra
izolovanosti selhává, proto�e biologická izolovanost je urèována také intenzitou pøepravy
lidí a zbo�í, smìrem moøských proudù, migraèních cest ptákù a dalšími faktory.

Vìtší invazibilitu ostrovù s menším poètem pùvodních druhù však pøedpokládají i jed-
noduché neutrální modely, které jsou schopny s minimálním poètem vstupních pøedpokla-
dù generovat závislost pozorovanou v pøírodì. Herben (2005) ukázal, �e pouhá odlišnost v
celkových poètech pùvodních druhù v ostrovních a pevninských flórách a rozdíly mezi
druhy v rychlosti populaèního rùstu staèí k tomu, aby ostrovy byly více invadovány ne�
pevnina. Proto�e pevninské flóry obsahují více pùvodních druhù, je pravdìpodobnìjší, �e
budou obsahovat i více pùvodních druhù s rychlým populaèním rùstem; tyto druhy rychle
obsadí vhodná stanovištì, která by jinak mohla být invadována nepùvodními druhy. U
menších ostrovních flór je pravdìpodobnost existence takových pùvodních druhù menší z
prostého dùvodu, �e celá ostrovní flóra obsahuje ménì pùvodních druhù. Proto mohou být
náhodnì zavleèené nepùvodní druhy na ostrovech úspìšnìjší (Herben 2005).

N o v ý s v ì t j e i n v a d o v á n v í c e n e � S t a r ý s v ì t

Poèty nepùvodních druhù a jejich podíly na celkových poètech druhù souèasné flóry jsou
vìtší na kontinentech osídlených novovìkou evropskou kolonizací ne� v Eurasii (di Castri
1989). Napøíklad podíl nepùvodních druhù cévnatých rostlin na celkové flóøe Støedomoøí
dosahuje pøibli�nì 5 %, zatímco v klimaticky srovnatelné Kalifornii je to témìø 20 % (di
Castri 1989). Rovnì� kvantitativní srovnání nìkolika území Starého svìta a Severní Ame-
riky (Lonsdale 1999) ukázalo, �e podíl nepùvodních druhù je v amerických územích vìtší.
Navíc vìtšina nepùvodních druhù na jiných kontinentech je evropského pùvodu (Pyšek
1998).
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Di Castri (1989) vysvìtluje tento nepomìr vlastnostmi druhù Starého svìta, které se
dlouhodobì vyvíjely v kontaktu s èlovìkem, a jsou proto dobøe adaptovány na disturbance
a šíøení na èlovìkem ovlivòovaných stanovištích. Kromì toho pøedpokládá, �e starosvìt-
ské druhy bìhem globálních zmìn klimatu v geologické minulosti více migrovaly mezi
rùznými oblastmi ne� druhy novosvìtské. Tím se bìhem své evoluèní historie vystavovaly
jednak rùznorodìjšímu spektru abiotických podmínek, jednak konkurenci mnoha jiných
druhù, a tak se vyvíjela jejich vìtší konkurenèní schopnost. Jinou mo�nou pøíèinou vìtší
invadovanosti Nového svìta je èastìjší zavlékání starosvìtských druhù evropskými kolo-
nizátory do Nového svìta ne� obráceným smìrem (di Castri 1989, Lonsdale 1999).

T e m p e r á t n í a b o r e á l n í z ó n a j e v í c e i n v a d o v á n a n e � t r o p y

Rejmánek (1996) srovnal poèty naturalizovaných druhù v 38 amerických a 14 evropských
a afrických kontinentálních flórách a zjistil, �e v tropických flórách západní i východní po-
lokoule je podíl naturalizovaných druhù na celkové druhové bohatosti území výraznì
menší ne� ve flórách mimotropických; nejvìtší relativní zastoupení naturalizovaných dru-
hù je mezi 40. a� 45. stupnìm severní šíøky. Napøíklad v rùzných amerických flórách od
Mexika po Peru jsou poèty nepùvodních druhù pøevedené na jednotkovou plochu nízké,
stejnì jako podíly nepùvodních druhù vzhledem ke všem druhùm, které zde dosahují ménì
ne� 5 %. Naopak na sever od Mexika a na jih od Peru jsou podíly nepùvodních druhù v�dy
vyšší ne� 10 %, i kdy� absolutní poèty nepùvodních druhù v nejsevernìjších a nejji�nìj-
ších oblastech klesají, stejnì jako je celá flóra tìchto oblastí relativnì chudá (Rejmánek et
al. 2005).

Rejmánkovy práce tak pøinesly pøesvìdèivý doklad, �e tropy jsou invadovány ménì
ne� mimotropické oblasti. Platí to však pouze pro pevninu – obdobná analýza dat z 63 oce-
anických ostrovù neukázala statisticky prùkazný rozdíl mezi tropickými a mimotropický-
mi oblastmi; tropické ostrovy jsou tudí� stejnì invadovány jako ostrovy v ostatních
èástech svìta. Rejmánek (1996) pøedpokládá, �e ni�ší invadovanost tropické vegetace na
pevninì nelze vysvìtlit rozdíly v míøe a intenzitì disturbancí mezi tropickými a mimotro-
pickými oblastmi a mezi ostrovy a pevninou, ani rozdíly v pøísunu diaspor nepùvodních
druhù, a pøièítá ji pøirozené rezistenci tropických ekosystémù vùèi invazím. Tuto rezisten-
ci však zøejmì nepodmiòuje vysoká druhová diverzita sama o sobì, ale spíše veliká bioma-
sa a extrémnì rychlá obnova vegetaèního krytu po narušení (Rejmánek 1996).
Rejmánkovy závìry potvrdil pøi srovnání 184 rùzných území z celého svìta i Lonsdale
(1999). U tropických ostrovù je zøejmì obecnì vysoká náchylnost ostrovních ekosystémù
k invazím dùle�itìjším faktorem ne� samotná odolnost rychle rostoucí vegetace
(Rejmánek 1996).

N í � i n y j s o u v í c e i n v a d o v á n y n e � h o r s k é o b l a s t i

Mno�ství ekologických studií ukázalo, �e u nejrùznìjších skupin organismù se v horských
oblastech zmenšují poèty druhù na jednotku plochy s rostoucí nadmoøskou výškou, pøí-
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padnì �e poèty druhù mírnì rostou od ní�in do støedních nadmoøských výšek a dále rychle
klesají (Rahbek 1995). Poèty nepùvodních druhù se však s nadmoøskou výškou zmenšují
mnohem rychleji ne� poèty pùvodních druhù, proto jsou ní�iny obvykle silnì invadovány,
zatímco horské oblasti mají nepùvodních druhù málo. Tento vztah byl zjištìn v horských
oblastech rùzných èástí svìta, napø. v Alpách (Becker et al. 2005), chilských Andách (Pau-
chard & Alaback 2004) a Australských Alpách (McDougall et al. 2005). V nìkterých ob-
lastech, kde jsou ní�iny výraznì sušší ne� støední nadmoøské výšky, napø. na Kanárských
ostrovech, bylo zaznamenáno maximum nepùvodních druhù ve støedních nadmoøských
výškách, i kdy� smìrem do nejvyšších poloh se jejich poèty také zmenšují (Arévalo et al.
2005). I v Èeské republice, kde nejsou tak výrazné rozdíly mezi ni�šími a vyššími poloha-
mi jako ve vysokohorských oblastech, se nápadnì projevuje pokles zastoupení nepùvod-
ních druhù od ní�in do hor (Mihulka 1998, Pyšek et al. 2002a, Chytrý et al. 2008a), a to i v
rámci jednotlivých spoleèenstev, jako je napø. vegetace polních plevelù (Lososová et al.
2004, Pyšek et al. 2005) nebo ruderální vegetace (Simonová & Lososová 2008).

Pøíèiny menší invadovanosti horských oblastí ve srovnání s ní�inami nejsou zcela jas-
né. Do znaèné míry je tento jev zpùsoben øidším osídlením a menší intenzitou dopravy v
horách, tedy i menším pøísunem diaspor nepùvodních druhù, a to i v historickém pohledu
(ní�iny byly døíve a hustìji osídleny). Jsou však teoretické dùvody pøedpokládat, �e by
horské oblasti byly ménì invadovány, i pokud by se do nich šíøilo stejné mno�ství diaspor
jako v ní�inách. Nepùvodní druhy s potenciální schopností invadovat horské oblasti by
mìly být pøizpùsobeny horskému podnebí, a proto by mìly pocházet také z horských ob-
lastí. Aby se horský druh dostal z jedné horské oblasti do jiné, musí se zpravidla šíøit pøes
ní�iny, na jejich� podnebí není pøizpùsoben. Ní�iny tak vytváøejí bariéru, která omezuje
invaze horských druhù, zatímco �ádná podobná bariéra neexistuje pro invaze ní�inných
druhù (Becker et al. 2005). Je však pravdou, �e šíøení druhù není v�dy kontinuální a èasto
dochází k dálkovým výsadkùm, které mohou v pøípadì horských druhù snadno pøekonat
bariéru ní�in. Další mo�ností je, �e i horské oblasti, odkud potenciální invazní druhy
pocházejí, jsou obvykle øídce osídleny, a proto jsou diaspory rostlin z tìchto oblastí
mnohem vzácnìji zavlékány do nových území.

Rozdíly v invadovanosti a invazibilitì rostlinných spoleèenstev

Na rozdíl od znalostí o invazibilitì a invadovanosti velkých území byly znalosti o invado-
vanosti rùzných spoleèenstev nebo biotopù a� donedávna spíše kusé a nepodlo�ené repre-
zentativními daty, která by srovnávala vìtší poèet spoleèenstev. V klasické práci o
invadovanosti britských rostlinných spoleèenstev pou�il Crawley (1987) jednoduchý pøí-
stup, ve kterém pøiøadil jednotlivé nepùvodní druhy britské flóry k rùzných spoleèen-
stvùm, v nich� se èasto vyskytují, a seèetl poèty nepùvodních druhù v jednotlivých
spoleèenstvech. Kvùli nedostatku lepších dat byla podobná srovnání provádìna i v jiných
zemích (napø. Pyšek et al. 1998, 2002b, Walter et al. 2005) a revidovaná data tohoto typu
byla novì zveøejnìna i pro Èeskou republiku (Sádlo et al. 2007). Tyto poèty však nevypo-
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vídají o tom, jak je které spoleèenstvo lokálnì invadováno. Spoleèenstvo s malým poètem
ekologicky odpovídajících druhù v národní flóøe mù�e být toti� silnì invadováno na vìtši-
nì svých lokalit a naopak.

Vhodným zdrojem pro hodnocení invadovanosti rostlinných spoleèenstev jsou velké
databáze fytocenologických snímkù, které jsou od devadesátých let 20. století postupnì
vytváøeny v nìkterých zemích, zejména v Evropì (Hennekens & Schaminée 2001). Pøes-
to�e fytocenologické snímky mají jisté nevýhody, dané subjektivním výbìrem jejich loka-
lit (Lájer 2007, Roleèek et al. 2007), z hlediska pokrytí velkých území a širokého rozpìtí
rùzných rostlinných spoleèenstev neexistují v souèasné dobì �ádná lepší data.

Pionýrskou studii o invadovanosti rostlinných spoleèenstev, zalo�enou na kvantitativ-
ní analýze velkého souboru fytocenologických snímkù z mìsta Berlína, zveøejnil Kowarik
(1995). Teprve nedávno se objevily studie srovnávající všechna spoleèenstva velkých
území, a to pro Èeskou republiku (Chytrý et al. 2005), Velkou Británii (Maskell et al.
2006) a španìlskou Katalánii (Vilà et al. 2007). Tyto studie hodnotily zvláš� zastoupení
neofytù (druhù zavleèených po roce 1500) a archeofytù (druhù zavleèených pøed rokem
1500; tyto druhy však nebyly hodnoceny v Katalánii, proto�e v ji�ní Evropì je velmi
obtí�né odlišit archeofyty od pùvodních druhù). Rovnì� pro nìkterá území Spojených stá-
tù byla získána data o zastoupení neofytù ve vìtším mno�ství rùzných spoleèenstev, která
umo�nila provést podobná srovnání (Stohlgren et al. 1999, 2006b, Spyreas et al. 2004).
Odjinud zatím nejsou odpovídající studie k dispozici vzhledem k nedostatku dat. Existuje
však více studií zamìøených na rozdíly v invadovanosti v rámci jednoho nebo nìkolika
málo spoleèenstev, které doplòují a zpøesòují základní obraz rozdílù mezi široce vymeze-
nými vegetaèními typy (napø. DeFerrari & Naiman 1994, Planty-Tabacchi et al. 1996, So-
brino et al. 2002, Brown & Peet 2003, Campos et al. 2004, Gilbert & Lechowicz 2005,
Pyšek et al. 2005, Simonová & Lososová 2008).

D o j a k é m í r y m o h o u b ý t r o s t l i n n á s p o l e è e n s t v a i n v a d o v á n a ?

Evropské studie zalo�ené na analýze velkých souborù fytocenologických snímkù z roz-
sáhlých území dospìly k podobným výsledkùm. Èeská studie (Chytrý et al. 2005), pracují-
cí s 32 široce vymezenými typy vegetace, zjistila v šesti nejvíce invadovaných typech
prùmìrnì 4,4–9,6 % neofytù z celkového poètu druhù ve fytocenologických snímcích.
Prùmìrné zastoupení neofytù ve všech vegetaèních typech bylo 2,3 %. Katalánská studie
(Vilà et al. 2007) pou�ila podobnou klasifikaci s 34 vegetaèními typy a rovnì� zjistila
pomìrnì malý podíl neofytù (ménì ne� 9,0 % v nejvíce invadovaných typech a ménì ne�
2,0 % v prùmìru všech vegetaèních typù). Nejvìtší podíly neofytù byly zaznamenány v
britských snímcích, kde dosahovaly 10,0–24,8 % ve tøech nejvíce invadovaných z 19 ve-
getaèních typù (Chytrý et al. 2008b). Kromì tìchto základních pøehledù existují v Evropì
také rùzné regionální studie, které uvádìjí podíly neofytù vyšší ne� 10 %, co� je ale v dù-
sledku zámìrného výbìru silnì invadovaných rostlinných spoleèenstev, jako je pobøe�ní
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vegetace øek (Planty-Tabacchi et al. 1996, Sobrino et al. 2002) nebo moøí (Campos et al.
2004).
Lokálnì se samozøejmì mù�e vyskytovat vegetace, ve které neofyty zcela pøeva�ují, tako-
vá vegetace však není v evropské krajinì bì�ná.
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Obr. 1. – Prùmìrný poèet druhù neofytù vyjádøený v procentech z celkového poètu druhù zastoupených ve
fytocenologických snímcích ze tøí evropských regionù. Upraveno podle práce Chytrý et al. (2008b).
Fig. 1. – Average proportional contribution (% of the total number of species) of neophytes in phytosocio-
logical relevés from three European regions. Based on Chytrý et al. (2008b).



Mimo Evropu byly nejrozsáhlejší studie zastoupení nepùvodních druhù provedeny v
plochách o velikosti 1–1000 m2 rozmístìných v 37 typech pøirozené vegetace støední èásti
Spojených státù (Stohlgren et al. 1999, 2006b). V nìkolika z tìchto vegetaèních typù podíl
nepùvodních druhù (neofytù) výraznì pøesáhl 10 %. Pøi srovnání s evropskými studiemi je
nápadné, �e podíl nepùvodních druhù v pøirozené vegetaci Spojených státù je èasto mno-
hem vìtší ne� ve vegetaci èlovìkem vytvoøených nebo silnì ovlivòovaných biotopù v Ev-
ropì. To zøetelnì odrá�í výše diskutovaný rozdíl v invadovanosti Starého a Nového svìta a
souvisí s globálními historickými okolnostmi zavlékání rostlinných druhù.

K t e r á s p o l e è e n s t v a j s o u n e j v í c e a n e j m é n ì i n v a d o v á n a ?

Tøi evropské regiony s reprezentativními daty, Èeská republika, Velká Británie a Katalá-
nie, se výraznì liší klimatickými podmínkami, biogeografickou historií, souèasným i mi-
nulým vlivem èlovìka na pøírodu a historií politických a obchodních stykù s oblastmi,
odkud byly zavlékány nepùvodní druhy. Srovnávací studie tìchto regionù (Chytrý et al.
2008b) však ukázala, �e a� na nìkolik málo výjimek jsou ve všech tìchto oblastech stejná
spoleèenstva invadována s pøibli�nì stejnou intenzitou (obr. 1). Toto zjištìní je o to zají-
mavìjší, �e soubory nepùvodních druhù tìchto tøí regionù se velmi liší. Z celkového poètu
317 druhù neofytù zaznamenaných ve fytocenologických snímcích se ve všech regionech
vyskytovalo pouhých sedm, spoleèných pro Británii a Èeskou republiku bylo 28, pro Bri-
tánii a Katalánii pìt a pro Èeskou republiku a Katalánii 23 druhù; ostatní druhy se vyskyto-
valy ve snímcích jen z jednoho regionu. Z toho lze usuzovat, �e rùzná rostlinná
spoleèenstva skuteènì mohou mít vlastnosti, které buï usnadòují nebo omezují invaze ne-
pùvodních druhù, a tyto vlastnosti jsou do znaèné míry nezávislé na geografické oblasti a
skladbì nepùvodní flóry.

Ve všech tøech regionech byla nejvíce invadována (1) spoleèenstva ovlivòovaná dis-
turbancemi (narušováním) zpùsobenými èlovìkem nebo mechanickými vlivy vodního
proudu a vlnobití, (2) spoleèenstva s dobrou dostupností �ivin a (3) spoleèenstva vyskytu-
jící se v oblastech s vìtším pøísunem diaspor nepùvodních druhù. Neofyty byly nejvíce za-
stoupeny na orné pùdì, v ruderální vegetaci a také na písèitých a jiných sedimentech
moøského pobøe�í. Nejvìtší invadovanost neofyty byla zjištìna u britských spoleèenstev, a
to u jehliènatých lesù (v prùmìru 24,8 % neofytù), orné pùdy (14,3 %) a pobøe�ních sedi-
mentù (10,0 %; Chytrý et al. 2008b). Pøi jemnìjším èlenìní èeské antropogenní vegetace
dva její typy také obsahovaly v prùmìru 17–22 % neofytù (Simonová & Lososová 2008).
Jehliènaté lesy však byly silnì invadovány jen v Británii, kde vìtšina z nich jsou kultury
nepùvodních døevin, zatímco pøirozené jehliènaté lesy a dokonce nepùvodní výsadby jeh-
liènanù v Èeské republice a Katalánii obsahovaly velmi malá procenta neofytù.

Podíly archeofytù na celkovém poètu druhù rùzných spoleèenstev jsou mnohem vìtší
ne� podíly neofytù. Archeofyty dosahují prùmìrného zastoupení 55,5 %, 35,5 % a 21,8 %
na orné pùdì, v ruderální vegetaci a na sešlapávaných místech v Èeské republice a 16,2 %
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na orné pùdì v Británii. Britská spoleèenstva obecnì obsahují menší podíly archeofytù ne�
èeská spoleèenstva, co� je patrnì dùsledkem rozdílu v celkovém poètu archeofytù ve
flórách obou zemí (Sádlo et al. 2007, Chytrý et al. 2008b). Vìtšina archeofytù pochází z
Pøedního Východu a Mediteránu, tedy oblastí, které jsou geograficky bli�ší a pøírodními
podmínkami podobnìjší støední Evropì ne� Britským ostrovùm. To je mo�ným dùvodem,
proè se do støední Evropy rozšíøilo více archeofytù.

Nejmenší podíly nepùvodních druhù, archeofytù i neofytù, byly ve všech tøech srovná-
vaných evropských regionech zaznamenány ve spoleèenstvech s omezenou dostupností
zdrojù (napø. �ivin nebo vody) a spoleèenstvech vyskytujících se v chladnìjších oblastech.
Velmi málo invadované jsou pøedevším alpínské a subalpínské trávníky a køoviny, �ivina-
mi chudá vøesovištì, rùzné typy støedomoøské vegetace adaptované na sucho (v�dyzelené
lesy, macchie a garrigue), rašeliništì, ale i jehliènaté lesy s výjimkou britských jehliè-
natých kultur.

Tato srovnání odpovídají i èetným pozorováním, �e v prùbìhu sukcese podíl nepùvod-
ních druhù postupnì klesá (Rejmánek 1989, 1996, Prach et al. 2008). Rostlinná spoleèen-
stva typická pro raná sukcesní stadia jsou toti� invadována silnì, zatímco spoleèenstva
odpovídající pozdním sukcesním stadiím mají zpravidla malé zastoupení nepùvodních
druhù.

R o z d í l y v i n v a d o v a n o s t i s p o l e è e n s t e v a r c h e o f y t y a n e o f y t y

Èeská i britská data jednoznaènì ukázala, �e spoleèenstva s velkým podílem archeofytù
mají zpravidla také velký podíl neofytù a naopak (Chytrý et al. 2008b). Tato závislost se
potvrdila i ve studiích zalo�ených na datech z vìtších území, ne� jsou fytocenologické
snímky, napø. z èeských pøírodních rezervací (Pyšek et al. 2002a) nebo ètvercù sí�ového
mapování flóry ve støedním Nìmecku (Deutschewitz et al. 2003). Skuteènost, �e tyto dvì
odlišné skupiny druhù silnìji invadují stejná spoleèenstva, poukazuje na velký význam
vlastností spoleèenstev pro úspìšnost rostlinných invazí. Vlastnosti spoleèenstev jsou v
tomto kontextu mnohem významnìjší ne� vlastnosti druhù. Tento poznatek lze vyu�ít i v
praxi pøi sledování a prevenci šíøení invazních neofytù, proto�e jejich šíøení lze s vìtší
pravdìpodobností oèekávat na tìch místech, kde u� roste více archeofytù.

Pøesto však existují urèité odchylky v invadovanosti spoleèenstev tìmito dvìma skupi-
nami nepùvodních druhù. Archeofyty se v Èeské republice i Británii relativnì èastìji vy-
skytují v nelesní vegetaci na suchých a� mezických pùdách, zatímco neofyty se èastìji
nacházejí v lesích, disturbované døevinné vegetaci, na vlhkých místech i pøímo ve vodním
prostøedí (Chytrý et al. 2008b). I samostatné srovnání tìchto dvou skupin druhù pouze na
orné pùdì v Èeské republice (Pyšek et al. 2005) ukázalo, �e archeofyty jsou relativnì více
zastoupeny v klimaticky sušších oblastech nebo na sušších pùdách, jako jsou èernozemì a
rendziny, pøesto�e i neofyty jsou zde hojné.
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Rozdíly ve vazbì archeofytù a neofytù na spoleèenstva v jejich druhotném areálu lze
jednoduše vysvìtlit odlišnostmi podnebí a spoleèenstev v jejich pùvodním areálu. Vìtšina
archeofytù se do støední a západní Evropy dostala z Blízkého Východu a Mediteránu (di
Castri 1989, Pyšek & Jarošík 2005), tedy z oblastí se suchým klimatem a velkým podílem
nelesní vegetace. Proto i v novì osídleném území upøednostòují sušší stanovištì a nelesní
vegetaci. Naproti tomu velká èást našich neofytù pochází z biomu opadavých listnatých
lesù Severní Ameriky a Asie, a proto jsou mnohé z nich dobøe pøizpùsobeny lesnímu
prostøedí nebo vlhkým, mokøadním i vodním stanovištím.

S r o v n á n í i n v a z i b i l i t y s p o l e è e n s t e v

Výše uvedené údaje vypovídají o invadovanosti spoleèenstev, která však mù�e být do
znaèné míry dùsledkem rozdílù v pøísunu diaspor nepùvodních druhù na lokality jednotli-
vých spoleèenstev. Aby bylo mo�né porovnat spoleèenstva z hlediska jejich invazibility,
tj. vlastností umo�òujících invazi nepùvodních druhù, provedli jsme statistickou analýzu
souboru 20468 fytocenologických snímkù z Èeské národní fytocenologické databáze
(Chytrý & Rafajová 2003), ve které jsme zohlednili faktory, které s nejvìtší pravdìpodob-
ností ovlivòují pøísun diaspor nepùvodních druhù (Chytrý et al. 2008a). Tyto faktory zahr-
novaly napøíklad plošný podíl zemìdìlské pùdy a zástavby v širším okolí ka�dého snímku
a hustotu lidského osídlení v oblasti, kde byl snímek poøízen. Statistickou metodou regres-
ních stromù (Breiman et al. 1984) jsme pak hodnotili relativní vliv tøí skupin faktorù na po-
díl nepùvodních druhù v jednotlivých snímcích: (1) typu a vlastností spoleèenstva, (2)
faktorù souvisejících s intenzitou pøísunu diaspor nepùvodních druhù a (3) klimatu vèetnì
nadmoøské výšky jako souhrnné promìnné reprezentující souèasnì nìkolik klimatických
faktorù.

Modely ukázaly, �e typ spoleèenstva je zdaleka nejvýznamnìjším faktorem, který
ovlivòuje invadovanost dané lokality. Variabilitu mezi lokalitami v jejich invadovanosti
archeofyty bylo mo�né vysvìtlit z 86,4 %, a to ze 77,3 % typem a vlastnostmi spoleèen-
stva, ze 4,6 % pøísunem diaspor a ze 4,5 % klimatem. Pro invadovanost neofyty bylo
mo�né vysvìtlit jen 28,3 % variability mezi lokalitami, a to 19,3 % typem a vlastnostmi
spoleèenstva, 3,1 % pøísunem diaspor a 5,9 % klimatem. Srovnání mezi archeofyty a neo-
fyty ukazuje, �e díky delší dobì od zavleèení na naše území se archeofyty zøejmì dobøe za-
èlenily do spoleèenstev, která jim z ekologického hlediska vyhovují. Typy spoleèenstev
proto vysvìtlují pøevá�nou vìtšinu variability v zastoupení této skupiny nepùvodních dru-
hù. Naopak neofyty jsou na našem území kratší dobu, a proto je jejich zastoupení ve spole-
èenstvech zatím mnohem ménì vyhranìné; tomu odpovídá i menší procento vysvìtlené
variability. Dùle�ité však je, �e pro zastoupení jak archeofytù, tak neofytù na lokalitì je
typ spoleèenstva mnohem významnìjším faktorem ne� pøísun diaspor. Lze tedy obecnì
øíct, �e rozdíly v invadovanosti mezi široce vymezenými vegetaèními typy Èeské republi-
ky jsou do znaèné míry dány jejich rùznou invazibilitou a mnohem ménì rozdíly v pøísunu
diaspor mezi lokalitami (i kdy� pøi srovnání v rámci úzce vymezeného spoleèenstva mù�e
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Tab. 1. – Støedoevropské vegetaèní typy øazené podle invadovanosti a invazibility, s obecnými charakte-
ristikami disturbancí a dostupnosti �ivin. Pokud v závorce není uvedena skupina nepùvodních druhù (ar-
cheofyty nebo neofyty), platí daná charakteristika pro obì skupiny. Tabulka je sestavena na základì
zobecnìní kvantitativních analýz uvedených v pracech Chytrý et al. (2005, 2008a, 2008b).
Table 1. – Central European vegetation types ranked according to the level of invasion and invasibility.
Based on Chytrý et al. (2005, 2008a, 2008b).

Vegetaèní typ Disturbance Dostupnost �ivin

Vysoká invadovanost, velmi vysoká invazibilita

Plevelová vegetace polních kultur èasté, silné
velká, èasté a silné dotace z

vnìjších zdrojù

Vysoká invadovanost, vysoká invazibilita

Jednoletá ruderální vegetace èasté, silné velká, náhlé dotace z vnìjších zdrojù

Sešlapávaná vegetace èasté, silné velká, náhlé dotace z vnìjších zdrojù

Vytrvalá ruderální vegetace èasté velká, náhlé dotace z vnìjších zdrojù

Listnaté lesní kultury (neofyty)
silné pøi zalo�ení
porostù

velká, silnì zvýšená pøi zalo�ení
porostù

Støední invadovanost, støední invazibilita

Jehliènaté lesní kultury (archeofyty)
silné pøi zalo�ení
porostù

silnì zvýšená pøi zalo�ení porostù

Listnaté lesní kultury (archeofyty)
silné pøi zalo�ení
porostù

velká, silnì zvýšená pøi zalo�ení
porostù

Disturbované lesní porosty silné velká, náhle zvýšená po disturbanci

Sutì èasté malá, pøíle�itostnì kolísá

Pobøe�ní køoviny èasté velká, èasto kolísá

Tekoucí vody (neofyty) èasté støední, vzácnì kolísá

Porosty vysokých ostøic obèasné velká, pøíle�itostnì kolísá

Stojaté vody (neofyty) obèasné velká, pøíle�itostnì kolísá

Vlhká vysokobylinná vegetace obèasné velká a vyrovnaná

Mezofilní køoviny obèasné støední a� velká, vzácnì kolísá

Bazická slatiništì (neofyty) obèasné malá, pøíle�itostnì kolísá

Skály a zdi obèasné malá, pøíle�itostnì kolísá
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Tab. 1. – pokraèování

Table 1. – continued

Vegetaèní typ Disturbance Dostupnost �ivin

Vlhké louky (neofyty) obèasné, prediktabilní velká, pøíle�itostnì kolísá

Mokøadní vrbiny vzácné malá a vyrovnaná

Smíšené lesy (neofyty) vzácné velká a vyrovnaná

Støední invadovanost, malá invazibilita

Slané rákosiny obèasné støední a vyrovnaná

Suché trávníky obèasné, prediktabilní malá a vyrovnaná

Lesní lemy vzácné malá a vyrovnaná

Mezofilní louky a pastviny obèasné, prediktabilní velká, pøíle�itostnì kolísá

Vlhké louky (archeofyty) obèasné, prediktabilní velká a vyrovnaná

Trávníky slanisk obèasné, prediktabilní støední a vyrovnaná

Bazická slatiništì (archeofyty) obèasné, prediktabilní malá, pøíle�itostnì kolísá

Opadavé lesy vzácné velká a vyrovnaná

Malá invadovanost, pravdìpodobnì malá invazibilita

Jehliènaté lesní kultury (neofyty) silné pøi zalo�ení porostù silnì zvýšená pøi zalo�ení porostù

Tekoucí vody (archeofyty) èasté støední a vyrovnaná

Stojaté vody (archeofyty) obèasné velká, pøíle�itostnì kolísá

Subalpínské køoviny obèasné velká, pøíle�itostnì kolísá

Subalpínská vysokobylinná vegetace obèasné velká, pøíle�itostnì kolísá

Vøesovištì obèasné velká, pøíle�itostnì kolísá

Smíšené lesy (archeofyty) vzácné velká a vyrovnaná

Alpínské trávníky vzácné malá a vyrovnaná

Vrchovištì vzácné malá a vyrovnaná

Jehliènaté lesy vzácné malá a vyrovnaná

Kyselá slatiništì vzácné malá a vyrovnaná



být vliv pøísunu diaspor na invadovanost rozhodující). Z invadovanosti lze tedy do znaèné
míry usuzovat na invazibilitu, i kdy� existují urèité odchylky.

Tyto odchylky jsme analyzovali v sérii dalších statistických modelù, ve kterých jsme
nejprve seøadili jednotlivá spoleèenstva podle invadovanosti, tedy podílu nepùvodních
druhù na celkovém poètu druhù, a poté jsme je seøadili znovu podle invazibility, tedy té
èásti variability v invadovanosti, kterou lze vysvìtlit pouze vlivem typu spoleèenstva (za
pøedpokladu, �e pøísun diaspor a klima jsou všude stejné). Pøi porovnání tìchto dvou poøa-
dí se ukázalo, �e nejinvadovanìjší spoleèenstva (napø. plevelová a ruderální vegetace) jsou
také nejvíce invazibilní. Jiná spoleèenstva byla sice øazena mezi støednì invadovaná, ale
èást jejich invadovanosti vysvìtlitelná typem spoleèenstva byla relativnì nízká. To ukazu-
je, �e jejich invadovanost je dána zejména tím, �e se vyskytují v oblastech s velkým pøísu-
nem diaspor nepùvodních druhù, ve skuteènosti jsou ale vùèi invazím pomìrnì odolná.
Jde napøíklad o suché, vlhké a slané trávníky, bazická slatiništì a pøirozené listnaté lesy.
Shrnutí invadovanosti a invazibility spoleèenstev zalo�ené na tìchto analýzách podává
tab. 1.

Zahrnutí faktorù ovlivòujících pøísun diaspor a klimatických charakteristik do regres-
ních stromù umo�nilo mimo jiné vytvoøit jednoduché pøedpovìdi, jak vypadají málo a
hodnì invadované lokality v Èeské republice. Napøíklad absenci nebo jen velmi malý po-
díl neofytù lze s nejvìtší pravdìpodobností oèekávat v rùzných typech pøirozené a polopøi-
rozené vegetace ve støedních a vyšších nadmoøských výškách, zatímco nejvyšší podíly
neofytù (kolem 20 % i více) se nacházejí na lokalitách nezapojené antropogenní bylinné
nebo narušené døevinné vegetace v ní�inách a pahorkatinách, které ve svém okolí do
300 m obsahují velký podíl zastavìných ploch (Chytrý et al. 2008a).

O b e c n é p ø í è i n y i n v a z i b i l i t y s p o l e è e n s t e v

Zjištìné rozdíly v invazibilitì spoleèenstev (tab. 1) lze shrnout takto:
(1) Nejvíce invazibilní spoleèenstva jsou silnì nebo èasto disturbována. Napøíklad na

orné pùdì je nejménì jednou roènì zcela odstranìna veškerá vegetace; na ruderálních sta-
novištích je vegetace narušována sešlapem, seèí, herbicidováním apod.; paseky vznikly
odstranìním stromového patra pùvodního lesa; pobøe�ní vegetace je narušována úèinky
vodního proudu nebo vlnobití.

(2) Disturbance v invazibilních spoleèenstvech zpùsobuje pøechodný pøebytek vol-
ných zdrojù, které nejsou plnì vyu�ity disturbovanou vegetací. Napøíklad po odstranìní
stromového patra zùstává v pùdì na pasece velké mno�ství nevyu�itých �ivin; v pùdì na
sešlapávaném stanovišti mù�e být hodnì �ivin, ale nízký a mezerovitý porost narušovaný
sešlapem je nemù�e plnì vyu�ít; po odstranìní keøového nebo bylinného patra je pro pøí-
zemní vegetaci náhle k dispozici velké mno�ství svìtla, které bylo pøedtím limitujícím
zdrojem.
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(3) V jiných invazibilních spoleèenstvech jsou krátkodobì k dispozici volné zdroje,
které jsou dodávány z okolí rychleji, ne� je pùvodní vegetace staèí spotøebovat. Jde napøí-
klad o hnojení nebo zavla�ování orné pùdy, pøísun �ivin s povodòovými kaly po záplavách
nebo obohacení pùdy dusíkem z atmosférického spadu. Nejvíce invazibilní spoleèenstva
jsou ta, která jsou souèasnì disturbována a obohacována o �iviny z externích zdrojù (napø.
orná pùda a ruderální vegetace), co� podporují i výsledky experimentálních studií (Burke
& Grime 1996, Davis et al. 2000).

(4) Naproti tomu nejménì invazibilní spoleèenstva jsou zpravidla málo disturbována a
souèasnì jsou trvale limitována nedostatkem nìkterého zdroje. Nikdy se v nich neprojevu-
je krátkodobé zvýšení dostupnosti volných zdrojù.

(5) Nìkterá z málo invazibilních spoleèenstev mohou být i pravidelnì disturbována,
ale nedochází u nich v dùsledku toho ke zvýšení dostupnosti zdrojù. Alpert et al. (2000)
ukázali, �e invazibilita není nutnì dùsledkem jakékoliv disturbance, ale spíše dùsledkem
odchylek od re�imu disturbancí typického pro dané spoleèenstvo; potvrdili tak princip for-
mulovaný v práci Hobbs & Huenneke (1992). Dokonce omezení døíve pravidelných dis-
turbancí mù�e zvýšit invazibilitu. Napøíklad luèní rostliny po seèi rychle vegetativnì
regenerují a pùdní �iviny jsou plynule odèerpávány dorùstajícím porostem. Pravidelnì ob-
hospodaøované louky proto nejsou pøíliš invazibilní, pøesto�e jsou disturbovány seèí. Po-
kud však dojde na louce k neobvyklé a silné disturbanci, jako je napø. rozorání, zaènou se
do ní zpravidla šíøit nepùvodní druhy. Naopak pøi omezení pravidelné seèe dojde ke
hromadìní �ivin, které byly døíve odvá�eny se senem, a opuštìné louky jsou více
invazibilní ne� louky pravidelnì obhospodaøované.

Všechny tyto pozorované jevy jsou v souladu s teorií fluktuace dostupnosti zdrojù
(Davis et al. 2000). Tato teorie vysvìtluje invazibilitu spoleèenstev náhlým zvýšením do-
stupnosti volných zdrojù, napø. �ivin nebo vody (obr. 2). Pokud dostupnost zdrojù výraznì
nekolísá (a� u� je celkový objem zdrojù nízký nebo vysoký), jsou tyto zdroje plynule spo-
tøebovávány pùvodními druhy spoleèenstva. Tak nezbývají zdroje pro rostliny, které by se
mohly dostat do spoleèenstva odjinud. Situace se však zmìní, pokud dojde k rychlému a
výraznému zvýšení dostupnosti nìkterého zdroje, a� u� jeho pøísunem z okolí nebo v dù-
sledku disturbance, po které se existující zdroje pøestanou spotøebovávat znièenou vegeta-
cí. Volný zdroj mohou vyu�ívat pùvodní druhy spoleèenstva, ale pokud jej nejsou schopny
rychle vyu�ít, mohou jej zaèít vyu�ívat druhy šíøící se na danou lokalitu z okolí. Do jisté
míry mù�e být otázkou náhody, které druhy to budou – nìkteré z nich mohou být pùvodní
v domácí flóøe, jiné mohou být nepùvodní. V ka�dém pøípadì náhlé zvýšení dostupnosti
volných zdrojù otevírá mo�nost pro šíøení i druhù nepùvodních, co� je patrnì hlavní pøíèi-
na invazibility spoleèenstev. K velmi podobným závìrùm o pøíèinách invazibility spole-
èenstev dospìli na základì kritické rešerše rùzných dílèích studií také Alpert et al. (2000) a
na základì teorických úvah o struktuøe spoleèenstev Shea & Chesson (2002). Teorie fluk-
tuace dostupnosti zdrojù byla podpoøena také experimentálnì (Davis & Pelsor 2001).
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Obr. 2. – Schéma závislosti invazibility spoleèenstva na spotøebì dostupných zdrojù (napø. �ivin v pùdì).
Èárkovaná èára uprostøed grafu pøedstavuje mezní situaci, kdy všechny dostupné zdroje jsou spoleèen-
stvem okam�itì spotøebovávány. Ka�dé spoleèenstvo se nachází v nešrafovaném prostoru pod touto èá-
rou, proto�e nemù�e spotøebovávat více zdrojù, ne� které jsou mu dostupné. Spoleèenstva, která
bezprostøednì spotøebovávají vìtšinu dostupných zdrojù (le�ící tìsnì pod èárkovanou èárou), jsou rezis-
tentní vùèi invazi, proto�e neponechávají volné zdroje pro potenciální novì pøíchozí druhy. Naproti tomu
spoleèenstva, která mají hodnì dostupných zdrojù a bezprostøednì je nespotøebovávají (le�ící dále od èár-
kované èáry), jsou invazibilní. Rezistentní spoleèenstvo (bod A) se mù�e stát invazibilním, pokud se náhle
zvýší objem dostupných zdrojù (napø. pohnojením), ale pùvodní druhy nezvýší jejich spotøebu (posun do
bodu B). Mù�e se stát invazibilním i tehdy, kdy� dostupné zdroje zùstanou stejné, ale omezí se jejich
vyu�ívání pùvodní vegetací (napø. po disturbanci spoleèenstva; posun do bodu C). Nejvíce invazibilní
jsou spoleèenstva, v nich� se souèasnì zvýší objem zdrojù a omezí se jejich vyu�ívání (posun do bodu D).
Upraveno podle práce Davis et al. (2000).
Fig. 2. – A scheme of community invasibility based on the Theory of Fluctuating Resource Availability
(Davis et al. 2000, adapted).



Jsou druhovì chudá spoleèenstva náchylnìjší k invazi?

Pøedpoklad zakladatele invazní ekologie Charlese Eltona, �e druhovì chudá spoleèenstva
jsou více invazibilní ne� spoleèenstva druhovì bohatá (Elton 1958), byl pova�ován za zá-
kladní souèást teorie invazní ekologie a� do devadesátých let (Richardson & Pyšek 2008).
Tato takzvaná teorie biotické rezistence mìla oporu v pøedstavì volných nik, které existují
v druhovì chudších spoleèenstvech a jsou otevøené pro novì pøíchozí druhy. Elton ji odvo-
dil zobecnìním poznatkù o invazích na ostrovech, které mají zpravidla ménì pùvodních
druhù ne� srovnatelnì velké úseky pevniny, a zároveò jsou více invadovány. Jak jsme
však zmínili výše, invaze na ostrovech se øídí ponìkud specifickými zákonitostmi a mají i
jiné pøíèiny ne� existenci volných nik.

Od konce devadesátých let byla publikována øada studií, které pøesvìdèivì ukázaly
pravý opak, tedy �e poèty nepùvodních druhù jsou vìtší v oblastech s bohatší pùvodní
flórou. Tento vztah byl dolo�en témìø ve všech analýzách dat o poètech druhù z velkých
území, napøíklad administrativních regionù, ostrovù, pøírodních rezervací nebo ètvercù
sí�ového mapování flóry (Planty-Tabacchi et al. 1996, Lonsdale 1999, Pyšek et al. 2002b,
Deutschewitz et al. 2003, Kühn et al. 2003, Dark 2004, Espinosa-García et al. 2004, Pino
et al. 2005, Stohlgren et al. 2005, 2006a). Podrobnìjší pøehled tìchto studií uvádìjí napø.
Herben et al. (2004). Je zøejmé, �e jak pùvodní, tak nepùvodní druhy jsou poèetnìjší v he-
terogennìjších krajinách, které obsahují více rùzných stanoviš�, a proto pojmou více dru-
hù. Pozitivní vztah mezi poètem pùvodních a nepùvodních druhù je tedy spíše dùsledkem
vazby ka�dé skupiny druhù na heterogenitu stanoviš� ne� pøímé závislosti jedné z tìchto
skupin na druhé (Shea & Chesson 2002, Davies et al. 2005). Stohlgren et al. (2006b) na zá-
kladì tìchto studií dokonce navrhli náhradu klasické teorie biotické rezistence teorií
biotické akceptance, tedy tendence druhovì bohatých spoleèenstev pøijímat více nových
druhù.

Korelace mezi poètem pùvodních a nepùvodních druhù však mohou být urèovány i
pøímými závislostmi, pokud je studujeme na malých plochách, ve kterých se spíše ne�
vnitøní heterogenita stanoviš� projevují interakce mezi organismy. V tom pøípadì se mù�e
uplatòovat mechanismus pøedpokládaný Eltonem, �e druhovì bohatá spoleèenstva jsou
ménì invadována, proto�e vìtší mno�ství pùvodních druhù lépe vyu�ívá dostupné zdroje a
nezbývají pøebytky potenciálnì vyu�itelné druhy šíøícími se z okolí. Menší invazibilitu
druhovì bohatších spoleèenstev ukázaly zejména výsledky rùzných experimentù na ma-
lých homogenních plochách (napø. Tilman 1997, Knops et al. 1999, Kennedy et al. 2002,
Von Holle & Simberloff 2005). Naopak observaèní studie provedené na malých plochách
ukázaly pozitivní i negativní, pøípadnì �ádnou závislost mezi poètem pùvodních druhù a
invazibilitou (napø. Stohlgren et al. 1999, 2006b, Sax 2002, Brown & Peet 2003, Fridley et
al. 2004, Gilbert & Lechowicz 2005). To je i pøípad fytocenologických snímkù z Èeské
republiky (Chytrý et al. 2005), ve kterých pøeva�ovaly pozitivní nebo �ádné závislosti.
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Rozdíly mezi observaèním a experimentálním pøístupem demonstroval Levine (2000),
který studoval poèty pùvodních a nepùvodních druhù v trsech kalifornské ostøice Carex
nudata. Observaèním pøístupem zjistil, �e trsy s vìtším poètem pùvodních druhù obsahují
i více druhù nepùvodních. Naopak kdy� experimentálnì vysel semena nepùvodních druhù
do trsù, v nich� umìle manipuloval poèet pùvodních druhù, prokázal ni�ší klíèivost a
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Obr. 3. – Obecné schéma vztahu mezi poètem pùvodních a nepùvodních druhù ve spoleèenstvu. Ka�dý
shluk bodù reprezentuje spoleèenstvo s rùzným poètem jedincù: shluky více vlevo mají ménì jedincù,
shluky více vpravo mají více jedincù. Poèet jedincù je pøímo závislý na velikosti ploch, na kterých spole-
èenstvo zkoumáme, proto lze rozdíly mezi shluky zleva doprava interpretovat také jako data z postupnì se
zvìtšujících ploch. Na malých plochách (s malým poètem jedincù) je málo druhù a poèet nepùvodních dru-
hù klesá s rostoucím poètem pùvodních druhù, ani� by se pøitom musela uplatòovat mezidruhová konku-
rence (shluk vlevo dole). Na vìtších plochách (s velkým poètem jedincù) je druhù více a negativní závislost
mezi poètem pùvodních a nepùvodních druhù je stále slabší, a� na velkých plochách mù�e zcela zmizet
(shluk vpravo nahoøe). V observaèních studiích jsou zpravidla spoleènì hodnoceny vzorky s rùzným po-
ètem jedincù (co� mù�e být dáno rozdíly ve velikosti ploch, ale také rozdíly v produktivitì nebo intenzitì
disturbancí mezi plochami), a v tom pøípadì jsou všechny shluky chápány jako jediný datový soubor, který
vykazuje pozitivní korelaci mezi poètem pùvodních a nepùvodních druhù. Upraveno podle prací Shea &
Chesson (2002) a Herben et al. (2004).
Fig. 3. – A general scheme of the relationship between the numbers of alien and native species in plant
communities, taking into account the effect of scale. Adapted from Shea & Chesson (2002) and Herben et
al. (2004).



pøe�ívání nepùvodních druhù v trsech s vìtším mno�stvím pùvodních druhù. Toto
srovnání oddìlilo vliv vnitøní heterogenity studovaných ploch, která zvyšuje poèty jak pù-
vodních, tak nepùvodních druhù, od èistého vlivu poètu pùvodních druhù na poèet invadu-
jících nepùvodních druhù.

I samotné observaèní studie však pomìrnì jednoznaènì ukazují, �e negativní závislost
mezi poèty pùvodních a nepùvodních druhù je èastá pøi studiu malých ploch, zatímco po-
zitivní závislost platí témìø univerzálnì na velkých plochách (Shea & Chesson 2002,
Brown & Peet 2003, Fridley et al. 2004, Herben et al. 2004). Rešerše literatury k tomuto
tématu (Herben et al. 2004) nenašla �ádnou studii provedenou na plochách vìtších ne�
30 m2, která by zjistila negativní závislost; na menších plochách však èasto negativní zá-
vislost zjištìna byla.

Zmìna této závislosti s velikostí zkoumaných ploch se tradiènì vysvìtluje vlivem kon-
kurence mezi pùvodními a nepùvodními druhy na malých plochách a zvìtšováním poètu
druhù v ka�dé z tìchto dvou skupin pøi rostoucí heterogenitì prostøedí na velkých plo-
chách. Ve skuteènosti však tuto závislost mohou generovat i jednoduché neutrální modely,
které pøedpokládají u všech druhù stejné vlastnosti, neuva�ují �ádný mechanismus konku-
rence mezi druhy a mìní pouze poèet jedincù ve spoleèenstvu, co� odpovídá zmìnì veli-
kosti plochy (proto�e vìtší plochy pojmou více jedincù). Tyto modely (Fridley et al. 2004,
Herben et al. 2004) generují pøi malém poètu jedincù (a tedy i malém poètu druhù) nega-
tivní závislost mezi pùvodními a nepùvodními druhy, pøi velkém poètu jedincù (a tedy i
velkém poètu druhù) zpravidla �ádnou závislost a pøi variabilním poètu jedincù (tj. pøi
souèasném hodnocení spoleèenstev bohatých a chudých na pùvodní druhy) pozitivní zá-
vislost (obr. 3). Je tedy mo�né, �e zmìna závislosti mezi poèty pùvodních a nepùvodních
druhù z negativní na pozitivní pøi zvìtšení velikosti studovaných ploch nemusí být vùbec
dùsledkem konkurence na malých plochách, nýbr� (minimálnì zèásti) prostým artefaktem
vznikajícím v dùsledku náhodných nebiologických procesù projevujících se na malých
plochách s malým poètem rostlinných jedincù.

Závìry

(1) Pøi studiu invazí nepùvodních druhù v rostlinných spoleèenstvech je dùle�ité rozlišo-
vat invadovanost (tj. poèet nebo podíl nepùvodních druhù zastoupených ve spoleèenstvu)
od invazibility (tj. náchylnosti spoleèenstva k šíøení nepùvodních druhù). Zatímco invazi-
bilita je zpùsobena vlastnostmi spoleèenstva, na invadovanosti se navíc podílí také intenzi-
ta pøísunu diaspor nepùvodních druhù.
(2) Existují nìkteré nápadné odlišnosti v invadovanosti rùzných území, které byly potvr-
zeny kvantitativními analýzami: ostrovy jsou více invadovány ne� pevnina, Nový svìt je
více invadován ne� Starý svìt, pevninské oblasti temperátní a boreální zóny jsou více in-
vadovány ne� pevninské oblasti tropù a ní�iny jsou více invadovány ne� horské oblasti.
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(3) Z evropských rostlinných spoleèenstev je nejvíce invadována plevelová a ruderální ve-
getace, silnì jsou invadována také spoleèenstva na pobøe�í øek a moøí. Velmi málo invado-
vána je alpínská a subalpínská travinná a køovinná vegetace, rašeliništì a vøesovištì. Lesy
a vìtšina typù travinné vegetace jsou invadovány støednì. Tyto rozdíly v invadovanosti
spoleèenstev jsou víceménì shodné v severozápadní, ji�ní i støední Evropì.
(4) Vìtšina invadovaných spoleèenstev v temperátní Evropì obsahuje více archeofytù ne�
neofytù. Do spoleèenstev invadovaných více archeofyty zpravidla proniká i více neofytù.
Pøes tuto dominantní závislost však archeofyty vykazují výraznìjší vazbu na sušší stano-
vištì ne� neofyty.
(5) Rozdíly v invadovanosti široce vymezených vegetaèních typù jsou jen v omezené míøe
zpùsobeny dostupností diaspor nepùvodních druhù. Hlavním faktorem urèujícím invado-
vanost je vegetaèní typ, a proto je invazibilita vegetaèních typù do znaèné míry korelována
s invadovaností. Pøesto se zdá, �e nìkteré vegetaèní typy Èeské republiky, zejména rùzná
spoleèenstva travinné vegetace a listnaté lesy, jsou rezistentnìjší k invazím ne� typy jiné.
(6) Obecnì nejvíce invadovaná jsou spoleèenstva èasto nebo silnì disturbovaná, pøípadnì
spoleèenstva, do nich� se obèas dostávají �iviny nebo jiné zdroje z okolí rychleji, ne� je
staèí pùvodní vegetace spotøebovávat. Volné zdroje umo�òují šíøení druhù z okolí, z nich�
nìkteré patøí k nepùvodní flóøe. Tato pozorování jsou v souladu s teorií fluktuace dostup-
nosti zdrojù.
(7) Pøi srovnání velkých ploch a území se témìø v�dy ukazuje, �e více nepùvodních druhù
se vyskytuje tam, kde je více druhù pùvodních. Na malých homogenních plochách však
mohou být druhovì bohatá spoleèenstva více odolná vùèi invazím ne� spoleèenstva dru-
hovì chudá, proto�e lépe vyu�ívají volné zdroje a silnìji odolávají konkurenci invadují-
cích druhù. V souladu s tím byla na malých plochách èasto zjištìna negativní závislost
mezi poètem pùvodních a nepùvodních druhù, která se pøi zvìtšování studovaných ploch
mìní na závislost pozitivní. Neutrální modely však ukazují, �e tyto pozorované závislosti
mohou být, alespoò zèásti, i triviálním dùsledkem náhodných nebiologických procesù,
které nemají nic spoleèného s vyu�íváním zdrojù nebo konkurencí.
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