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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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Uvod

Otazky feSené oborem invazni ekologie 1ze rozdélit do ¢ty zakladnich okruhi: (1) identi-
fikace druhd, které maji predpoklady stat se invaznimi, a biologickych vlastnosti, které
zvysuji pravdépodobnost invazniho chovani druht (tzv. invazivnost druht); (2) studium
néachylnosti riiznych spolecenstev, biotopt i velkych uzemi k invazim neptivodnimi druhy
a identifikace vlastnosti spolecenstev, které¢ podporuji pronikani neptivodnich druhti (tzv.
invazibilita spoleCenstev); (3) stanoveni disledkli invazi pro biodiverzitu, ekonomiku
nebo lidské zdravi; (4) vypracovani metodik likvidace téch neptivodnich druhd, jejichZ in-
vaze maji negativni dopady (Mack et al. 2000, Rejmanek et al. 2005). V tomto ¢lanku se
zamétime na druhy z uvedenych ¢ty okruhii — invazibilitu spolecenstev. V poslednich de-
seti letech se invazibilita spolecenstev stala pfedmétem intenzivniho vyzkumu. Ziskané
vysledky vyrazné rozsitily a konsolidovaly pomérné kusé poznatky dostupné v devadesa-
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tych letech, které shrnuli v ¢estiné Prach & Pysek (1997). V nésledujicim textu podavame
rozbor soucasné¢ho stavu poznani vztahu mezi invazemi a rostlinnymi spolecenstvy,
zalozeny na resersi publikovanych studii i vysledcich vlastniho vyzkumu.

Invazibilita a invadovanost

Pii studiu invazibility spolecenstev a izemi narazime na problém, Ze dostupna data jsou
téméf vzdy jen pocty nepivodnich druhii nebo podily neptivodnich druhti z celkové flory.
Pro tuto charakteristiku byl v novéjsi mezinarodni literatuie navrzen termin level of invasi-
on (Hierro et al. 2005, Chytry et al. 2005, 2008a, Richardson & Pysek 2006), pro ktery na-
vrhujeme Cesky ekvivalent invadovanost. Z pouhé invadovanosti vSak nemuizeme
jednoznacéné odvodit, jak je pfislusné spolecenstvo nebo izemi nachylné k invazim. I spo-
lecenstvo relativné odolné vici pronikani neptivodnich druhi mize byt pomérné siln€ in-
vadovano za piedpokladu, ze se do néj z néjakého diivodu dostava velké mnozstvi diaspor
nepivodnich druhti. Naopak spolecenstvo velmi citlivé k invazim mize byt invadovano
malo, pokud se vyskytuje v misté, kde je nepatrny prisun diaspor (anglicky propagule
pressure) nepuvodnich druht. Proto je potfeba invadovanost odliSovat od invazibility (an-
glicky invasibility), tedy nachylnosti nebo citlivosti spolecenstev k invazim. Opakem in-
vazibility je rezistence neboli odolnost viéi invazim.

Na tento problém upozornil Williamson (1996) a zdtraznil, Ze pfi studiu invazibility je
nutné pouzivat takovych statistickych modelt, které odstranuji vliv rozdilného ptisunu
diaspor na rtznych lokalitidch a hodnoti jen ¢isté rozdily v invadovanosti mezi spolecen-
stvy, jako by pfisun diaspor byl vSude stejny. Technicky vzato jde o linearni modely, je-
jichz nezavislou proménnou jsou typy spolecenstev a zavislou proménnou jsou rezidua z
regrese invadovanosti na piisunu diaspor. Lonsdale (1999) tuto koncepci teoreticky roz-
pracoval a pouzil pro srovnani invadovanosti riznych tizemi v globalnim métitku. Jeho
jednoduchy model predpoklada, ze uspéch invaze nepiivodniho druhu na ur€ité lokalité
zavisi na $ifeni, uchyceni a pieziti. Pocet neptiivodnich druht vyskytujicich se na lokalité
(E, z anglického exotic) zavisi na poctu druht, které se sem rozsifily (/, z anglického intro-
duced), a jejich schopnosti prezivat (S, z anglického survival), ktera je ovliviiovana vlast-
nostmi spolecCenstva:

E=IxS

Schopnost neptivodnich druht piezivat v daném spolecenstvu (S) je mirou invazibility
spoleCenstva, tedy schopnosti nepiivodnich druhtl v daném spolecenstvu ptezivat. Tato
schopnost zavisi na konkuren¢nim tlaku druhti, které jiz ve spolecenstvu rostou (tj. zpravi-
dla pivodnich druhti) — S,, vlivu bylozravcii a patogenti — Sy, ndhodnych nepfiznivych vli-
vech, jako jsou klimatické extrémy — S, a na Spatném pfizplusobeni nepivodniho druhu
danému spolecenstvu (napt. kdyz se piivodné lesni druh §iti do travinné vegetace nebo se
druh ocitne v klimaticky nevhodnych podminkach) — S,,. Aby druh uspésné invadoval
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dané spolecenstvo, musi piekonat vlivy vsech téchto faktorii a jeho schopnost preziti je
dana souc¢inem odolnosti vii¢i vSem z nich (Lonsdale 1999):

§=8y x 8 xS % Sn

Pro srovnani invazibility jednotlivych spolecenstev je nutné srovnat jejich hodnotu S, ni-
koliv hodnotu E (ta slouZzi ke srovnani invadovanosti). Spolecenstvo je invazibilni, jestlize
v ném nepuvodni druhy, které do néj pronikly, dobte prezivaji (vysoké S), coz je nezavislé
na poctu zavle¢enych neptvodnich druht (7).

Rozdily v invadovanosti velkych tizemi

Srovnani tdajti o zastoupeni neptivodnich druhii v regionalnich florach riznych ¢asti svéta
vedlo k formulaci nékolika klasickych obecnych tvrzeni o rozdilech v invadovanosti riz-
nych tizemi. Ackoliv se tato tvrzeni traduji pomérné dlouho, teprve nedavno byla statistic-
ky testovana s vyuzitim reprezentativnich datovych souborti. Zde podavame podrobné;jsi
rozbor nékterych z nich:

Ostrovy jsouinvadovany vice nez pevnina

Tento jev je velmi napadny a byl jednim z prvnich, ktery invazni ekologie rozeznala (Elton
1958, Rejmanek 1996, Lonsdale 1999, Denslow 2003). Zejména na izolovanych ostro-
vech a souostrovich, jako jsou Havajské ostrovy nebo Novy Z¢land, je dnes pocet naturali-
zovanych neptivodnich druht rostlin jen asi o tfetinu mensi nez pocet ptivodnich druhti.

VEtsi invadovanost ostrovu se zpravidla vysvétluje existenci volnych nik. Z teorie ost-
rovni biogeografie (MacArthur & Wilson 1967) vyplyva, Ze ostrovy maji v priméru méné
druhti nez stejné velké ¢asti pevniny se stejnym rozsahem podminek prostiedi a stejnymi
zdroji. Kvuli absenci nékterych druhiti na ostrové budou pravdépodobné nékteré dostupné
zdroje nevyuzity a nékteré biotopy neobsazeny, pfipadné obsazeny druhy, které na né
nejsou optimalné ptizpuisobeny a pirednostné se vyskytuji v jinych biotopech dostupnych
na stejném ostrové. Je proto velmi pravdépodobné, Ze z mnoziny druhti zavlecenych na os-
trov budou nékteré prizplisobeny pravé neobsazenym biotopiim nebo biotopiim obsaze-
nym témi puvodnimi druhy, které v nich nenachéazeji optimalni podminky. Zavlecené
druhy se proto ve volnych ostrovnich biotopech, pii absenci nebo jen slabé konkurenci
puvodnich druhd, snadno Sifi.

Druhym moznym vysvétlenim relativné velké invadovanosti ostrovi, které ovsem teo-
rii volnych nik neodporuje a spiSe ji dopliiuje, je slaba schopnost ostrovnich flér konkuro-
vat mnohym druhtim zavlecenym z pevniny (Sax & Brown 2000). Evoluce ostrovnich flor
probihala izolované od flor pevninskych. Z obrovské druhové diverzity existujici na roz-
sahlych plochéach pevnin se béhem evoluce mohlo v riznych oblastech vyvinout mnozstvi
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konkuren¢né zdatnych druhi, schopnych vyuzivat velkou ¢ast zdroji dostupnych v daném
prostiedi. Ostatni pevninské druhy se vyvijely v pfimém kontaktu s t€émito dominantami a
jejich biologické vlastnosti byly selektovany tak, aby vedle nich ptezily. Jsou-li tyto kon-
kuren¢né zdatné pevninské druhy zavleCeny na ostrov, velmi Casto se nesetkaji s druhy
konkurenéné silngj$imi, protoze pravdépodobnost vzniku takovych druhti z omezené di-
verzity vychozich typl ostrovni flory je relativné mala. Ani druhy ostrovni flory nejsou
prizptsobeny souziti se silnymi konkurenty, protoze nikdy ve své evolucni historii nebyly
podobné konkurenci vystaveny, a proto se na ni nevyvinuly adaptace. Konkurencné silné
druhy se tak na ostrovech snadno §if{ a mohou piisobit tstup az vymirani nékterych ptivod-
nich druhti (Sax & Brown 2000). Je v§ak nutno podotknout, ze toto vysvétleni se opira spi-
Se o studie invazi zivocichil. Spolehlivé doklady o vymieni pivodniho druhu v disledku
invaze druhu nepivodniho existuji jen u obratlovct(Blackburn et al. 2004), zatimco v pii-
pade rostlin dosud chybéji.

Ob¢ uvedena vysvétleni invazibility ostrovl piedpokladaji, ze geograficky izolova-
n¢jsi ostrovy s chudsi a taxonomicky izolovanéjsi florou budou invadovany vice. Na srov-
nani Ctyt tichomotskych ostrovii ukazal Daehler (2006), Ze tomu tak opravdu muaze byt, je
vsak tfeba kvantifikovat izolovanost n¢jakou biologicky smysluplnou mirou, jako je na-
ptiklad pocet ptivodnich neendemickych druhd. Pouha vzdalenost od pevniny jako mira
izolovanosti selhava, protoze biologicka izolovanost je urCovana také intenzitou piepravy
lidi a zbozi, smérem moiskych proudd, migracnich cest ptakl a dalsimi faktory.

VEtsi invazibilitu ostrovi s mensim poétem puvodnich druhti vSak predpokladaji i jed-
noduché neutralni modely, které jsou schopny s minimalnim po¢tem vstupnich piedpokla-
di generovat zavislost pozorovanou v ptirodé. Herben (2005) ukazal, Zze pouha odlisnost v
celkovych poctech plivodnich druhli v ostrovnich a pevninskych flérach a rozdily mezi
druhy v rychlosti popula¢niho ristu staci k tomu, aby ostrovy byly vice invadovany nez
budou obsahovat i vice ptivodnich druhi s rychlym popula¢nim rstem; tyto druhy rychle
obsadi vhodna stanovisté, ktera by jinak mohla byt invadovana neptivodnimi druhy. U
mensich ostrovnich flor je pravdépodobnost existence takovych piivodnich druhti mensi z
prostého duvodu, Ze cela ostrovni flora obsahuje méné piivodnich druhti. Proto mohou byt

Novy svétjeinvadovan vice nez Stary sveét

Pocty neptivodnich druhi a jejich podily na celkovych poctech druht soucasné flory jsou
vétsi na kontinentech osidlenych novovekou evropskou kolonizaci nez v Eurasii (di Castri
1989). Naptiklad podil nepiivodnich druhti cévnatych rostlin na celkové flote Stiedomoii
dosahuje ptiblizné 5 %, zatimco v klimaticky srovnatelné Kalifornii je to téméft 20 % (di
Castri 1989). Rovnéz kvantitativni srovnani nékolika izemi Starého svéta a Severni Ame-
riky (Lonsdale 1999) ukézalo, Ze podil neptivodnich druht je v americkych tizemich vétsi.
Navic vétSina neptivodnich druhi na jinych kontinentech je evropského ptivodu (Pysek
1998).
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Di Castri (1989) vysvétluje tento nepomér vlastnostmi druhti Starého svéta, které se
dlouhodobé vyvijely v kontaktu s ¢lovékem, a jsou proto dobfe adaptovany na disturbance
a §ifeni na ¢loveékem ovlivilovanych stanovistich. Kromé toho ptedpoklada, ze starosvét-
ské druhy béhem globalnich zmén klimatu v geologické minulosti vice migrovaly mezi
ruznymi oblastmi nez druhy novosvétské. Tim se béhem své evoluéni historie vystavovaly
jednak rliznorodéjsimu spektru abiotickych podminek, jednak konkurenci mnoha jinych
druht, a tak se vyvijela jejich vétsi konkurenéni schopnost. Jinou moznou pii¢inou vétsi
invadovanosti Nového svéta je Castéjsi zavliékani starosvétskych druhti evropskymi kolo-
nizatory do Nového svéta nez obracenym smérem (di Castri 1989, Lonsdale 1999).

Temperatni a borealni zona je vice invadovanannez tropy

Rejmanek (1996) srovnal pocty naturalizovanych druht v 38 americkych a 14 evropskych
aafrickych kontinentalnich florach a zjistil, ze v tropickych florach zapadni i vychodni po-
lokoule je podil naturalizovanych druhi na celkové druhové bohatosti tizemi vyrazné
mensi nez ve florach mimotropickych; nejvétsi relativni zastoupeni naturalizovanych dru-
ht je mezi 40. az 45. stupném severni $ifky. Napiiklad v riznych americkych florach od
Mexika po Peru jsou pocty neptivodnich druht pfevedené na jednotkovou plochu nizké,
stejné jako podily neptivodnich druhti vzhledem ke v§em druhim, které zde dosahuji méné
nez 5 %. Naopak na sever od Mexika a na jih od Peru jsou podily neptivodnich druhti vzdy
Sich oblastech klesaji, stejn¢ jako je cela flora téchto oblasti relativné chuda (Rejmanek et
al. 2005).

Rejmankovy prace tak ptinesly pfesvéd¢ivy doklad, ze tropy jsou invadovany méné
nez mimotropické oblasti. Plati to v§ak pouze pro pevninu — obdobna analyza dat z 63 oce-
anickych ostrovll neukdzala statisticky priikazny rozdil mezi tropickymi a mimotropicky-
mi oblastmi; tropické ostrovy jsou tudiz stejn¢ invadovany jako ostrovy v ostatnich
pevning nelze vysvétlit rozdily v mife a intenzité disturbanci mezi tropickymi a mimotro-
pickymi oblastmi a mezi ostrovy a pevninou, ani rozdily v pfisunu diaspor neptivodnich
druhil, a pri¢itd ji pfirozené rezistenci tropickych ekosystému vii¢i invazim. Tuto rezisten-
ci v§ak zfejmé nepodminuje vysoka druhova diverzita sama o sobg, ale spise velika bioma-
sa a extrémné rychld obnova vegetaéniho krytu po naruseni (Rejmanek 1996).
Rejmankovy zavéry potvrdil pii srovnani 184 riznych tzemi z celého svéta i Lonsdale
(1999). U tropickych ostrovi je ziejmé obecné vysoka nachylnost ostrovnich ekosystému
k invazim duilezit&jsim faktorem nez samotnd odolnost rychle rostouci vegetace
(Rejmének 1996).

Niziny jsou vice invadovany nez horské oblasti

Mnozstvi ekologickych studii ukazalo, Ze u nejriznéjsich skupin organismu se v horskych
oblastech zmenSuji pocty druhti na jednotku plochy s rostouci nadmoiskou vyskou, pii-
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padné Ze pocty druhil mirné rostou od nizin do stfednich nadmotskych vysek a déle rychle
klesaji (Rahbek 1995). Pocty neptivodnich druhi se v§ak s nadmotskou vyskou zmensuji
mnohem rychleji nez pocty ptivodnich druhti, proto jsou niziny obvykle silné invadovany,
zatimco horské oblasti maji neptivodnich druht malo. Tento vztah byl zjistén v horskych
oblastech rliznych ¢ésti svéta, napt. v Alpach (Becker et al. 2005), chilskych Andéach (Pau-
chard & Alaback 2004) a Australskych Alpach (McDougall et al. 2005). V nékterych ob-
lastech, kde jsou niziny vyrazné sussi nez stfedni nadmotské vysky, napt. na Kanarskych
ostrovech, bylo zaznamenano maximum neptivodnich druhii ve stfednich nadmotskych
vyskach, i kdyz smérem do nejvyssich poloh se jejich pocty také zmensuji (Arévalo et al.
2005). I v Ceské republice, kde nejsou tak vyrazné rozdily mezi nizsimi a vy$simi poloha-
mi jako ve vysokohorskych oblastech, se napadné projevuje pokles zastoupeni neptivod-
nich druhti od nizin do hor (Mihulka 1998, Pysek et al. 2002a, Chytry et al. 2008a), atoiv
ramci jednotlivych spolecenstev, jako je napf. vegetace polnich plevell (Lososova et al.
2004, Pysek et al. 2005) nebo ruderalni vegetace (Simonova & Lososova 2008).

Pfi¢iny mensi invadovanosti horskych oblasti ve srovnani s nizinami nejsou zcela jas-
né. Do zna¢né miry je tento jev zplsoben fid$im osidlenim a mensi intenzitou dopravy v
horéch, tedy 1 mensim pfisunem diaspor neptivodnich druht, a to i v historickém pohledu
(niziny byly dfive a hustéji osidleny). Jsou vsak teoretické davody predpokladat, ze by
horské oblasti byly mén¢ invadovany, i pokud by se do nich $ifilo stejné mnozstvi diaspor
jako v nizinach. Neptvodni druhy s potencialni schopnosti invadovat horské oblasti by
mély byt pfizptisobeny horskému podnebi, a proto by mély pochazet také z horskych ob-
lasti. Aby se horsky druh dostal z jedné horské oblasti do jiné, musi se zpravidla §ifit pres
niziny, na jejichz podnebi neni pfizptisoben. Niziny tak vytvareji bariéru, kterd omezuje
invaze horskych druhti, zatimco zadna podobna bariéra neexistuje pro invaze nizinnych
druht (Becker et al. 2005). Je vSak pravdou, zZe Sifeni druhti neni vzdy kontinuélni a ¢asto
dochazi k dalkovym vysadkim, které mohou v ptipadé horskych druhti snadno piekonat
bariéru nizin. Dal$i moznosti je, Ze i horské oblasti, odkud potencidlni invazni druhy
pochazeji, jsou obvykle fidce osidleny, a proto jsou diaspory rostlin z téchto oblasti
mnohem vzacnéji zavlékany do novych tizemi.

Rozdily v invadovanosti a invazibilité rostlinnych spolecenstev

Na rozdil od znalosti o invazibilité a invadovanosti velkych izemi byly znalosti o invado-
vanosti riznych spolecenstev nebo biotopti az donedavna spise kusé a nepodlozené repre-
zentativnimi daty, ktera by srovnavala vétsi pocet spoleCenstev. V klasické praci o
invadovanosti britskych rostlinnych spolecenstev pouzil Crawley (1987) jednoduchy pii-
stup, ve kterém pfifadil jednotlivé nepiivodni druhy britské flory k rtznych spolecen-
stviim, v nichz se Casto vyskytuji, a seCetl pocty neptivodnich druhl v jednotlivych
spolecenstvech. Kvili nedostatku lepsich dat byla podobna srovnani provadéna i v jinych
zemich (napt. Pysek et al. 1998, 2002b, Walter et al. 2005) a revidovana data tohoto typu
byla nové zveiejnéna i pro Ceskou republiku (Sadlo et al. 2007). Tyto podty viak nevypo-
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vidaji o tom, jak je které spolecenstvo lokalné invadovano. SpoleCenstvo s malym poctem
ekologicky odpovidajicich druhi v narodni flote mize byt totiz siln¢ invadovano na vétsi-
n¢ svych lokalit a naopak.

Vhodnym zdrojem pro hodnoceni invadovanosti rostlinnych spolecenstev jsou velké
databaze fytocenologickych snimkd, které jsou od devadesatych let 20. stoleti postupné
vytvafeny v n€kterych zemich, zejména v Evropé (Hennekens & Schaminée 2001). Pres-
toze fytocenologické snimky maji jisté nevyhody, dané subjektivnim vybérem jejich loka-
lit (Lajer 2007, Rolecek et al. 2007), z hlediska pokryti velkych uzemi a Sirokého rozpéti
ruznych rostlinnych spolecenstev neexistuji v soucasné dob¢ zadna lepsi data.

Pionyrskou studii o invadovanosti rostlinnych spolecenstev, zalozenou na kvantitativ-
ni analyze velkého souboru fytocenologickych snimkt z mésta Berlina, zvefejnil Kowarik
(1995). Teprve nedavno se objevily studie srovnavajici vSechna spolecenstva velkych
izemi, a to pro Ceskou republiku (Chytry et al. 2005), Velkou Britanii (Maskell et al.
2006) a spanélskou Katalanii (Vila et al. 2007). Tyto studie hodnotily zvlast' zastoupeni
neofytll (druht zavlecenych po roce 1500) a archeofytti (druhti zavle¢enych pied rokem
1500; tyto druhy vsak nebyly hodnoceny v Katalénii, protoze v jizni Evropé je velmi
obtiZné odlisit archeofyty od plivodnich druhit). RovnéZz pro néktera tizemi Spojenych sta-
th byla ziskana data o zastoupeni neofytii ve vétSim mnozstvi riznych spolecenstev, ktera
umoznila provést podobna srovnani (Stohlgren et al. 1999, 2006b, Spyreas et al. 2004).
Odjinud zatim nejsou odpovidajici studie k dispozici vzhledem k nedostatku dat. Existuje
vSak vice studii zaméfenych na rozdily v invadovanosti v ramci jednoho nebo n¢kolika
malo spolecenstev, které dopliiuji a zpfesiuji zakladni obraz rozdili mezi Siroce vymeze-
nymi vegetacnimi typy (napf. DeFerrari & Naiman 1994, Planty-Tabacchi et al. 1996, So-
brino et al. 2002, Brown & Peet 2003, Campos et al. 2004, Gilbert & Lechowicz 2005,
Pysek et al. 2005, Simonova & Lososova 2008).

Do jaké miry mohoubytrostlinnd spolecenstvainvadovana?

Evropské studie zalozené na analyze velkych souborl fytocenologickych snimki z roz-
sahlych tizemi dospély k podobnym vysledkim. Ceska studie (Chytry et al. 2005), pracuji-
ci s 32 Siroce vymezenymi typy vegetace, zjistila v Sesti nejvice invadovanych typech
prumérné 4,4-9,6 % neofyti z celkového poctu druhl ve fytocenologickych snimcich.
Primérné zastoupeni neofyti ve vSech vegetacnich typech bylo 2,3 %. Katalanska studie
(Vildet al. 2007) pouzila podobnou klasifikaci s 34 vegeta¢nimi typy a rovnéz zjistila
pomérné maly podil neofytl (méné nez 9,0 % v nejvice invadovanych typech a méné nez
2,0 % v pruméru vSech vegetacnich typtl). Nejvétsi podily neofytl byly zaznamenany v
britskych snimcich, kde dosahovaly 10,0-24,8 % ve tfech nejvice invadovanych z 19 ve-
getacnich typi (Chytry et al. 2008b). Kromé téchto zakladnich piehledii existuji v Evropé
také riizné regionalni studie, které uvadéji podily neofytl vyssi nez 10 %, coz je ale v di-
sledku zdmérného vybéru siln¢ invadovanych rostlinnych spolecenstev, jako je pobfezni



24 Chytry & Pysek: Invaze v rostlinnych spolecenstvech

Mediteranni viesovisté : O Velka Britanie
Garrigue , .
Subalpinské kfofiny m Ceska republika
Mediteranni vzdyzelené lesy | MKatalanie
Alpinské travniky |
Macchie
Vrchovists |
Lesnilemy |
Temperatni viesovisté |}
Bazicka slatinisté
Kysela slatinisté |
Subalpinska vysokobylinna veget. |
Porosty hasivky orli¢i |
Tekouci vody
Suché travniky |
Vegetace piimoi'skych skal |
Vegetace suti |
Mezofilni louky a pastviny |
Zivé ploty
Disturbované lesy |
Listnate lesy |
Slaniska |
Temperatni kfoviny |
Vegetace stojatych vod
VIhké louky
Vlhké kroviny
Vegetace skal a zdi
Vegetace seSlapavanych mist
Vegetace pfimoFskych sedimentl |
Rakosiny a ostficové porosty |

a@1§‘§?1ﬂ?ﬂ|”ﬂqu.uﬂnmm_

Ruderalni vegetace |
Jehlicnaté lesy |
Plevelova vegetace

5 10 15 20 25
Procenticky podil neofytu

o

Obr. 1. — Primérny pocet druhti neofytli vyjadieny v procentech z celkového poctu druhii zastoupenych ve
fytocenologickych snimcich ze tii evropskych regionti. Upraveno podle prace Chytry 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 Chytry et al. (2008b).

vegetace fek (Planty-Tabacchi et al. 1996, Sobrino et al. 2002) nebo mofii (Campos et al.
2004).

Lokalné se samoziejmé miize vyskytovat vegetace, ve které neofyty zcela prevazuji, tako-
va vegetace vSak neni v evropské krajiné bézna.
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Mimo Evropu byly nejrozsahlejsi studie zastoupeni neptivodnich druhti provedeny v
plochéch o velikosti 1-1000 m* rozmisténych v 37 typech piirozené vegetace stiedni asti
Spojenych statli (Stohlgren et al. 1999, 2006b). V n¢kolika z téchto vegetacnich typii podil
nepuvodnich druhti (neofyt) vyrazné piesahl 10 %. Pti srovnani s evropskymi studiemi je
napadné, ze podil neptivodnich druhti v pfirozené vegetaci Spojenych stati je casto mno-
hem vétsi nez ve vegetaci clovékem vytvorenych nebo silné ovliviiovanych biotopti v Ev-
ropé. To zietelné odrazi vyse diskutovany rozdil v invadovanosti Starého a Nového svéta a
souvisi s globalnimi historickymi okolnostmi zavlékéani rostlinnych druhd.

Kterd spolecenstva jsounejvice anejméné¢ invadovana?

Tii evropské regiony s reprezentativnimi daty, Ceska republika, Velké Britanie a Katala-
nie, se vyrazng li§i klimatickymi podminkami, biogeografickou historii, sou¢asnym i mi-
nulym vlivem c¢lovéka na pfirodu a historii politickych a obchodnich stykl s oblastmi,
odkud byly zavlékany neptivodni druhy. Srovnavaci studie téchto regiont (Chytry et al.
2008b) vsak ukazala, ze az na né€kolik malo vyjimek jsou ve vSech téchto oblastech stejna
spolecenstva invadovana s pfiblizné stejnou intenzitou (obr. 1). Toto zjisténi je o to zaji-
317 druht neofytli zaznamenanych ve fytocenologickych snimcich se ve vSech regionech
vyskytovalo pouhych sedm, spoleénych pro Britanii a Ceskou republiku bylo 28, pro Bri-
tanii a Katalanii p&t a pro Ceskou republiku a Katalanii 23 druh; ostatni druhy se vyskyto-
valy ve snimcich jen z jednoho regionu. Z toho lze usuzovat, Ze riznad rostlinna
spolecenstva skute¢né mohou mit vlastnosti, které bud’ usnadiiuji nebo omezuji invaze ne-
ptivodnich druht, a tyto vlastnosti jsou do znacné miry nezavislé na geografické oblasti a
skladbé neptivodni flory.

Ve vsech tiech regionech byla nejvice invadovana (1) spolecenstva ovlivitovana dis-
turbancemi (narusovanim) zpusobenymi ¢lovékem nebo mechanickymi vlivy vodniho
proudu a vlnobiti, (2) spolecenstva s dobrou dostupnosti Zivin a (3) spolecenstva vyskytu-
jici se v oblastech s vétsim prisunem diaspor neptivodnich druhti. Neofyty byly nejvice za-
stoupeny na orné pude¢, v ruderalni vegetaci a také na pisCitych a jinych sedimentech
motského pobfezi. Nejvétsi invadovanost neofyty byla zjisténa u britskych spolecenstev, a
to u jehli¢natych lesti (v pruméru 24,8 % neofytl), orné pudy (14,3 %) a pobieznich sedi-
mentt (10,0 %; Chytry et al. 2008b). Pfi jemnéjsim ¢lenéni ceské antropogenni vegetace
dva jeji typy také obsahovaly v primeéru 17-22 % neofytti (Simonova & Lososova 2008).
Jehlicnaté lesy vSak byly siln€ invadovany jen v Britanii, kde vétSina z nich jsou kultury
nepuvodnich dfevin, zatimco ptirozené jehli¢naté lesy a dokonce neptivodni vysadby jeh-
licnanii v Ceské republice a Katalanii obsahovaly velmi mala procenta neofyti.

Podily archeofytti na celkovém poctu druhd riznych spolecenstev jsou mnohem veétsi
nez podily neofyti. Archeofyty dosahuji primérného zastoupeni 55,5 %, 35,5 % a 21,8 %
na orné ptidé, v ruderalni vegetaci a na seslapavanych mistech v Ceské republice a 16,2 %
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na orné pud¢ v Britanii. Britské spolecenstva obecné obsahuji mensi podily archeofytti nez
Ceska spolecenstva, coz je patrné dusledkem rozdilu v celkovém poctu archeofytii ve
florach obou zemi (Sadlo et al. 2007, Chytry et al. 2008b). Vétsina archeofyti pochazi z
Piedniho Vychodu a Mediteranu, tedy oblasti, které jsou geograficky blizsi a pfirodnimi
podminkami podobnéjsi stiedni Evropé nez Britskym ostroviim. To je moznym divodem,
proc se do stfedni Evropy rozsitilo vice archeofytt.

Nejmensi podily neptivodnich druhti, archeofytl i neofyt, byly ve vSech tfech srovna-
vanych evropskych regionech zaznamenany ve spolecenstvech s omezenou dostupnosti
zdroji (napf. zivin nebo vody) a spolecenstvech vyskytujicich se v chladnéjsich oblastech.
Velmi malo invadované jsou pfedevsim alpinské a subalpinské travniky a kfoviny, Zivina-
mi chuda viesovisté, rizné typy sttedomoiské vegetace adaptované na sucho (vzdyzelené
lesy, macchie a garrigue), raselinisté, ale i jehlicnaté lesy s vyjimkou britskych jehlic-
natych kultur.

Tato srovnani odpovidaji i ¢etnym pozorovanim, Ze v prub¢hu sukcese podil neptivod-
nich druhti postupné klesa (Rejmanek 1989, 1996, Prach et al. 2008). Rostlinna spolecen-
stva typicka pro rand sukcesni stadia jsou totiz invadovana siln€, zatimco spolecenstva
odpovidajici pozdnim sukcesnim stadiim maji zpravidla malé zastoupeni neptivodnich
druht.

Rozdily vinvadovanosti spolecenstev archeofyty aneofyty

Cesk4 i britska data jednoznaéné ukézala, Ze spoleGenstva s velkym podilem archeofytii
maji zpravidla také velky podil neofytli a naopak (Chytry et al. 2008b). Tato zavislost se
potvrdila i ve studiich zalozenych na datech z vétsich uzemi, nez jsou fytocenologické
snimky, napf. z ¢eskych ptirodnich rezervaci (Pysek et al. 2002a) nebo ¢tvercu sitového
mapovani flory ve stfednim Némecku (Deutschewitz et al. 2003). Skutecnost, ze tyto dvé
odlisné skupiny druhti silnéji invaduji stejnd spolecenstva, poukazuje na velky vyznam
vlastnosti spoleCenstev pro Uspé&snost rostlinnych invazi. Vlastnosti spolecenstev jsou v
tomto kontextu mnohem vyznamnéjsi nez vlastnosti druht. Tento poznatek Ize vyuzitiv
praxi pri sledovani a prevenci Sifeni invaznich neofytd, protoze jejich Sifeni 1ze s vétsi
pravdépodobnosti ocekavat na téch mistech, kde uz roste vice archeofytt.

Presto vSak existuji ur¢ité odchylky v invadovanosti spolecenstev témito dvéma skupi-
nami nepiivodnich druhii. Archeofyty se v Ceské republice i Britanii relativné Gastg&ji vy-
skytuji v nelesni vegetaci na suchych az mezickych ptidach, zatimco neofyty se Castéji
nachazeji v lesich, disturbované drevinné vegetaci, na vlhkych mistech i pfimo ve vodnim
prostiedi (Chytry et al. 2008b). I samostatné srovnani téchto dvou skupin druhi pouze na
orné pudé v Ceské republice (Py3ek et al. 2005) ukazalo, e archeofyty jsou relativné vice
zastoupeny v klimaticky susSich oblastech nebo na sussich ptidach, jako jsou ¢ernozemé a
rendziny, piestoze i neofyty jsou zde hojné.
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Rozdily ve vazb¢ archeofytli a neofytii na spolecenstva v jejich druhotném arealu lze
jednoduse vysvétlit odlisnostmi podnebi a spolecenstev v jejich piivodnim aredlu. Vétsina
archeofytl se do stfedni a zapadni Evropy dostala z Blizkého Vychodu a Mediteranu (di
Castri 1989, PySek & Jarosik 2005), tedy z oblasti se suchym klimatem a velkym podilem
nelesni vegetace. Proto i v nové osidleném tizemi uptfednostiuji sussi stanovisté a nelesni
vegetaci. Naproti tomu velka ¢ast naSich neofytti pochazi z biomu opadavych listnatych
lesti Severni Ameriky a Asie, a proto jsou mnohé z nich dobfe ptizptisobeny lesnimu
prostfedi nebo vlhkym, mokiadnim i vodnim stanovistim.

Srovnéaniinvazibility spolecenstev

Vyse uvedené udaje vypovidaji o invadovanosti spolecenstev, ktera vSak mize byt do
znaéné miry disledkem rozdilti v prisunu diaspor neptivodnich druhti na lokality jednotli-
vych spolecenstev. Aby bylo mozné porovnat spolecenstva z hlediska jejich invazibility,
tj. vlastnosti umoznujicich invazi neptivodnich druht, provedli jsme statistickou analyzu
souboru 20468 fytocenologickych snimkid z Ceské narodni fytocenologické databaze
(Chytry & Rafajova 2003), ve které jsme zohlednili faktory, které s nejvétsi pravdépodob-
nosti ovliviiuji pfisun diaspor neptivodnich druhti (Chytry et al. 2008a). Tyto faktory zahr-
novaly naptiklad plosny podil zemédélské ptidy a zastavby v Sirsim okoli kazdého snimku
a hustotu lidského osidleni v oblasti, kde byl snimek pofizen. Statistickou metodou regres-
nich stromi (Breiman et al. 1984) jsme pak hodnotili relativni vliv tfi skupin faktord na po-
dil neptivodnich druht v jednotlivych snimcich: (1) typu a vlastnosti spolecenstva, (2)
faktort souvisejicich s intenzitou pfisunu diaspor neptivodnich druhii a (3) klimatu véetné
nadmotské vysky jako souhrnné proménné reprezentujici souc¢asné nekolik klimatickych
faktorti.

Modely ukazaly, Ze typ spoleCenstva je zdaleka nejvyznamnéjsim faktorem, ktery
ovliviiyje invadovanost dané lokality. Variabilitu mezi lokalitami v jejich invadovanosti
archeofyty bylo mozné vysvétlit z 86,4 %, a to ze 77,3 % typem a vlastnostmi spolecen-
stva, ze 4,6 % pfisunem diaspor a ze 4,5 % klimatem. Pro invadovanost neofyty bylo
mozné vysvétlit jen 28,3 % variability mezi lokalitami, a to 19,3 % typem a vlastnostmi
spolecCenstva, 3,1 % ptisunem diaspor a 5,9 % klimatem. Srovnani mezi archeofyty a neo-
fyty ukazuje, ze diky delsi dobé od zavleceni na nase tizemi se archeofyty ziejmé dobfie za-
¢lenily do spolecenstev, ktera jim z ekologického hlediska vyhovuji. Typy spolecenstev
proto vysvétluji pfevaznou vétsinu variability v zastoupeni této skupiny nepiavodnich dru-
hi. Naopak neofyty jsou na nasem uzemi kratsi dobu, a proto je jejich zastoupeni ve spole-
¢enstvech zatim mnohem méné vyhranéné; tomu odpovida i mensi procento vysvétlené
variability. Dilezité vSak je, Ze pro zastoupeni jak archeofytt, tak neofytii na lokalité je
typ spolecenstva mnohem vyznamngj$im faktorem nez ptisun diaspor. Lze tedy obecné
fict, Ze rozdily v invadovanosti mezi $iroce vymezenymi vegetaénimi typy Ceské republi-
ky jsou do zna¢né miry dany jejich riznou invazibilitou a mnohem méné rozdily v piisunu
diaspor mezi lokalitami (i kdyz pfi srovnani v ramci Gizce vymezeného spolecenstva miize
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Tab. 1. — Stfedoevropské vegetacni typy fazené podle invadovanosti a invazibility, s obecnymi charakte-
ristikami disturbanci a dostupnosti Zivin. Pokud v zavorce neni uvedena skupina neptivodnich druht (ar-
cheofyty nebo neofyty), plati dana charakteristika pro obé skupiny. Tabulka je sestavena na zakladé

zobecnéni kvantitativnich analyz uvedenych v pracech Chytry et al. (2005, 2008a, 2008b).

Table 1. — Central European vegetation types ranked according to the level of invasion and invasibility.

Based on Chytry et al. (2005, 2008a, 2008b).

Vegetacni typ

Disturbance

Dostupnost zivin

Vysoka invadovanost, velmi vysoka invazibilita

Plevelova vegetace polnich kultur

Casté, silné

Vysoka invadovanost, vysoka invazibilita

Jednoleta ruderalni vegetace
Seslapavana vegetace

Vytrvala ruderalni vegetace

Listnaté lesni kultury (neofyty)

Casté, silné
Casté, silné
Casté

silné pti zalozeni
porosti

Stfedni invadovanost, stiedni invazibilita

Jehli¢naté lesni kultury (archeofyty)

Listnaté lesni kultury (archeofyty)

Disturbované lesni porosty
Suté

Pobfezni kioviny

Tekouci vody (neofyty)
Porosty vysokych ostiic
Stojaté vody (neofyty)

Vlhka vysokobylinna vegetace
Mezofilni kioviny

Bazicka slatinisté (neofyty)

Skaly a zdi

silné pii zalozeni
porostl

silné pii zalozeni
porosti

silné
Casté
Casté
Casté
obcasné
obcasné
obcasné
obcasné
obcasné

obcasné

velka, casté a silné dotace z
vnéjsich zdrojh

velka, nahlé dotace z vnéjsich zdroju
velka, nahlé dotace z vnéjsich zdroji
velka, nahlé dotace z vnéjsich zdroju

velka, silné zvysena pii zalozeni
porosti

siln€ zvysena pii zalozeni porostl

velka, silné zvysSena pii zaloZeni
porosti

velka, nahle zvy$ena po disturbanci
mala, pfilezitostné kolisa

velka, Gasto kolisa

stiedni, vzacné kolisa

velka, pfilezitostné kolisa

velka, pfilezitostné kolisa

velka a vyrovnana

stiedni az velkd, vzacné kolisa
mala, pfilezitostné kolisa

mala, pfilezitostné kolisa
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Tab. 1. — pokraCovani
Table 1. — continued

Vegetacni typ Disturbance Dostupnost zivin

Vlhké louky (neofyty) obcasné, prediktabilni velka, ptilezitostné kolisa
Mokiadni vrbiny vzacné mala a vyrovnana
SmiSené lesy (neofyty) vzacné velka a vyrovnana

Stiedni invadovanost, mala invazibilita

Slané rakosiny

Suché travniky

Lesni lemy

Mezofilni louky a pastviny
Vlhké louky (archeofyty)
Travniky slanisk

Bazicka slatinisté (archeofyty)

Opadavé lesy

obcasné

obcasné, prediktabilni
vzacné

obcasné, prediktabilni
obcasné, prediktabilni
obcasné, prediktabilni
obc¢asné, prediktabilni

vzacné

Mala invadovanost, pravdépodobné mala invazibilita

Jehli¢naté lesni kultury (neofyty)
Tekouci vody (archeofyty)

Stojaté vody (archeofyty)
Subalpinské kioviny

Subalpinska vysokobylinna vegetace
Viesovisté

SmiSené lesy (archeofyty)

Alpinské travniky

Vrchovisté

Jehlicnaté lesy

Kysela slatinisté

silné pii zalozeni porostt
Casté

obcasné

obcasné

obcasné

obcasné

vzacné

vzacné

vzacné

vzacné

vzacné

stfedni a vyrovnana

mala a vyrovnana

mala a vyrovnana

velka, ptilezitostné kolisa
velka a vyrovnana
stfedni a vyrovnana
mala, piilezitostné kolisa

velka a vyrovnana

siln€ zvysena pii zaloZeni porostl
stfedni a vyrovnana

velka, ptilezitostné kolisa

velka, ptilezitostné kolisa

velka, ptilezitostné kolisa

velka, prilezitostné kolisa

velkd a vyrovnana

mald a vyrovnana

mala a vyrovnana

mald a vyrovnana

mala a vyrovnana
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byt vliv prisunu diaspor na invadovanost rozhodujici). Z invadovanosti 1ze tedy do znacné
miry usuzovat na invazibilitu, 1 kdyZ existuji urcité odchylky.

Tyto odchylky jsme analyzovali v sérii dalSich statistickych modeld, ve kterych jsme
nejprve setadili jednotliva spolecenstva podle invadovanosti, tedy podilu neptivodnich
druhti na celkovém poctu druhti, a poté jsme je setadili znovu podle invazibility, tedy té
Casti variability v invadovanosti, kterou lze vysvétlit pouze vlivem typu spolecenstva (za
ptredpokladu, ze ptisun diaspor a klima jsou v§ude stejné). Pti porovnani téchto dvou pota-
di se ukazalo, ze nejinvadovangjsi spolecenstva (napf. plevelova a ruderalni vegetace) jsou
také nejvice invazibilni. Jind spolecenstva byla sice fazena mezi stfedné invadovana, ale
¢ast jejich invadovanosti vysvétlitelna typem spolecenstva byla relativné nizka. To ukazu-
je, ze jejich invadovanost je dana zejména tim, Ze se vyskytuji v oblastech s velkym piisu-
nem diaspor neptivodnich druhtl, ve skutecnosti jsou ale vici invazim pomérné odolna.
Jde naptiklad o suché, vlhké a slané travniky, bazicka slatini§té a ptirozené listnaté lesy.
Shrnuti invadovanosti a invazibility spolecenstev zalozené na téchto analyzach podava
tab. 1.

Zahrnuti faktort ovliviiujicich ptisun diaspor a klimatickych charakteristik do regres-
nich stromti umoznilo mimo jiné vytvofit jednoduché predpovédi, jak vypadaji malo a
hodné invadované lokality v Ceské republice. Napiiklad absenci nebo jen velmi maly po-
dil neofytli Ize s nejvétsi pravdépodobnosti ocekavat v riznych typech ptirozené a polopfi-
rozené vegetace ve stiednich a vyssich nadmotskych vyskach, zatimco nejvyssi podily
neofytli (kolem 20 % i vice) se nachézeji na lokalitdch nezapojené antropogenni bylinné
nebo narusené dfevinné vegetace v nizinach a pahorkatinach, které ve svém okoli do
300 m obsahuji velky podil zastavénych ploch (Chytry et al. 2008a).

Obecné pti¢iny invazibility spoleCenstev

Zjisténé rozdily v invazibilité spolecenstev (tab. 1) Ize shrnout takto:

(1) Nejvice invazibilni spolecenstva jsou siln€ nebo Casto disturbovana. Napiiklad na
orné pude je nejméné jednou ro¢né zcela odstranéna veskera vegetace; na ruderalnich sta-
novistich je vegetace naruSovana seSlapem, seci, herbicidovanim apod.; paseky vznikly
odstranénim stromového patra piivodniho lesa; pobfezni vegetace je narusovana uéinky
vodniho proudu nebo vinobiti.

(2) Disturbance v invazibilnich spolecenstvech zpusobuje piechodny ptebytek vol-
nych zdroji, které nejsou plné vyuzity disturbovanou vegetaci. Napiiklad po odstranéni
stromového patra zistava v pude na pasece velké mnozstvi nevyuzitych zivin; v pidé na
seSlapavaném stanovisti mtize byt hodné zivin, ale nizky a mezerovity porost naruSovany
seSlapem je nemize plné€ vyuzit; po odstranéni kefového nebo bylinného patra je pro pii-
zemni vegetaci nahle k dispozici velké mnozstvi svétla, které bylo predtim limitujicim
zdrojem.
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(3) V jinych invazibilnich spole€enstvech jsou kratkodobé k dispozici volné zdroje,
které jsou dodavany z okoli rychleji, nez je ptivodni vegetace staci spotfebovat. Jde napfi-
klad o hnojeni nebo zavlazovani orné pidy, pfisun zivin s povodinovymi kaly po zaplavach
nebo obohaceni piidy dusikem z atmosférického spadu. Nejvice invazibilni spolecenstva
jsou ta, ktera jsou soucasné disturbovana a obohacovana o zZiviny z externich zdroja (napft.
orna puda a ruderalni vegetace), coz podporuji i vysledky experimentalnich studii (Burke
& Grime 1996, Davis et al. 2000).

(4) Naproti tomu nejmén¢ invazibilni spolecenstva jsou zpravidla mélo disturbovéana a
soucasng jsou trvale limitovana nedostatkem nékterého zdroje. Nikdy se v nich neprojevu-
je kratkodobé zvyseni dostupnosti volnych zdroju.

(5) Néktera z malo invazibilnich spolecenstev mohou byt i pravidelné disturbovana,
ale nedochazi u nich v disledku toho ke zvyseni dostupnosti zdroji. Alpert et al. (2000)
ukazali, ze invazibilita neni nutn¢ dasledkem jakékoliv disturbance, ale spise diisledkem
odchylek od rezimu disturbanci typického pro dané spolecenstvo; potvrdili tak princip for-
mulovany v praci Hobbs & Huenneke (1992). Dokonce omezeni diive pravidelnych dis-
turbanci mize zvysit invazibilitu. Naptiklad Iucni rostliny po seci rychle vegetativné
regeneruji a pudni Ziviny jsou plynule od¢erpavany dortstajicim porostem. Pravidelné ob-
hospodatované louky proto nejsou pfili$ invazibilni, pfestoze jsou disturbovany seci. Po-
kud vsak dojde na louce k neobvyklé a silné disturbanci, jako je napf. rozorani, zacnou se
do ni zpravidla §ifit nepivodni druhy. Naopak pfi omezeni pravidelné sece dojde ke
hromadéni zivin, které byly diive odvazeny se senem, a opusténé louky jsou vice
invazibilni nez louky pravideln¢ obhospodafované.

Vsechny tyto pozorované jevy jsou v souladu s teorii fluktuace dostupnosti zdroji
(Davis et al. 2000). Tato teorie vysvétluje invazibilitu spolecenstev nahlym zvySenim do-
stupnosti volnych zdrojt, napf. zivin nebo vody (obr. 2). Pokud dostupnost zdrojt vyrazné
nekolisa (at’ uz je celkovy objem zdrojii nizky nebo vysoky), jsou tyto zdroje plynule spo-
ttebovavany ptuvodnimi druhy spolecenstva. Tak nezbyvaji zdroje pro rostliny, které by se
mohly dostat do spolecenstva odjinud. Situace se v§ak zméni, pokud dojde k rychlému a
vyraznému zvySeni dostupnosti nékterého zdroje, at’ uz jeho pfisunem z okoli nebo v di-
sledku disturbance, po které se existujici zdroje piestanou spotfebovavat zni¢enou vegeta-
ci. Volny zdroj mohou vyuzivat ptivodni druhy spolecenstva, ale pokud jej nejsou schopny
rychle vyuzit, mohou jej zacit vyuzivat druhy $ifici se na danou lokalitu z okoli. Do jisté
miry miZze byt otdzkou nahody, které druhy to budou — nékteré z nich mohou byt pavodni
v domaci fléfe, jiné mohou byt neptivodni. V kazdém ptipadé nahlé zvyseni dostupnosti
volnych zdrojl otevird moznost pro Sifeni i druhid neptivodnich, coZ je patrné hlavni pfici-
na invazibility spolecenstev. K velmi podobnym zavérim o pticinach invazibility spole-
censtev dospéli na zaklad¢ kritické reserse riznych dil¢ich studii také Alpert et al. (2000) a
na zakladg teorickych tivah o struktuie spolecenstev Shea & Chesson (2002). Teorie fluk-
tuace dostupnosti zdroji byla podpofena také experimentalné (Davis & Pelsor 2001).
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Obr. 2. — Schéma zavislosti invazibility spolecenstva na spotieb& dostupnych zdroji (napf. zivin v pud¢).
Céarkovana ¢ara uprostfed grafu predstavuje mezni situaci, kdy viechny dostupné zdroje jsou spoleten-
stvem okamzité spotiebovavany. Kazdé spolecenstvo se nachazi v nesrafovaném prostoru pod touto ¢a-
rou, protoze nemuze spotiebovavat vice zdroji, nez které jsou mu dostupné. Spolecenstva, ktera
bezprostiedné spotiebovavaji vétsinu dostupnych zdroju (lezici tésné pod ¢arkovanou ¢arou), jsou rezis-
tentni vu¢i invazi, protoze neponechavaji volné zdroje pro potencialni nové pfichozi druhy. Naproti tomu
spolecenstva, ktera maji hodné dostupnych zdrojti a bezprostiedné je nespotiebovavaji (lezici dale od car-
kované ¢ary), jsou invazibilni. Rezistentni spolecenstvo (bod A) se miize stat invazibilnim, pokud se nahle
zvysi objem dostupnych zdrojui (napt. pohnojenim), ale ptivodni druhy nezvysi jejich spotiebu (posun do
bodu B). Muze se stat invazibilnim i tehdy, kdyz dostupné zdroje ziistanou stejné, ale omezi se jejich
vyuzivani ptivodni vegetaci (napf. po disturbanci spolecenstva; posun do bodu C). Nejvice invazibilni
jsou spolecenstva, v nichz se soucasné zvysi objem zdrojii a omezi se jejich vyuzivani (posun do bodu D).
Upraveno podle prace Davis et al. (2000).

Fig. 2. — A scheme of community invasibility based on the Theory of Fluctuating Resource Availability
(Davis et al. 2000, adapted).
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Jsou druhové chuda spolecenstva nachylnéjsi k invazi?

Predpoklad zakladatele invazni ekologie Charlese Eltona, ze druhové chudé spolecenstva
jsou vice invazibilni nez spolecenstva druhové bohata (Elton 1958), byl povazovan za za-
kladni soucést teorie invazni ekologie az do devadesatych let (Richardson & Pysek 2008).
Tato takzvana teorie biotické rezistence méla oporu v piedstavé volnych nik, které existuji
v druhové chudsich spolecenstvech a jsou oteviené pro nové piichozi druhy. Elton ji odvo-
dil zobecnénim poznatkl o invazich na ostrovech, které maji zpravidla méné ptivodnich
druhti nez srovnateln¢ velké useky pevniny, a zaroven jsou vice invadovany. Jak jsme
vSak zminili vySe, invaze na ostrovech se fidi pon¢kud specifickymi zakonitostmi a maji i
jiné pticiny nez existenci volnych nik.

Od konce devadesatych let byla publikovana fada studii, které presvédCivé ukazaly
pravy opak, tedy ze pocty nepiivodnich druht jsou vétsi v oblastech s bohatsi pavodni
flérou. Tento vztah byl dolozen téméf ve vSech analyzach dat o poctech druhti z velkych
uzemi, napfiklad administrativnich regionti, ostrovtl, pfirodnich rezervaci nebo ¢tverct
sitového mapovani flory (Planty-Tabacchi et al. 1996, Lonsdale 1999, Pysek et al. 2002b,
Deutschewitz et al. 2003, Kiihn et al. 2003, Dark 2004, Espinosa-Garcia et al. 2004, Pino
et al. 2005, Stohlgren et al. 2005, 2006a). Podrobnéjsi prehled téchto studii uvadéji napt.
Herben et al. (2004). Je zfejmé, Ze jak plivodni, tak nepivodni druhy jsou pocetnéjsi v he-
terogenngjsich krajinach, které obsahuji vice riiznych stanovist, a proto pojmou vice dru-
ht. Pozitivni vztah mezi po¢tem ptivodnich a neptivodnich druhti je tedy spise disledkem
vazby kazdé skupiny druhi na heterogenitu stanovist’ nez ptimé zavislosti jedné z téchto
skupin na druhé (Shea & Chesson 2002, Davies et al. 2005). Stohlgren et al. (2006b) na za-
kladé téchto studii dokonce navrhli ndhradu klasické teorie biotické rezistence teorii
biotické akceptance, tedy tendence druhové bohatych spolecenstev piijimat vice novych
druht.

Korelace mezi poc¢tem pivodnich a neptivodnich druhti v§ak mohou byt urovany i
pfimymi zavislostmi, pokud je studujeme na malych plochach, ve kterych se spiSe nez
vnitini heterogenita stanovist’ projevuji interakce mezi organismy. V tom piipadé se mize
uplatilovat mechanismus pfedpoklddany Eltonem, Ze druhové bohatd spolecenstva jsou
mén¢ invadovana, protoze veétsi mnozstvi pivodnich druhi 1épe vyuziva dostupné zdroje a
nezbyvaji piebytky potencialné vyuzitelné druhy Siticimi se z okoli. Mensi invazibilitu
druhove¢ bohatsich spolecenstev ukazaly zejména vysledky riiznych experimentti na ma-
Iych homogennich plochach (napf. Tilman 1997, Knops et al. 1999, Kennedy et al. 2002,
Von Holle & Simberloff 2005). Naopak observaéni studie provedené na malych plochach
ukazaly pozitivni i negativni, pfipadné zadnou zavislost mezi poc¢tem piivodnich druhti a
invazibilitou (napf. Stohlgren et al. 1999, 2006b, Sax 2002, Brown & Peet 2003, Fridley et
al. 2004, Gilbert & Lechowicz 2005). To je i piipad fytocenologickych snimka z Ceské
republiky (Chytry et al. 2005), ve kterych ptevazovaly pozitivni nebo zadné zavislosti.
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Obr. 3. — Obecné schéma vztahu mezi poctem ptivodnich a neptivodnich druhii ve spolecenstvu. Kazdy
shluk bodl reprezentuje spolecenstvo s riznym pocétem jedincl: shluky vice vlevo maji méné jedincu,
shluky vice vpravo maji vice jedincl. Pocet jedinct je pfimo zavisly na velikosti ploch, na kterych spole-
Censtvo zkoumame, proto lze rozdily mezi shluky zleva doprava interpretovat také jako data z postupné se
zvétsujicich ploch. Na malych plochach (s malym poétem jedinctl) je malo druhti a pocet neptivodnich dru-
ht klesa s rostoucim poctem puvodnich druhd, aniz by se pfitom musela uplathovat mezidruhova konku-
rence (shluk vlevo dole). Na vétsich plochach (s velkym poctem jedinct) je druhii vice a negativni zavislost
mezi poctem puvodnich a neptivodnich druhti je stale slabsi, az na velkych plochach mize zcela zmizet
(shluk vpravo nahote). V observacnich studiich jsou zpravidla spole¢né hodnoceny vzorky s riznym po-
¢tem jedinct (coz muize byt dano rozdily ve velikosti ploch, ale také rozdily v produktivité nebo intenzité
disturbanci mezi plochami), a v tom pfipadé jsou v§echny shluky chapany jako jediny datovy soubor, ktery
vykazuje pozitivni korelaci mezi po¢tem ptivodnich a nepiivodnich druhii. Upraveno podle praci 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).

Rozdily mezi observacnim a experimentalnim piistupem demonstroval Levine (2000),
ktery studoval poCty ptivodnich a neptivodnich druhti v trsech kalifornské ostiice Carex
nudata. Observa¢nim piistupem zjistil, Ze trsy s vét§im poctem ptivodnich druhii obsahuji
i vice druhti neptivodnich. Naopak kdyz experimentalné vysel semena nepiivodnich druhti

v

do trst, v nichz uméle manipuloval pocet pivodnich druhd, prokazal nizsi klicivost a
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pfezivani nepivodnich druhl v trsech s vét§im mnozstvim pivodnich druht. Toto
srovnani oddélilo vliv vnitini heterogenity studovanych ploch, kterd zvysuje pocty jak pi-
vodnich, tak neptvodnich druhd, od ¢istého vlivu poctu piivodnich druhi na pocet invadu-
jicich neptvodnich druht.

I samotné observacni studie vSak pomérné jednoznaéné ukazuji, ze negativni zavislost
mezi poéty pivodnich a neptivodnich druhd je Casta pii studiu malych ploch, zatimco po-
zitivni zavislost plati téméf univerzalné na velkych plochach (Shea & Chesson 2002,
Brown & Peet 2003, Fridley et al. 2004, Herben et al. 2004). Reserse literatury k tomuto
tématu (Herben et al. 2004) nenasla zadnou studii provedenou na plochach vétsich nez
30 m?, ktera by zjistila negativni zavislost; na mensich plochach viak Gasto negativni z4-
vislost zjisténa byla.

Zména této zavislosti s velikosti zkoumanych ploch se tradi¢né vysvétluje vlivem kon-
kurence mezi piivodnimi a nepiivodnimi druhy na malych plochach a zvétSovanim poctu
druhti v kazdé z téchto dvou skupin pfi rostouci heterogenité prostredi na velkych plo-
chéch. Ve skutecnosti v§ak tuto zavislost mohou generovat i jednoduché neutralni modely,
které predpokladaji u vSech druhi stejné vlastnosti, neuvazuji zadny mechanismus konku-
rence mezi druhy a méni pouze pocet jedincti ve spolecenstvu, coz odpovida zméné veli-
kosti plochy (protoze vétsi plochy pojmou vice jedinct). Tyto modely (Fridley et al. 2004,
Herben et al. 2004) generuji pti malém poctu jedinct (a tedy i malém poctu druht) nega-
tivni zévislost mezi ptivodnimi a neptivodnimi druhy, pfi velkém poctu jedinct (a tedy i
velkém poctu druht) zpravidla zadnou zavislost a pii variabilnim poctu jedinct (tj. pii
souc¢asném hodnoceni spolecenstev bohatych a chudych na ptivodni druhy) pozitivni za-
vislost (obr. 3). Je tedy mozné, ze zména zavislosti mezi pocty ptvodnich a nepiivodnich
druhil z negativni na pozitivni pii zvétSeni velikosti studovanych ploch nemusi byt viibec
disledkem konkurence na malych plochach, nybrz (minimalné zEasti) prostym artefaktem
vznikajicim v disledku nahodnych nebiologickych procest projevujicich se na malych
plochach s malym poctem rostlinnych jedinct.

Zavéry

(1) Pti studiu invazi neptivodnich druhii v rostlinnych spolecenstvech je dtlezité rozliso-
vat invadovanost (tj. pocet nebo podil neptivodnich druhii zastoupenych ve spolecenstvu)
od invazibility (tj. nachylnosti spolecenstva k Sifeni neptivodnich druhtt). Zatimco invazi-
bilita je zpiisobena vlastnostmi spolecenstva, na invadovanosti se navic podili také intenzi-
ta piisunu diaspor neptivodnich druhd.

(2) Existuji nékteré napadné odliSnosti v invadovanosti riznych tizemi, které byly potvr-
zeny kvantitativnimi analyzami: ostrovy jsou vice invadovany nez pevnina, Novy svét je
vice invadovéan nez Stary svét, pevninské oblasti temperatni a boredlni zény jsou vice in-
vadovany nez pevninské oblasti tropli a niziny jsou vice invadovany nez horské oblasti.
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(3) Z evropskych rostlinnych spolecenstev je nejvice invadovana plevelova a ruderalni ve-
getace, silné¢ jsou invadovana také spolec¢enstva na pobiezi fek a moti. Velmi malo invado-
vana je alpinskd a subalpinska travinna a kfovinna vegetace, raselinisté a viesoviste. Lesy
a vétsina typul travinné vegetace jsou invadovany stfedné. Tyto rozdily v invadovanosti
spolecenstev jsou viceméné shodné v severozapadni, jizni i sttedni Evropé.

(4) Vétsina invadovanych spolecenstev v temperatni Evropé obsahuje vice archeofytd nez
neofytll. Do spolecenstev invadovanych vice archeofyty zpravidla pronika i vice neofytu.
Pres tuto dominantni zavislost vSak archeofyty vykazuji vyraznéjsi vazbu na sussi stano-
visté nez neofyty.

(5) Rozdily v invadovanosti Siroce vymezenych vegetacnich typl jsou jen v omezené mife
zpusobeny dostupnosti diaspor nepivodnich druhti. Hlavnim faktorem uréujicim invado-
vanost je vegetaéni typ, a proto je invazibilita vegetacnich typt do zna¢né miry korelovana
s invadovanosti. Pfesto se zda, ze nékteré vegetaéni typy Ceské republiky, zejména riizna
spolecenstva travinné vegetace a listnaté lesy, jsou rezistentnéjsi k invazim nez typy jiné.
(6) Obecné nejvice invadovana jsou spoleCenstva casto nebo silné disturbovana, pripadné
spolecenstva, do nichz se obc¢as dostavaji ziviny nebo jiné zdroje z okoli rychleji, nez je
staci ptivodni vegetace spotiebovavat. Volné zdroje umoziuji $iteni druhti z okoli, z nichz
nékteré patti k neptivodni flofe. Tato pozorovani jsou v souladu s teorii fluktuace dostup-
nosti zdroju.

(7) Pii srovnani velkych ploch a uzemi se téméf vzdy ukazuje, Ze vice neptivodnich druht
se vyskytuje tam, kde je vice druht pivodnich. Na malych homogennich plochach vsak
mohou byt druhové bohata spolecenstva vice odolna vici invazim nez spolecenstva dru-
hové chuda, protoze Iépe vyuzivaji volné zdroje a siln&ji odolavaji konkurenci invaduyji-
cich druhii. V souladu s tim byla na malych plochach Casto zji§téna negativni zavislost
mezi poctem plivodnich a neptvodnich druhtl, ktera se pfi zvétSovani studovanych ploch
meéni na zavislost pozitivni. Neutralni modely vsak ukazuji, Ze tyto pozorované zavislosti
mohou byt, alespon zc¢asti, i trivialnim disledkem nahodnych nebiologickych procesi,
které nemaji nic spole¢ného s vyuzivanim zdroji nebo konkurenci.

Podékovani

Nas vyzkum invazibility rostlinnych spolecenstev byl podpoten 6. ramcovym programem Evropské unie v
ramei projektu ALARM (GOCE-CT-2003-506675) a vyzkumnymi zaméry &. AV0Z60050516 (AV CR),
0021620828 (MSMT CR) a 0021622416 (MSMT CR). Spolu s nami se na ném podileli zejména Jiti Dani-
helka, Xavier Font, Ondiej Hajek, Vojtéch Jarosik, Ilona Knollova, Lindsay Maskell, Joan Pino, Simon
Smart, Lubomir Tichy, Montserrat Vild a Jan Wild.

Literatura

Alpert P., Bone E. & Holzapfel C. (2000): Invasiveness, invasibility and the role of environmental stress in
the spread of non-native plants. — Persp. Pl. Ecol. Evol. Syst. 3: 52—66.



Zpravy Ces. Bot. Spolec., Praha, 43, Mater. 23: 17-40, 2008 37

Arévalo J. R., Delgado J. D., Otto R., Naranjo A., Salas M. & Fernandez-Palacios J. M. (2005): Distribution
of alien vs. native plant species in roadside communities along an altitudinal gradient in Tenerife and
Gran Canaria (Canary Islands). — Persp. Pl. Ecol. Evol. Syst. 7: 185-202.

Becker T., Dietz H., Billeter R., Buschmann H. & Edwards P. J. (2005): Altitudinal distribution of alien
plant species in the Swiss Alps. — Persp. P1. Ecol. Evol. Syst. 7: 173-183.

Blackburn T. M., Cassey P., Duncan R. P., Evans K. L. & Gaston K. J. (2004): Avian extinction and
mammalian introductions on oceanic islands. — Science 305: 1955-1958.

Breiman L., Friedman J. H., Olshen R. A. & Stone C. G. (1984): Classification and regression trees. —
Wadsworth International Group, Belmont, California.

Brown R. L. & Peet R. K. (2003): Diversity and invasibility of southern Appalachian plant communities. —
Ecology 84: 32-39.

Burke M. J. W. & Grime J. P. (1996): An experimental study of plant community invasibility. — Ecology 77:
776-790.

Campos J. A., Herrera M., Biurrun I. & Loidi J. (2004): The role of alien plants in the natural coastal
vegetation in central northern Spain. — Biodiv. Conserv. 13: 2275-2293.

Crawley M. J. (1987): What makes a community invasible? — In: Gray A. J., Crawley M. J. & Edwards P. J.
[eds], Colonization, succession and stability, p. 429453, Blackwell Scientific Publications, Oxford.

Daehler C. C. (2006): Invasibility of tropical islands by introduced plants: partitioning the influence of
isolation and propagule pressure. — Preslia 78: 389-404.

Dark S. (2004): The biogeography of invasive alien plants in California: an application of GIS and spatial
regression analysis. — Divers. Distrib. 10: 1-9.

Davies K. F., Chesson P., Harrison S., Inouye B. D., Melbourne B. A. & Rice K. J. (2005): Spatial
heterogeneity explains the scale dependence of the native-exotic diversity relationship. — Ecology 86:
1602-1610.

Davis M. A., Grime J. P. & Thompson K. (2000): Fluctuating resources in plant communities: a general
theory of invasibility. — J. Ecol. 88: 528-534.

Davis M. A. & Pelsor M. (2001): Experimental support for a resource-based mechanistic model of
invasibility. — Ecol. Lett. 4: 421-428.

DeFerrari C. M. & Naiman R. J. (1994): A multi-scale assessment of the occurrence of exotic plants on the
Olympic Peninsula, Washington. — J. Veg. Sci. 5: 247-258.

Denslow J. S. (2003): Weeds in paradise: thoughts on the invasibility of tropical islands. — Ann. Missouri
Bot. Gard. 90: 119-127.

Deutschewitz K., Lausch A., Kiihn I. & Klotz S. (2003): Native and alien plant species richness in relation
to spatial heterogeneity on a regional scale in Germany. — Glob. Ecol. Biogeogr. 12: 299-311.

di Castri F. (1989): History of biological invasions with special emphasis on the Old World. — In: Drake J.
A., Mooney H. A., di Castri F., Groves R. H., Kruger F. J., Rejmanek M. & Williamson M. [eds],
Biological invasions: a global perspective, p. 1-30, John Wiley and Sons, Chichester.

Elton C. S. (1958): The ecology of invasions by animals and plants. — Methuen, London.

Espinosa-Garcia F. J.,Villasenor J. L. & Vibrans H. (2004): The rich generally get richer, but there are
exceptions: correlations between species richness of native plant species and alien weeds in Mexico. —
Divers. Distrib. 10: 399-407.

Fridley J. D., Brown R. L. & Bruno J. E. (2004): Null models of exotic invasion and scale-dependent
patterns of native and exotic species richness. — Ecology 85: 3215-3222.

Gilbert B. & Lechowicz M. J. (2005): Invasibility and abiotic gradients: the positive correlation between
native and exotic plant diversity. — Ecology 86: 1848—1855.

Hennekens S. M. & Schaminée J. H. J. (2001): TURBOVEG, a comprehensive data base management
system for vegetation data. —J. Veg. Sci. 12: 589-591.



38 Chytry & Pysek: Invaze v rostlinnych spoleenstvech

Herben T. (2005): Species pool size and invasibility of island communities: a null model of sampling
effects. — Ecol. Lett. 8: 909-917.

Herben T., Mandak B., Bimova K. & Miinzbergova Z. (2004): Invasibility and species richness of a
community: a neutral model and a survey of published data. — Ecology 85: 3223-3233.

Hierro J. L., Maron J. L. & Callaway R. M. (2005): A biogeographical approach to plant invasions: the
importance of studying exotics in their introduced and native range. — J. Ecol. 93: 5-15.

Hobbs R. J. & Huenneke L. F. (1992): Disturbance, diversity, and invasion: implications for conservation.
— Conserv. Biol. 6: 324-337.

Chytry M., Jarosik V., Pysek P., Hajek O., Knollova I, Tichy L. & Danihelka J. (2008a): Separating habitat
invasibility by alien plants from the actual level of invasion. — Ecology 89: 1541-1553.

Chytry M., Maskell L. C., Pino J., PySek P., Vila M., Font X. & Smart S. M. (2008b): Habitat invasions by
alien plants: a quantitative comparison among Mediterranean, subcontinental and oceanic regions of
Europe. —J. Appl. Ecol. 45: 448-458.

Chytry M., Pysek P., Tichy L., Knollova I. & Danihelka J. (2005): Invasions by alien plants in the Czech
Republic: a quantitative assessment across habitats. — Preslia 77: 339-354.

Chytry M. & Rafajova M. (2003): Czech National Phytosociological Database: basic statistics of the
available vegetation-plot data. — Preslia 75: 1-15.

Kennedy T. A., Nacem S., Howe K. M., Knops J. M. H., Tilman D. & Reich P. (2002): Biodiversity as a
barrier to ecological invasion. — Nature 417: 636—-638.

Knops J. M. H., Tilman D., Haddad N. M., Naeem S., Mitchell C. E., Haarstad J., Ritchie M. E., Howe K.
M., Reich P. B., Siemann E. & Groth J. (1999): Effects of plant species richness on invasion dynamics,
disease outbreaks, insect abundance and diversity. — Ecol. Lett. 2: 286-293.

Kowarik I. (1995): On the role of alien species in urban flora and vegetation. — In: Pysek P., Prach K.,
Rejmanek M. & Wade P. M. [eds], Plant invasions: general aspects and special problems, p. 85103,
SPB Academic Publishing, Amsterdam.

Kiihn I., Brandl R., May R. & Klotz S. (2003): Plant distribution patterns in Germany: will aliens match
natives? — Feddes Repert. 114: 559-573.

Lajer K. (2007): Statistical tests as inappropriate tools for data analysis performed on non-random samples
of plant communities. — Folia Geobot. 42: 115-122.

Levine J. M. (2000): Species diversity and biological invasions: relating local process to community
pattern. — Science 288: 852-854.

Lonsdale W. M. (1999): Global patterns of plant invasions and the concept of invasibility. — Ecology 80:
1522-1536.

Lososova Z., Chytry M., Cimalova S., Kropa¢ Z., Otypkova Z., Pysek P. & Tichy L. (2004): Weed
vegetation of arable land in Central Europe: gradients of diversity and species composition. — J. Veg.
Sci. 15: 415-422.

MacArthur R. H. & Wilson E. O. (1967): The theory of island biogeography. — Princeton University Press,
Princeton.

Mack R. N., Simberloff D., Lonsdale W. M., Evans H., Clout M. & Bazzaz F. A. (2000): Biotic invasions:
causes, epidemiology, global consequences, and control. — Ecol. Appl. 10: 689—710.

Maskell L. C., Firbank L. G., Thompson K., Bullock J. M. & Smart S. M. (2006): Interactions between
non-native plant species and the floristic composition of common habitats. — J. Ecol. 94: 1052-1060.

McDougall K. L., Morgan J. W., Walsh N. G. & Williams R. J. (2005): Plant invasions in treeless
vegetation of the Australian Alps. — Persp. P1. Ecol. Evol. Syst. 7: 159-171.

Mihulka S. (1998): The effect of altitude on the pattern of plant invasions: a field test. — In: Starfinger U.,
Edwards K., Kowarik I. & Williamson M. [eds], Plant invasions: ecological mechanisms and human
responses, p. 313320, Backhuys, Leiden.



Zpravy Ces. Bot. Spolec., Praha, 43, Mater. 23: 17-40, 2008 39

Pauchard A. & Alaback P. B. (2004): Influence of elevation, land use, and landscape context on patterns of
alien plant invasions along roadsides in protected areas of South-Central Chile. — Conserv. Biol. 18:
238-248.

Pino J., Font X., Carb¢ J., Jové M. & Pallares L. (2005): Large-scale correlates of alien plant invasion in
Catalonia (NE of Spain). — Biol. Conserv. 122: 339-350.

Planty-Tabacchi A., Tabacchi E., Naiman R., Deferrari C. & Décamps H. (1996): Invasibility of
species-rich communities in riparian zones. — Conserv. Biol. 10: 598-607.

Prach K. & Pysek P. (1997): Invazibilita spolecenstev a ekosystémii. — Zpravy Ces. Bot. Spole¢. 32, Mater.
14: 1-6.

Prach K., Rehounkové K., Konvalinkova P. & Trnkovéa R. (2008): Invaze a sukcese. — Zpravy Ces. Bot.
Spolec. 43, Mater. 23: 41-49.

Pysek P. (1998): Is there a taxonomic pattern to plant invasions? — Oikos 82: 282-294.

Pysek P. & Jarosik V. (2005): Residence time determines the distribution of alien plants. — In: Inderjit [ed.],
Invasive plants: ecological and agricultural aspects, p. 77-96, Birkhduser Verlag-AG, Basel.

Pysek P., Jarosik V., Chytry M., Kropa¢ Z., Tichy L. & Wild J. (2005): Alien plants in temperate weed
communities: prehistoric and recent invaders occupy different habitats. — Ecology 86: 772—785.
Pysek P., Jarosik V. & Kucera T. (2002a): Patterns of invasion in temperate nature reserves. — Biol.

Conserv. 104: 13-24.

Pysek P., Prach K. & Mandak B. (1998): Invasions of alien plants into habitats of Central European
landscape: an historical pattern. — In: Starfinger U., Edwards K., Kowarik I. & Williamson M. [eds],
Plant invasions: ecological mechanisms and human responses, p. 23-32, Backhuys, Leiden.

Pysek P., Sadlo J. & Mandék B. (2002b): Catalogue of alien plants of the Czech Republic. — Preslia 74:
97-186.

Rahbek C. (1995): The elevational gradient of species richness: a uniform pattern? — Ecography 18:
200-205.

Rejmének M. (1989): Invasibility of plant communities. — In: Drake J. A., Mooney H. A., di Castri F.,
Groves R. H., Kruger F. J., Rejmanek M. & Williamson M. [eds], Biological invasions: a global
perspective, p. 369-388, John Wiley and Sons, Chichester.

Rejmanek M. (1996): Species richness and resistance to invasions. — In: Orians G. H., Dirzo R. & Cushman
J. H. [eds], Diversity and processes in tropical forest ecosystems, p. 153—172, Springer-Verlag, Berlin.

Rejmanek M., Richardson D. M. & PysSek P. (2005): Plant invasions and invasibility of plant communities.
— In: van der Maarel E. [ed.], Vegetation ecology, p. 332-355, Blackwell Science, Oxford.

Richardson D. M. & Pysek P. (2006): Plant invasions: merging the concepts of species invasiveness and
community invasibility. — Progr. Phys. Geogr. 30: 409—431.

Richardson D. M. & Pysek P. (2008): Fifty years of invasion ecology: the legacy of Charles Elton. — Divers.
Distrib. 14: 161-168.

Rolecek J., Chytry M., Hajek M., Lvon¢ik S. & Tichy L. (2007): Sampling design in large-scale vegetation
studies: do not sacrifice ecological thinking to statistical purism! — Folia Geobot. 42: 199-208.

Sadlo J., Chytry M. & Pysek P. (2007): Regional species pools of vascular plants in habitats of the Czech
Republic. — Preslia 79: 303-321.

Sax D. F. (2002): Native and naturalized plant diversity are positively correlated in scrub communities of
California and Chile. — Divers. Distrib. 8: 193-210.

Sax D. F. & Brown J. H. (2000): The paradox of invasion. — Glob. Ecol. Biogeogr. 9: 363-371.

Shea K. & Chesson P. (2002): Community ecology theory as a framework for biological invasions. —
Trends Ecol. Evol. 17: 170-176.

Simonova D. & Lososova Z. (2008): Which factors determine plant invasions in man-made habitats in the
Czech Republic? — Persp. P1. Ecol. Evol. Syst. 10: 89-100.



40 Chytry & Pysek: Invaze v rostlinnych spolecenstvech

Sobrino E., Sanz-Elorza M., Dana E. D. & Gonzalez-Moreno A. (2002): Invasibility of a coastal strip in NE
Spain by alien plants. — J. Veg. Sci. 13: 585-594.

Spyreas G., Ellis J., Carrol C. & Molano-Flores B. (2004): Non-native plant commonness and dominance in
the forests, wetlands, and grasslands of Illinois, USA. — Nat. Areas J. 24: 290-299.

Stohlgren T. J., Barnett D., Flather C., Fuller P., Peterjohn B., Kartesz J. & Master L. L. (2006a): Species
richness and patterns of invasion in plants, birds, and fishes in the United States. — Biol. Invas. 8:
427-447.

Stohlgren T. J., Barnett D., Flather C., Kartesz J. & Peterjohn B. (2005): Plant species invasions along the
latitudinal gradient in the United States. — Ecology 86: 2298-2309.

Stohlgren T. J., Binkley D., Chong G. W., Kalkhan M. A., Schell L. D., Bull K. A., Otsuki Y., Newman G.,
Bashkin M. & Son Y. (1999): Exotic plant species invade hot spots of native plant diversity. — Ecol.
Monogr. 69: 25-46.

Stohlgren T. J., Jarnevich C., Chong G. W. & Evangelista P. H. (2006b): Scale and plant invasions: A
theory of biotic acceptance. — Preslia 78: 405-426.

Tilman D. (1997): Community invasibility, recruitment limitation, and grassland biodiversity. — Ecology
78: 81-92.

Vila M., Pino J. & Font X. (2007): Regional assessment of plant invasions across different habitat types. —
J. Veg. Sci. 18: 35-42.

Von Holle B. & Simberloff D. (2005): Ecological resistance to biological invasion overwhelmed by
propagule pressure. — Ecology 86: 3212-3218.

Walter J., Essl F., Englisch T. & Kiehn M. (2005): Neophytes in Austria: habitat preferences and ecological
effects. — Neobiota 6: 13-25.

Williamson M. (1996): Biological invasions. — Chapman and Hall, London.



