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Abstract

Prominent impact of alien plants (especially invasive ones) can be observed in many tropical habitats, ma-
inly in those influenced by human activity. Typical slash-and-burn shifting cultivation systems in the
lowland zone of Papua New Guinea (PNG) provide an ideal opportunity to study patterns and processes of
tropical plant invasions. Local fields, so-called ‘gardens’, are small, short-lived, and often surrounded by
primary forest. It is easy to find several successional stages within a small area there. Our study aims to
describe temporal changes of species composition in such communities with special attention paid to in-
vasive alien species. We studied abandoned ‘gardens’ in the lowland rainforest area in NE part of Papua
New Guinea, Madang province. Fourteen phytosociological relevés with 321 species of vascular plants
were recorded in six different habitats (successional stages) ranging from three-months-old forest clearing
to ten-years-old secondary forest and intact primary forest. Our main results are: (1) The compositional si-
milarity to primary forest decreases during early succession as the primary forest seedlings are suppressed
by fast growing species typical for early successional stages (including many invasive aliens). (2) Aliens
(mostly invasive) represent an important component of abandoned tropical gardens in PNG, as for both the
diversity (up to 20% of the total species number, 8.5% in average) and the abundance (up to 63% of the total
cover). (3) The proportion of aliens decreases during time. No aliens were found in the primary forest. (4)
The role of invasive species with C4-type of photosynthesis is remarkable, particularly in the early succes-
sional stages. The most frequent and abundant species far ahead others were two C4-grasses: Paspalum
conjugatum and Leptochloa virgata.

K e y w o r d s : agriculture, alien, clearing, invasive, Papua New Guinea, primary forest, secondary forest,
succession
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Úvod

Invazní rostliny pøedstavují vá�nou hrozbu nejen pro mnohá temperátní spoleèenstva, ale
také pro øadu ekosystémù ostatních biomù svìta. Stále více pozornosti je dnes vìnováno
tropickým oblastem, nebo� s rostoucím tlakem na zemìdìlské a prùmyslové vyu�ívání tro-
pických ekosystémù (kácení deštných lesù, tì�ba nerostných surovin) stoupá i poèet vhod-
ných volných nik k obsazení nepùvodními druhy (Heywood 1989). Nìkteré tropické
nepùvodní druhy jsou v souèasné dobì øazeny k nejvá�nìjším invazním hrozbám vùbec,
napø. Imperata cylindrica (L.) Beauv., Lantana camara L., Mikania micrantha Kunth, Mi-
mosa pigra L. a Spathodea campanulata Beauv. (Global Invasive Species Database,
http://www.issg.org/database). Silnì zasa�ena bývají pøedevším sekundární, antropicky
narušená spoleèenstva (Heywood 1989, Macdonald et al. 1991, Sax & Brown 2000), na-
pøíklad holoseèe po tì�bì, opuštìné zahrádky a plantá�e. Druhové slo�ení a abundance in-
vazních druhù v takových spoleèenstvech se však mù�e v prùbìhu sukcese výraznì mìnit
(napø. Ramakrishnan & Vitousek 1989).

Vhodný modelový systém pro studium sukcese (a role invazních druhù) v tropických
ekosystémech pøedstavuje tradièní stìhovavé zemìdìlství. Po tisíciletí byl tento typ zemì-
dìlství hlavním druhem disturbance v tropech celého svìta (Ramakrishnan & Vitousek
1989). Takový zpùsob hospodaøení je v témìø nepozmìnìné podobì dochovaný i v
mnohých ní�inných oblastech Papuy Nové Guineje (PNG).

Typický postup domorodých zemìdìlcù v ní�inách PNG je následující: nejprve je vy-
kácena èást primárního èi sekundárního deštného lesa, obvykle o velikosti do 1 ha, vzniklá
mýtina je vypálena a na obohaceném substrátu jsou pìstovány tradièní plodiny (pøedevším
taro, batáty, jamy, maniok, cukrová tøtina, banány a papája). Vzniklé „pralesní políèko“
(lidovì zvané garden, tedy zahrádka) je obhospodaøováno pomìrnì krátkou dobu (ca 1
rok), nebo� dochází k rychlému vyèerpání �ivin. Po uplynutí této doby je údr�ba políèka
(zahrnující vìtšinou pouze sporadické odstraòování hlavních plevelù) omezena na mini-
mum a zahrádka je ponechána samovolnému vývoji (pokud se ještì nìco z pìstovaných
plodin urodí, je to pøíle�itostnì sklizeno). Zároveò nastupuje spontánní sukcese, která nej-
prve smìøuje k vytvoøení sekundárního lesa (druhovì výraznì chudšího a svým slo�ením
znaènì odlišného od lesa primárního). Jeho slo�ení se za vhodných podmínek (pøedevším
pøi dostateèném pøísunu diaspor) bude stále více blí�it slo�ení primárního lesa (Lepš et al.
2001).

V pøípadì dostateènì nízké hustoty lidského osídlení (co� je i pøípad øady ní�inných
oblastí) pøedstavuje krajina v okolí lidských sídel pestrou mozaiku obdìlávaných a opuštì-
ných políèek, sekundárního lesa rùzného stáøí (vzniklého sukcesí na tìchto políèkách) a
lesa primárního. Pomìrné zastoupení jednotlivých slo�ek se ale výraznì mìní v závislosti
na lokální hustotì lidské populace. Zatímco v hustìji osídlených oblastech (napø. pøi pob-
øe�í v blízkosti velkých sídel) je zachovalý primární les vzácností, v odlehlých oblastech
vnitrozemí s výraznì podprùmìrnou hustotou je mozaika sukcesních stádií zasazena do
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pomìrnì souvislé plochy dobøe zachovalého primárního lesa. I tento krajinný systém je
však více èi ménì ovlivòován pøítomností nepùvodních (zejména invazních) druhù.

V rámci Papuy Nové Guineje je nejznámìjším pøíkladem úspìšného invazního druhu
keøovitý pùvodnì støedoamerický druh pepøe Piper aduncum L. (Hartemink 2006). První
ovìøené lokality tohoto druhu z Nové Guineje jsou z prvé poloviny dvacátého století. Druh
byl však velmi vzácný a� do sedmdesátých let, kdy se zaèal masivnì šíøit. Dnes je v nìkte-
rých oblastech (napø. severní pobøe�í v okolí Madangu) nejhojnìjším druhem sekundár-
ních lesù. Také na zahrádkách je jedním z nejhojnìjších plevelù a bývá dominantou v
prvních fázích sukcese. Stejnì tak podél cest ho lze nalézt a� do nadmoøských výšek kolem
2000 m n. m. Do nìkterých vzdálených oblastí Nové Guineje ještì nepronikl, ale jeho šíøe-
ní lze pozorovat prakticky z roku na rok. Do primárního lesa proniká jen velmi zøídka, a to
výhradnì na narušené plochy (Lepš et al. 2002).

Cílem naší studie bylo zdokumentovat sukcesní vývoj na opuštìných domorodých po-
líèkách v zachovalé oblasti ní�inného tropického deštného lesa Papuy Nové Guineje.
Zvláštní pozornost jsme vìnovali roli nepùvodních (pøedevším invazních) druhù ve studo-
vaných spoleèenstvech a sledování zmìn v jejich zastoupení bìhem sukcesního vývoje.

Metodika

Terénní výzkum byl proveden v záøí 2006 v okolí vesnice Wanang (souøadnice 05°15’ j.
š., 145°16’ v. d., 100 m n.m.) v provincii Madang na severu Papuy Nové Guineje. Wanang
se nachází v oblasti jen mírnì zasa�ené èinností èlovìka v pásmu ní�inného deštného lesa s
relativnì nízkou hustotou lidského osídlení. Lidská aktivita je zde omezena výhradnì na
tradièní stìhovavé zemìdìlství (popsané výše), pøíèem� díky nízkému populaènímu tlaku
jsou stávající i rùznì stará opuštìná políèka obklopena souvislou plochou primárního lesa.
Pohyb osob a transport materiálu je v širokém okolí zajiš�ován pouze pìšky (snahy o vy-
budování silnièní komunikace skonèily záhy a neúspìšnì). Pøísun diaspor nepùvodních
druhù usnadnìný lidskou èinností je tím znaènì omezen; napø. Piper aduncum se zde obje-
vil a� v posledních (zøejmì 2–5) letech a dosud není hojný.

V rámci naší studie jsme porovnávali nìkolik políèek v rùznì pokroèilých stadiích
sukcese: novì vykácená mýtina (snímkovány byly mýtiny po vykácení primárního i
sekundárního lesa; obì pøibli�nì 3 mìsíce staré), jeden a dva roky opuštìná pole, deset let
starý sekundární les a také les primární. Na ka�dém studovaném políèku byly poøízeny dva
fytocenologické snímky o velikosti 10 × 10 m, celkem jsme zapsali 14 snímkù. Pro ka�dou
plochu byl poøízen kompletní soupis pøítomných druhù a proveden odhad jejich po-
kryvnosti (%) v jednotlivých patrech. V pøípadì stromového patra primárního lesa byla
namísto pokryvnosti vyu�ita tzv. basal area, tedy souèet ploch prùøezù kmenù (mìøené ve
standardní výšce 130 cm) všech jedincù daného druhu pøítomných ve studované ploše.

Jako nepùvodní (zavleèené) druhy byly oznaèeny všechny taxony, jejich� pøirozený
areál prokazatelnì nezahrnoval území PNG. Bì�nì pìstované plodiny nebyly do této kate-
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gorie zaøazeny. Vìtšinu nepùvodních rostlin bylo mo�né pova�ovat zároveò za druhy in-
vazní vzhledem k jejich vysoce pravdìpodobnému spontánnímu zpùsobu šíøení a tvorbì
poèetných populací na øadì míst (vlastní pozorování). Takøka všechny nejvíce zastoupené
nepùvodní druhy byly také zahrnuty v seznamu nejvýznamnìjších plevelù PNG (Henty &
Pritchard 1988). Informace o fotosyntetickém typu (C3 nebo C4) tìchto druhù byla
získána z práce Sage (2004).

Data o druhovém slo�ení byla analyzována nepøímou ordinaèní metodou (detrended
correspondence analysis, DCA) v programu Canoco 4.5 (Lepš & Šmilauer 2003), ostatní
analýzy zahrnovaly bì�né jednorozmìrné metody (u�it program Statistica 6.0).

Výsledky

Na všech studovaných plochách jsme celkem zaznamenali 321 druhù (vèetnì 13 pìstova-
ných plodin). Nejvíce druhù (77) se vyskytovalo ve snímcích poøízených v primárním
lese. Nemalý poèet druhù (pøes 50) jsme zaznamenali i na mýtinách. Naopak sekundární
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Obr. 1. – Nepøímá ordinaèní analýza (detrended correspondence analysis, DCA) všech snímkù zobrazují-
cí podobnost v druhovém slo�ení studovaných ploch. První a druhá osa vysvìtlují 15 %, resp. 10 % celko-
vé variability v datech. Vysvìtlivky: PasPrim – paseka po primárním lese, PasSek – paseka po
sekundárním lese, Pole1r – jeden rok opuštìné pole, Pole2r – dva roky opuštìné pole, LesSek – sekundární
les, LesPrim – primární les.
Fig. 1. – Detrended correspondence analysis (DCA) of all relevés. This analysis illustrates compositional
similarity of studied successional stages (the first and second ordination axes explain 15% and 10% of va-
riation in the data set, respectively). The first ordination axis corresponds roughly to the successional trend
increasing to the left, except the ‘final’ successional stage, i.e. primary forest. Abbreviations: PasPrim –
primary forest clearing, PasSek – secondary forest clearing, Pole1r – one year abandoned garden, Pole2r –
two year abandoned garden, LesSek – secondary forest, LesPrim – primary forest.



les byl pomìrnì chudý (39 druhù), jeho druhová bohatost ve srovnání s lesem primárním
byla pøibli�nì polovièní.

Zmìny v druhovém slo�ení bìhem sukcese znázoròuje ordinaèní diagram na obr. 1.
První ordinaèní osa DCA koresponduje se sukcesním trendem v èasných fázích sukcese,
smìr sukcese bì�í zprava doleva. V rozporu s tímto trendem je zcela opaèná pozice snímkù
„klimaxového“ primárního lesa, které jsou v diagramu nejdále vpravo.

Ve zkoumaných biotopech jsme nalezli celkem 27 druhù (8,4 % z celkového poètu),
které jsou pro území PNG nepùvodní. �ádný z tìchto druhù nebyl zaznamenán v primár-
ním lese. Naopak nejvìtší zastoupení mìly nepùvodní druhy na mýtinì po vykácení pri-
márního a sekundárního lesa, ale i na jeden rok opuštìné zahrádce, kde tvoøily pøibli�nì 20
% celkové diverzity (obr. 2). Mnohem výraznìjší byla abundance nepùvodních druhù vy-
jádøená jako celková pokryvnost, která v tìchto sukcesních stadiích pøesahovala 60 %.
Nicménì ani v sekundárním lese nebyla pokryvnost zavleèených druhù zanedbatelná (cca
20 %; obr. 3). Nejèastìjší nepùvodní druhy (z hlediska frekvence jejich výskytu a po-
kryvnosti) shrnuje tabulka 1. Témìø všechny nalezené nepùvodní druhy patøily mezi byli-

Zprávy Èes. Bot. Spoleè., Praha, 43, Mater. 23: 63–72, 2008 67

0

20

40

60

80

100

PasPrim PasSek Pole1r Pole2r LesSek LesPrim

Sukcesní stadium

P
o

è
e

t
d

ru
h

ù
[%

]

Pùvodní

Nepùvodní C3

Nepùvodní C4

Obr. 2. – Zmìny v podílu nepùvodních druhù na celkové diverzitì jednotlivých sukcesních stadií. Nepù-
vodní druhy jsou rozdìleny do dvou kategorií podle typu fotosyntézy (C3 nebo C4). Vysvìtlivky viz obr. 1.
Fig. 2. – The changes in relative contribution of alien species to the total diversity of particular successional
stages. Alien species are further divided into two categories according to their photosynthesis type (C3 vs.
C4). For abbreviations see Fig. 1.



ny, jedinou výjimkou byly dva (velmi vzácnì zastoupené) døevnatìjící druhy – Mimosa
pigra a Piper aduncum.

Celkem 9 nalezených druhù C4 rostlin pøedstavuje plnou tøetinu z celkového poètu ne-
pùvodních druhù. Mnohem výraznìjší je podíl C4 rostlin na celkové pokryvnosti všech za-
vleèených druhù, který se ve všech nelesních stanovištích (tj. mýtina a� dvouleté políèko)
pohyboval mezi 40 a 85 %. Také absolutní pokryvnost nepùvodních C4 druhù byla ve vìt-
šinì nelesních sukcesních stadií vysoká, na mýtinách dokonce pøesahovala 50 % z celkové
plochy (obr. 3). Naopak v ji� zapojeném sekundárním lese byl podíl pokryvnosti „svìtlo-
milných“ C4 druhù zcela mizivý (1,5 % celkové pokryvnosti nepùvodních druhù), pøes-
to�e celková abundance nepùvodních druhù v tomto biotopu byla celkem vysoká
(pøibli�nì 1/5 plochy).

Zastoupení nepùvodních druhù jsme vyjádøili jako jejich podíl na celkovém poètu dru-
hù a jako jejich celkovou pokryvnost (obr. 2 a 3). Bìhem sukcese nápadnì klesá pøedevším
absolutní pokryvnost zavleèených druhù. Toto sní�ení je však zèásti dùsledkem celkového
poklesu pokryvnosti bylinného patra. Podíl nepùvodních druhù na celkové diverzitì plo-
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Obr. 3. – Zmìny v souètu absolutní pokryvnosti nepùvodních druhù v prùbìhu sukcese. Nepùvodní druhy
jsou rozdìleny do dvou kategorií podle typu fotosyntézy (C3 nebo C4). Vysvìtlivky viz obr. 1.
Fig. 3. – The changes in cover of alien species during succession. Alien species are divided into two catego-
ries according to their photosynthesis type (C3 vs. C4). The role of C4-invaders in the early successional
stages is more prominent mainly because of high cover of two C4-grass species – Paspalum conjugatum
and Leptochloa virgata. For abbreviations see Fig. 1.



chy klesá se vzrùstající pokryvností stromového a keøového patra (regrese: F1,4= 14,69,
p=0,02, R2=0,79) a monotónnì klesá smìrem k primárnímu lesu.

Diskuse

Rychlost a smìr sekundární sukcese na opuštìné pralesní zahrádce je závislý na mnoha
faktorech, napø. na velikosti zalo�ené zahrádky, èi na mno�ství dostupných diaspor v pùdì
(Ramakrishnan & Vitousek 1989). Sukcesní vývoj mù�e být následnì ovlivnìn také inten-
zitou vyu�ívání dané zahrádky, ale i mírou odstraòování plevelù místními obyvateli. Na
druhé stranì sukcesní zmìny, vèetnì invaze nepùvodních druhù, na opuštìných pralesních
zahrádkách ovlivòují mnoho dalších jevù souvisejících s tìmito zmìnami jako strukturu
rostlinného spoleèenstva, cyklus pùdních prvkù, ale i hydrologii dané lokality (Levine et
al. 2003).

Náš pøedpoklad, �e se bude druhové slo�ení v prùbìhu sukcese pøibli�ovat slo�ení pri-
márního lesa nám analýza DCA nepotvrdila. Tento rozpor je pravdìpodobnì zpùsoben
pøítomností semenáèkù mnoha døevin primárního lesa v plochách ranì sukcesních stadií.
Zejména se jedná o èerstvì vykácené mýtiny poskytující vhodné podmínky k vyklíèení
velkého mno�ství diaspor, které se sem snadno šíøí z tìsnì sousedícího primárního lesa. V
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Tab. 1. –  Pìt nejèastìjších nepùvodních druhù, tj. druhù, které byly nalezeny v nejvìtším procentu snímkù
nebo které vykazovaly nejvyšší pokryvnost.

Table 1. – Five alien species with highest frequency, highest mean cover and maximum cover in our relevés.

Druh Èeleï
Typ
fotosyntézy

% snímkù, v
nich� byl druh
zaznamenán

Prùmìrná
pokryvnost

Maximální.
pokryvnost
(%)

Paspalum conjugatum
Berg

Poaceae
C4 86 9,4 40

Leptochloa virgata
(L.) Beauv.

Poaceae
C4 71 1,4 40

Ageratum conyzoides
L.

Asteraceae
C3 57 1,7 10

Piper umbellatum L. Piperaceae C3 57 1,9 15

Sphaerostephanus
unitus (L). Holttum.

Thelypteridaceae C3 57 3,2 35

Crassocephalum
crepidioides (Benth.)
S. Moore

Asteraceae
C3 57 3 25



prùbìhu sukcese jsou však tyto semenáèky postupnì vytlaèovány (pravdìpodobnì i kvùli
vysoké abundanci nepùvodních a invazních druhù) a druhy primárního lesa se mohou opìt
prosadit a� ve starších stadiích sekundárního lesa, která však ji� naše prùzkumy nezachyti-
ly. Je však obecnì známo, �e se pozdnì sukcesní a� klimaxové druhy prosazují spíše v
ménì disturbovaných deštných lesích. Zde jako pomalu rostoucí semenáèky èekají v pod-
rostu, a� se prostor nad nimi uvolní (napø. v dùsledku pádu velkého stromu) (Holl 2007).
Druhým vysvìtlením mù�e být i mno�ství zmlazujících primárních druhù („resprouting“)
v plochách ranì sukcesních stadií, které jsme pøí snímkování v menší míøe také zazname-
nali. Dle Yih et al. (1991) je tento zpùsob bli�ší právì druhùm primárního lesa.

Vysoké zastoupení bylinných invazních druhù v námi studovaných poèáteèních suk-
cesních stadiích je bì�ným jevem i v jiných tropických oblastech (napø. v Indii, Ramak-
rishnan & Vitousek 1989) a námi zaznamenanou úplnou absenci invazních druhù v
primárním lese potvrzuje napøíklad Heywood (1989). Takové ekosystémy jako primární
les pova�uje za nejménì náchylné vùèi potencionální invazi, nicménì dodává, �e nepù-
vodní druhy jsou schopny invadovat i do lesa primárního.

Nízké zastoupení amerického pepøovníku Piper aduncum si vysvìtlujeme tím, �e do
této lokality dorazil zcela recentnì (v širším okolí Wanangu se nevyskytuje déle ne� pìt
let, na jednotlivých námi sledovaných lokalitách je pravdìpodobnì zcela nový, vlastní po-
zorování). Lokalita je nyní na pøední „frontì“ jeho postupu. Nejprve se vytváøí drobné sa-
telitní populace, podobnì jako u øady jiných invazních druhù, které poté poskytnou základ
pro rychlé a masové rozšíøení a následnou invazi (Pyšek & Hulme 2005). Na políèku u
lokální komunikace, vzdálené ménì ne� 10 km od Wanangu (tuto cestu lze pova�ovat
za biokoridor jeho šíøení), jsme tento druh zaznamenali ji� v pozici dominantního dru-
hu porostu tak, jak tomu bývá v oblastech, kam pronikl pøed deseti a� tøiceti lety (Lepš
et al. 2002).

V tropických nelesních ekosystémech jsou èasté rostlinné druhy s C4 typem fotosynté-
zy. Tyto rostliny sice vy�adují vyšší pøísun sluneèní energie, ale pokud je tato podmínka
splnìna, jsou schopny výkonnìjší fotosyntézy a efektivnìjšího hospodaøení s vodou ne�
C3 rostliny (Schulze et al. 2002). To znamená, �e v oblastech s vysokým pøíkonem sluneè-
ní energie (napø. v otevøených tropických formacích) lze pøedpokládat kompetièní zvý-
hodnìní C4 druhù. Také naše výsledky podporují tento pøedpoklad. Vysoká pokryvnost
nepùvodních C4 druhù a také jejich vysoký podíl na celkové abundanci nepùvodních dru-
hù zùstává pomìrnì nemìnný v raných (nelesních) sukcesních stadiích, avšak s nástupem
stromù prudce klesá. Tento pokles je mo�né vysvìtlit vyššími svìtelnými nároky C4 rost-
lin, ale i postupným vyèerpáním �ivin v pùdì. Vysoké zastoupení C4 druhù mezi pøistìho-
valci lze také v našem pøípadì vysvìtlit vysokou abundancí dvou nejèastìjších
nepùvodních druhù Paspalum conjugatum a Leptochloa virgata, ostatní C4 druhy (z èele-
dí Poaceae, Cyperaceae a Euphorbiaceae) ji� nebyly zastoupeny tak výraznì. Na druhé
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stranì v nìkterých pøípadech, napø. studie Saxena & Ramakrishnana (1984), mohou mít
zmìny v zastoupení pøíslušníkù obou fotosyntetických typù zcela opaèný trend – v èas-
ných stádiích sekundární sukcese pøeva�ují C3 nad C4 druhy. V tìchto pøípadech však
mù�e hrát významnou roli silná srá�ková sezonalita klimatu ve studované oblasti (zmiòo-
vaná studie pochází ze severovýchodní Indie).

Závìr

V prùbìhu sukcese se na sledovaných opuštìných tropických políèkách druhové slo�ení
výraznì mìní. V raných stadiích (ca do 10 let) se stále vzdaluje slo�ení klimaxového stadia
– primárního lesa. Výrazným prvkem flóry èasných sukcesních stadií, jak z hlediska diver-
zity (a� 20 % celkového poètu druhù), tak i abundance (pokryvnost a� 60% plochy), jsou
nepùvodní a vìtšinou zároveò také invazní druhy. Zastoupení tìchto druhù však s postu-
pem èasu klesá; �ádný z tìchto druhù nebyl zaznamenán v primárním lese. Nejhojnìjší
slo�kou adventivní flóry opuštìných políèek jsou invazní trávy s C4 typem fotosyntézy z
rodù Paspalum a Leptochloa.
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