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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.

Keywords: agriculture, alien, clearing, invasive, Papua New Guinea, primary forest, secondary forest,
succession
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Uvod

Invazni rostliny pfedstavuji vaznou hrozbu nejen pro mnoha temperatni spolecenstva, ale
také pro fadu ekosystému ostatnich biomi svéta. Stale vice pozornosti je dnes vénovano
tropickym oblastem, nebot’ s rostoucim tlakem na zemédélské a primyslové vyuzivani tro-
pickych ekosystémil (kdceni deStnych lest, tézba nerostnych surovin) stoupa i pocet vhod-
nych volnych nik k obsazeni nepiivodnimi druhy (Heywood 1989). Nékteré tropické
nepivodni druhy jsou v souc¢asné dobé fazeny k nejvaznéj$im invaznim hrozbam vibec,
napt. 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). Siln¢ zasazena byvaji pfedevsim sekundarni, antropicky
narusena spolecenstva (Heywood 1989, Macdonald et al. 1991, Sax & Brown 2000), na-
priklad holosece po tézbé¢, opusténé zahradky a plantaze. Druhové slozeni a abundance in-
vaznich druht v takovych spolecenstvech se v§ak mize v pribéhu sukcese vyrazné ménit
(napf. Ramakrishnan & Vitousek 1989).

Vhodny modelovy systém pro studium sukcese (a role invaznich druhi) v tropickych
ekosystémech predstavuje tradi¢ni st€hovavé zeméd¢€lstvi. Po tisicileti byl tento typ zemé-
délstvi hlavnim druhem disturbance v tropech celého svéta (Ramakrishnan & Vitousek
1989). Takovy zptisob hospodateni je v témét nepozménéné podobé dochovany i v
mnohych nizinnych oblastech Papuy Nové Guineje (PNG).

Typicky postup domorodych zemédélct v nizinach PNG je nasledujici: nejprve je vy-
kacena ¢ast primarniho ¢i sekundarniho destného lesa, obvykle o velikosti do 1 ha, vznikla
mytina je vypalena a na obohaceném substratu jsou péstovany tradi¢ni plodiny (pedevsim
taro, bataty, jamy, maniok, cukrova titina, banany a papaja). Vzniklé ,,pralesni policko*
(lidove zvané garden, tedy zahradka) je obhospodatovano pomérné kratkou dobu (ca 1
rok), nebot’ dochazi k rychlému vycerpani zivin. Po uplynuti této doby je tdrzba policka
(zahrnujici vétsinou pouze sporadické odstraiovani hlavnich plevel) omezena na mini-
mum a zahradka je ponechana samovolnému vyvoji (pokud se jesté néco z péstovanych
plodin urodi, je to prilezitostné sklizeno). Zaroven nastupuje spontanni sukcese, ktera nej-
prve sméfuje k vytvoreni sekundarniho lesa (druhové vyrazné chudsiho a svym slozenim
znaéné odlisného od lesa primarniho). Jeho sloZeni se za vhodnych podminek (piedevsim
pii dostate¢ném piisunu diaspor) bude stale vice blizit slozeni primarniho lesa (Leps et al.
2001).

V ptipadé dostatecné nizké hustoty lidského osidleni (coz je i pfipad fady nizinnych
oblasti) predstavuje krajina v okoli lidskych sidel pestrou mozaiku obdélavanych a opusté-
nych policek, sekundarniho lesa rizného staii (vzniklého sukcesi na téchto polickach) a
lesa primarniho. Pomérné zastoupeni jednotlivych slozek se ale vyrazné méni v zavislosti
na lokalni hustot¢ lidské populace. Zatimco v hustéji osidlenych oblastech (napt. pti pob-
fezi v blizkosti velkych sidel) je zachovaly primarni les vzacnosti, v odlehlych oblastech
vnitrozemi s vyrazné podprimérnou hustotou je mozaika sukcesnich stadii zasazena do
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pomérné souvislé plochy dobie zachovalého primarniho lesa. I tento krajinny systém je
vSak vice ¢i mén¢ ovliviiovan pritomnosti nepivodnich (zejména invaznich) druha.

V ramci Papuy Nové Guineje je nejznaméj$im prikladem tspésného invazniho druhu
ketovity ptivodné stfedoamericky druh pepte Piper aduncum L. (Hartemink 2006). Prvni
ovétené lokality tohoto druhu z Nové Guineje jsou z prvé poloviny dvacatého stoleti. Druh
byl v§ak velmi vzacny az do sedmdesatych let, kdy se zacal masivné §ifit. Dnes je v nékte-
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nich lest. Také na zahradkach je jednim z nejhojnéjsich pleveld a byva dominantou v
prvnich fazich sukcese. Stejné tak podél cest ho 1ze nalézt az do nadmotskych vysek kolem
2000 m n. m. Do né€kterych vzdalenych oblasti Nové Guineje jesté nepronikl, ale jeho Site-
ni 1ze pozorovat prakticky z roku na rok. Do primarniho lesa pronika jen velmi ztidka, a to
vyhradné na narusené plochy (Leps et al. 2002).

Cilem nasi studie bylo zdokumentovat sukcesni vyvoj na opusténych domorodych po-
lickach v zachovalé oblasti nizinného tropického destného lesa Papuy Nové Guineje.
Zvlastni pozornost jsme vénovali roli neptivodnich (pfedevsim invaznich) druht ve studo-
vanych spolecCenstvech a sledovani zmén v jejich zastoupeni béhem sukcesniho vyvoje.

Metodika

Terénni vyzkum byl proveden v zafi 2006 v okoli vesnice Wanang (soufadnice 05°15” j.
§.,145°16° v.d., 100 m n.m.) v provincii Madang na severu Papuy Nové Guineje. Wanang
se nachézi v oblasti jen mirn¢ zasazené ¢innosti clovéka v pasmu nizinného destného lesa s
relativné nizkou hustotou lidského osidleni. Lidska aktivita je zde omezena vyhradné na
tradi¢ni st€hovavé zemédelstvi (popsané vyse), pticemz diky nizkému populacnimu tlaku
jsou stavajici i rizné stard opusténa policka obklopena souvislou plochou primarniho lesa.
Pohyb osob a transport materidlu je v Sirokém okoli zajistovan pouze pésky (snahy o vy-
budovani silni¢ni komunikace skoncily zahy a netispésn¢). Prisun diaspor neptivodnich
druhti usnadnény lidskou Cinnosti je tim zna¢n¢ omezen; napt. Piper aduncum se zde obje-
vil az v poslednich (zfejmé 2-5) letech a dosud neni hojny.

V rameci nasi studie jsme porovnavali nékolik policek v rtizné pokrocilych stadiich
sukcese: nové vykdcend mytina (snimkovany byly mytiny po vykaceni primarniho i
sekundarniho lesa; obé€ piiblizné 3 mésice star¢), jeden a dva roky opusténa pole, deset let
stary sekundarni les a také les primarni. Na kazdém studovaném policku byly potizeny dva
fytocenologické snimky o velikosti 10 x 10 m, celkem jsme zapsali 14 snimk. Pro kazdou
plochu byl pofizen kompletni soupis pritomnych druhl a proveden odhad jejich po-
kryvnosti (%) v jednotlivych patrech. V pfipadé stromového patra primarniho lesa byla
namisto pokryvnosti vyuzita tzv. basal area, tedy soucet ploch prirezii kmenti (méfené ve
standardni vysce 130 cm) vsSech jedincti daného druhu pfitomnych ve studované plose.

Jako neptivodni (zavlecené) druhy byly oznaceny vSechny taxony, jejichz pfirozeny
areal prokazatelné nezahrnoval uzemi PNG. Bézné péstované plodiny nebyly do této kate-
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Obr. 1. — Nepifima ordina¢ni analyza (detrended correspondence analysis, DCA) v§ech snimkl zobrazuji-
ci podobnost v druhovém slozeni studovanych ploch. Prvni a druha osa vysvétluji 15 %, resp. 10 % celko-
vé variability v datech. Vysvétlivky: PasPrim — paseka po primarnim lese, PasSek — paseka po
sekundarnim lese, Polelr —jeden rok opusténé pole, Pole2r — dva roky opusténé pole, LesSek — sekundéarni
les, LesPrim — primarni 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, Polelr — one year abandoned garden, Pole2r —
two year abandoned garden, LesSek — secondary forest, LesPrim — primary forest.

gorie zafazeny. VeétSinu neptivodnich rostlin bylo mozné povazovat zaroven za druhy in-
vazni vzhledem k jejich vysoce pravdépodobnému spontannimu zptisobu $ifeni a tvorbé
pocetnych populaci na fad¢ mist (vlastni pozorovani). Takika v§echny nejvice zastoupené
nepuvodni druhy byly také zahrnuty v seznamu nejvyznamnéjsich pleveli PNG (Henty &
Pritchard 1988). Informace o fotosyntetickém typu (C3 nebo C4) téchto druht byla
ziskana z prace Sage (2004).

Data o druhovém sloZeni byla analyzovana nepfimou ordina¢ni metodou (detrended
correspondence analysis, DCA) v programu Canoco 4.5 (Lep$ & Smilauer 2003), ostatni

analyzy zahrnovaly bézné jednorozmérné metody (uzit program Statistica 6.0).
Vysledky
Na vSech studovanych plochach jsme celkem zaznamenali 321 druhti (v¢etné 13 péstova-

nych plodin). Nejvice druhti (77) se vyskytovalo ve snimcich pofizenych v primarnim
lese. Nemaly pocet druhti (pfes 50) jsme zaznamenali i na mytinach. Naopak sekundarni
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Obr. 2. — Zmény v podilu nepiivodnich druhti na celkové diverzité jednotlivych sukcesnich stadii. Nepu-
vodni druhy jsou rozdéleny do dvou kategorii podle typu fotosyntézy (C3 nebo C4). Vysvétlivky 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.

les byl pomérné chudy (39 druht), jeho druhova bohatost ve srovnani s lesem primarnim
byla pfiblizné poloviéni.

Zmény v druhovém slozeni béhem sukcese zndzorfiuje ordinacni diagram na obr. 1.
Prvni ordina¢ni osa DCA koresponduje se sukcesnim trendem v ¢asnych fazich sukcese,
smér sukcese bézi zprava doleva. V rozporu s timto trendem je zcela opacna pozice snimkut
»klimaxového* primarniho lesa, které jsou v diagramu nejdale vpravo.

Ve zkoumanych biotopech jsme nalezli celkem 27 druhti (8,4 % z celkového poctu),
které jsou pro izemi PNG neptivodni. Zadny z téchto druhii nebyl zaznamenéan v primar-
nim lese. Naopak nejvétsi zastoupeni mély neptivodni druhy na mytiné po vykaceni pri-
marniho a sekundarniho lesa, ale i na jeden rok opusténé zahradce, kde tvoftily pfiblizné 20
% celkové diverzity (obr. 2). Mnohem vyraznéjsi byla abundance neptivodnich druhti vy-
jadiend jako celkova pokryvnost, kterd v téchto sukcesnich stadiich pfesahovala 60 %.
Nicméné ani v sekundarnim lese nebyla pokryvnost zavle¢enych druht zanedbatelna (cca
20 %; obr. 3). Nejcastéjsi neptivodni druhy (z hlediska frekvence jejich vyskytu a po-
kryvnosti) shrnuje tabulka 1. Téméf vSechny nalezené neptivodni druhy patfily mezi byli-
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Obr. 3. — Zmeény v souctu absolutni pokryvnosti neptivodnich druhi v priibéhu sukcese. Neptvodni druhy
jsou rozdéleny do dvou kategorii podle typu fotosyntézy (C3 nebo C4). Vysvétlivky 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.

ny, jedinou vyjimkou byly dva (velmi vzacné zastoupené) dievnatéjici druhy — Mimosa
pigra a Piper aduncum.

Celkem 9 nalezenych druhii C4 rostlin predstavuje plnou tfetinu z celkového poctu ne-
pivodnich druhti. Mnohem vyraznéjsi je podil C4 rostlin na celkové pokryvnosti vSech za-
vlec¢enych druht, ktery se ve vSech nelesnich stanovistich (tj. mytina az dvouleté policko)
pohyboval mezi 40 a 85 %. Také absolutni pokryvnost neptivodnich C4 druhii byla ve vét-
$iné nelesnich sukcesnich stadii vysokd, na mytinach dokonce presahovala 50 % z celkové
plochy (obr. 3). Naopak v jiz zapojeném sekundarnim lese byl podil pokryvnosti ,,svétlo-
milnych* C4 druht zcela mizivy (1,5 % celkové pokryvnosti neptivodnich druhi), pies-
toze celkova abundance neptivodnich druhti v tomto biotopu byla celkem vysoka
(priblizné 1/5 plochy).

Zastoupeni nepuivodnich druhti jsme vyjadrili jako jejich podil na celkovém poctu dru-
ht a jako jejich celkovou pokryvnost (obr. 2 a 3). Béhem sukcese napadné klesa piedevsim
absolutni pokryvnost zavle¢enych druhti. Toto snizeni je vSak z¢asti disledkem celkového
poklesu pokryvnosti bylinného patra. Podil nepiivodnich druhti na celkové diverzité plo-
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Tab. 1. — Pé&t nejcastéjsich neptivodnich druhd, tj. druh, které byly nalezeny v nejvétsim procentu snimkt
nebo které vykazovaly nejvyssi pokryvnost.
Table 1. — Five alien species with highest frequency, highest mean cover and maximum cover in our relevés.

T % snimki, v Primérma Maximalni.
Druh Celed’ fo}?c))s ez nichz byl druh okryvnost pokryvnost
YMEZY zaznamenan p (%)
j Cc4 86 9,4 40
Paspalum conjugatum Poacede
Berg
Leptochloa virgata C4 71 1,4 40
(L.) Beauv. Poaceae
j C3 57 1,7 10
zlgeratum conyzoides Asteraceae
Piper umbellatum L. Piperaceae C3 57 1.9 15
Sphaerostephanus Thelypteridaceae 3 57 3,2 35
unitus (L). Holttum.
Crassocephalum C3 57 3 25
crepidioides (Benth.) Asteraceae

S. Moore

chy klesa se vzrastajici pokryvnosti stromového a kefového patra (regrese: F, 4= 14,69,
p=0,02, R2=0,79) a monotonné klesa smérem k primarnimu lesu.

Diskuse

Rychlost a smér sekundarni sukcese na opusténé pralesni zahradce je zavisly na mnoha
faktorech, napt. na velikosti zalozené zahradky, ¢i na mnozstvi dostupnych diaspor v pidé
(Ramakrishnan & Vitousek 1989). Sukcesni vyvoj mize byt nasledné ovlivnén také inten-
zitou vyuzivani dané zahradky, ale i mirou odstrafiovani plevelti mistnimi obyvateli. Na
druhé stran¢ sukcesni zmény, véetné invaze neptivodnich druhil, na opusténych pralesnich
zahradkach ovliviiuji mnoho dalSich jevi souvisejicich s t€émito zménami jako strukturu
rostlinného spolecenstva, cyklus ptadnich prvkd, ale i hydrologii dané lokality (Levine et
al. 2003).

Nas predpoklad, ze se bude druhové slozeni v pribehu sukcese priblizovat slozeni pri-
marniho lesa nam analyza DCA nepotvrdila. Tento rozpor je pravdépodobné zplisoben
pritomnosti semenacki mnoha dfevin primarniho lesa v plochach rané sukcesnich stadii.
Zejména se jednd o Cerstvé vykacené mytiny poskytujici vhodné podminky k vykli¢eni
velkého mnozstvi diaspor, které se sem snadno §ifi z t€sné€ sousediciho primarniho lesa. V
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pribéhu sukcese jsou vsak tyto semenacky postupné vytlaCovany (pravdépodobné i kvili
vysoké abundanci neptivodnich a invaznich druhti) a druhy primarniho lesa se mohou opét
prosadit az ve starSich stadiich sekundarniho lesa, ktera vsak jiz nase prizkumy nezachyti-
ly. Je vSak obecné znamo, Ze se pozdné sukcesni az klimaxové druhy prosazuji spise v
méng¢ disturbovanych destnych lesich. Zde jako pomalu rostouci semenacky ¢ekaji v pod-
rostu, az se prostor nad nimi uvolni (napt. v disledku padu velkého stromu) (Holl 2007).
Druhym vysvétlenim miize byt i mnoZstvi zmlazujicich priméarnich druht (,,resprouting®)
v plochéch rané sukcesnich stadii, které jsme pii snimkovani v mensi mife také zazname-
nali. Dle Yih et al. (1991) je tento zptisob blizsi pravé druhtim primarniho lesa.

Vysoké zastoupeni bylinnych invaznich druht v ndmi studovanych pocatec¢nich suk-
cesnich stadiich je béznym jevem i v jinych tropickych oblastech (napt. v Indii, Ramak-
rishnan & Vitousek 1989) a nami zaznamenanou Uplnou absenci invaznich druhl v
primarnim lese potvrzuje napiiklad Heywood (1989). Takové ekosystémy jako primarni
les povazuje za nejméné nachylné vici potencionalni invazi, nicméné dodava, ze nepi-
vodni druhy jsou schopny invadovat i do lesa primarniho.

Nizké zastoupeni amerického peptovniku Piper aduncum si vysvétlujeme tim, ze do
této lokality dorazil zcela recentné (v $irSim okoli Wanangu se nevyskytuje déle nez pét
let, na jednotlivych nami sledovanych lokalitach je pravdépodobné zcela novy, vlastni po-
zorovani). Lokalita je nyni na pfedni ,,fronté* jeho postupu. Nejprve se vytvaii drobné sa-
telitni populace, podobné jako u fady jinych invaznich druhd, které poté poskytnou zéklad
pro rychlé a masové rozsifeni a naslednou invazi (PySek & Hulme 2005). Na poli¢ku u
lokalni komunikace, vzdalené méné nez 10 km od Wanangu (tuto cestu Ize povazovat
za biokoridor jeho $ifeni), jsme tento druh zaznamenali jiz v pozici dominantniho dru-
hu porostu tak, jak tomu byva v oblastech, kam pronikl pted deseti az tficeti lety (Lep$
et al. 2002).

V tropickych nelesnich ekosystémech jsou ¢asté rostlinné druhy s C4 typem fotosynté-
zy. Tyto rostliny sice vyzaduji vyssi pfisun sluneéni energie, ale pokud je tato podminka
splnéna, jsou schopny vykonnéjsi fotosyntézy a efektivnéjSiho hospodateni s vodou nez
C3 rostliny (Schulze et al. 2002). To znamena, ze v oblastech s vysokym ptikonem slunec-
ni energie (napf. v otevienych tropickych formacich) lze predpokladat kompeti¢ni zvy-
hodnéni C4 druhti. Také naSe vysledky podporuji tento ptedpoklad. Vysoka pokryvnost
nepuvodnich C4 druht a také jejich vysoky podil na celkové abundanci neptivodnich dru-
ht zistava pomérné neménny v ranych (nelesnich) sukcesnich stadiich, avsak s nastupem
stromt prudce klesa. Tento pokles je mozné vysvétlit vyssimi svételnymi naroky C4 rost-
lin, ale i postupnym vycerpanim zivin v pude€. Vysoké zastoupeni C4 druhi mezi ptistého-
valci lze také v nasem piipadé vysvétlit vysokou abundanci dvou nejcastéjsich
nepuvodnich druhti Paspalum conjugatum a Leptochloa virgata, ostatni C4 druhy (z Cele-
di Poaceae, Cyperaceae a Euphorbiaceae) jiz nebyly zastoupeny tak vyrazné. Na druhé
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strané v nékterych ptipadech, napt. studie Saxena & Ramakrishnana (1984), mohou mit
zmeény v zastoupeni piislusnikl obou fotosyntetickych typt zcela opacny trend — v Cas-
nych stadiich sekundarni sukcese pievazuji C3 nad C4 druhy. V téchto piipadech vsak
muze hrat vyznamnou roli silna srazkova sezonalita klimatu ve studované oblasti (zmino-
vand studie pochdzi ze severovychodni Indie).

Zavér

V prubéehu sukcese se na sledovanych opusténych tropickych polickach druhové slozeni
vyrazn¢ méni. V ranych stadiich (ca do 10 let) se stale vzdaluje slozeni klimaxového stadia
—primarniho lesa. Vyraznym prvkem flory ¢asnych sukcesnich stadii, jak z hlediska diver-
zity (az 20 % celkového poctu druhtl), tak i abundance (pokryvnost az 60% plochy), jsou
nepivodni a vétSinou zaroven také invazni druhy. Zastoupeni téchto druht vSak s postu-
pem casu klesd; zadny z téchto druhli nebyl zaznamenan v priméarnim lese. Nejhojnéjsi
slozkou adventivni flory opusténych poli¢ek jsou invazni travy s C4 typem fotosyntézy z
roda Paspalum a Leptochloa.
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