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Annotation.

I analysed the structure and dynamics of a community of tropical arboreal mountain ants
in Papua New Guinea over a succession gradient. There were 9 plots divided into 3
successional stages of forest (old (<50 years), middle-aged (20-30 years) and young (>13
years)). | found 24 species of arboreal ants in total. Gamma and alpha diversity differed over
the successional gradient, and alpha diversity was correlated with tree size (DBH).
Unexpectedly, beta diversity (number of ant species per tree) was low in middle-aged forest,
i.e. it had the greatest ant species similarity between trees, probably due to forest structure
(stem density and canopy connection). In contrast, the species composition of ant communities
did not differ over a succession gradient, because most of the species were abundant in all
forest stages. Similarly, there was also relatively little difference in composition of nest types

between different successional stages.

Here I have shown that succession had little impact on the structure and dynamics of
tropical arboreal ant communities in high elevation, probably as a result of ants’ adaptation to
lower temperatures and ecological change to trophic generalists. But other factors such as
absence of invasive species, food supply, and forest structure may play a significant role. In
summary, local logging and shifted agriculture have relatively little impact on ant communities
in mountain tropical forests. This is in contrast to similar studies from lowland rainforests and
my results hence have a positive implication for tropical forest conservation of ants in

mountain regions.
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1 Uved
1.1 Obecny uvod k praci

Mravenci (Hymenoptera: Formicidae) patii mezi skupiny zivoCichli s nejvetsi
abundanci, diversitou a ekologickym vlivem na terestridlni ekosystémy na svété. Neékteré
druhy jsou dokonce oznaCovany za ,.ekologické inzenyry* z divodu jejich vlivu na padni
procesy a Sifeni rostlin pii predaci a roznosu semen (Hoelldobler and Wilson, 1990).
V soucasné dob€ je popsano témét 12 000 druhd mravencd (Bolton et al., 2007), pfitom
nejveétsi abundance a taxonomicka diversita je situovana do troptli, kde mravenci predstavuji

minimalné 15 % veskeré zivo¢isné biomasy (Fittkau and Klinge, 1973; Breton et al., 2003).

Jednou z nejrozmanitéjSich tropickych oblasti svéta je Papua Novd Guinea (PNG),
nejvetsi tropicky ostrov obsahujici sdim o sobé asi 5 % svétové biodiversity (Swartzendruber
et al., 1993). Tamni rostlinna diversita patii k nejvétSim na svété (pfiblizné¢ 20 000 druht
cévnatych rostlin). Zaroven patfi mezi 5 poslednich mist na planeté s oznacenim “divocCina s

vysokou biodiversitou” (high-biodiversity wilderness (Mittermeier et al., 2003)).

Biodiversita mravenci na Nové Guineji patii k jedné z nejvySSich, na ostrové je
dolozeno vice nez 900 druhii a na plose 400m? Ize nalézt az 120 druh@i (Janda and Konecna,
2011). V kontrastu s velkou diversitou ovSem mnozstvi vyzkumu pracujicim s mravenci roste
aZ posledni dobou a 20 az 30 % mravenci fauny zlstava stale nepopsano (Mack, 1998). To je
piipad 1 Nové Guineje, kde nékteré oblasti, zejména v horach, jsou myrmekology zcela

neprobadané.

Stromové patro je v kazdém tropickém lese velmi ekologicky diilezité a druhy, které ho
obyvaji, se mohou znacn¢ liSit od spoleCenstva zijici na zemi. Koruny tropickych stromu
obsahuji asi 40 % druhové diversity zivocichtll, z toho 10 % jsou piimo stromovi specialisté,
zijici pouze v korunach, zastoupenych pfevazné bezobratlymi, zejména hmyzem (Hammond,

1992; Basset et al., 2003).
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Abundance mravenci pfitom ve stromovém patfe muze dosahovat 20-60 % ZivociSné
biomasy a az 90 % vSech jedinct (Floren and Linsenmair, 1997). Mravenci hnizdici v zemi
jsou ptitom obecné v tropech i u nas subjektem vyzkumu mnohem ¢astéji nez druhy zijici na
vegetaci, pfedev§im na stromech (arborealni). Pokud uz je vyzkum stromovych mravenct
provadén, pak Casto pouze kontroverzni metodou plynovani, kde je testovan velmi maly pocet

strom, tzv. ,,canopy fogging* (Floren et al., 2001; Schulz and Wagner, 2002).

Neékteré noveéjsi vyzkumy jsou ale soustiedény na druhovou kompozici stromovych
mravencl pomoci metody ptimého sbéru z pokacenych stromt a to v rdmci celych ploch lesa
(Klimes, 2011). Tato metoda je unikatni, jelikoz kéceni bylo pouzivano diive jen pro kusa
taxonomicka a ekologickd pozorovani nékterych druhti, napt. (Wilson, 1959), nikoliv pro

moderni ekologicky vyzkum na Grovni celych spolecenstev.

Dosud probihal podobny vyzkum na pokécenych stromech pouze v niZinné oblasti a
detailnéj$i informace o spolecenstvech horskych stromovych mravenct zcela chybély. Na
Nové Guineji byl vyskyt stromovych mravenct Zijicich ve vys§i nadmotské vySce doposud
potvrzen pouze pomoci vizualniho prizkumu s vyskytem mravencti max. do 2200 m nad
motem (Expedice Our Planet Reviewed Papua New Guinea 2012-2013, M.Leponce et al.,
nepublikovano). Ptfipadné se piedchozi studie na PNG soustiedily jen na rychlé odhady
diversity v pozemnim lesnim patte nékterych pohoii (Lucky et al., 2011a; Lucky et al., 2011b).
Detailnéjsi pohled na spolecenstvi stromovych mravenct, zijici v horském druhové bohatém

tropickém lese, tedy doposud zcela na PNG chybi. Takovy vyzkum je rovnéz unikétni v ramci

celého svéta (viz kapitola 1.5).
1.2 Sukcese lesa s diirazem na tropické ekosystémy

Sukcese lesa je proces zmény spolecenstev v nové zformovaném habitatu nebo reakce
na naruSeni stdvajictho (Chazdon, 2014). Lesni sukcese zahrnuje postupnou zménu
spolecenstev od prvnich zacateCnych fazi (pionyrské druhy), po druhy charakteristické pro
pozdé&jsi faze (druhy starého lesa, nékdy ozna¢ovaného jako les primérni). Proces sukcese lze
tedy v lesnim ekosystému chapat jako obménu rostlin, Zivo¢ichd i mikrobidlnich druhti (Horn,

1974).
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Novéjsi literatura se priklani k tomu, Ze proces sukcese je proces kontinualni, bez
vyrazné€jsich jasné definovanych ¢asti, ktery navic nikdy nemusi dosdhnout pomyslného bodu
klimaxu (navraceni do ptivodni podoby primarniho lesa). Nicméné, rozdéleni sukcesniho
procesu do né¢kolika fazi (stadii) je zatim jedind moznost pro védecké porovnavani riznych

studii a zhodnoceni zmén v lesni struktufe a kompozici (Chazdon, 2008).

Proces sukcese tropického lesa je v mnoha ohledech velmi podobny sukcesi
temperatniho lesa (Oliver and Larson, 1990), s tim rozdilem, ze v tropech, diky vlhéimu
a teplejSimu klimatu a vzhledem k rychlejSimu rastu vegetace a vétsi mire dekompozice
probiha tento proces mnohem rychleji (Ewel, 1980). Studované parametry sukcese tropického
lesa se mohou rozdélit do 3 zékladnich kategorii: 1) stafi lesa i1) soucet nadzemni biomasy iii)
druhové slozeni lesa (Chazdon, 2014). Pfitom kazdy z nich se v pribehu sukcese méni jinak
rychle a zmény denzity kment stromi a struktury vegetace velmi ¢asto predchazeji zménam

druhového slozeni lesa (Letcher and Chazdon, 2009).
Rychlost sukcese sice zavisi na zvoleném biotopu, nadmoiské vysce a vlhkosti, ovSem
déleni do n€kolika fazi mize podle rtiznych autorti probihat jinak i podle toho, jaky piistup si

kdo zvoli. Piistupy rozd€lovani podle stafi lesa od doby naruSeni se ptfitom mohou liSit

1 v desitkéach let (Tabulka I).
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Tabulka I:  Porovnani ruznych pristupi k rozdéleni sukcesnich stadii tropického lesa
podle jeho stari (Budowski, 1965, Gomez-Pompa and Vazquez-Yanes, 1985, Finegan,
1996).

Pocet let od Gomez-vazqueyz
Budovsky systém Finegar systéem
naruSeni systém
0-1 Pionyrské druhy Bylinna faze Bylinna/kerova faze
1-3 Kerova faze
Faze kratkodobé
Mlady sekundarni Faze pionyrskych
3-15 Zijicich pionyrskych
les druhii
druhii
Faze dlouhodobé
Faze sekundarniho
20-50 Stary sekundarni les . Zijicich pionyrskych
esa
druhii
Faze stinu-
30-80 Faze dospélého lesa
tolerantnich druhii
100-200 Klimax
>200 Faze starého lesa

1.2.1 Popis fazi sukcese tropického lesa

Prvni faze, ktera je podle n€kterych autorti oznaCovana jako pied-faze, je tzv. bylinna
faze, kde dominuji zejména byliny a nizké kete. Tato faze se objevuje jen v piipadé vétsiho
naruseni lesa, Casto s tézSim rozruSenim pudy, jako je tomu u moderniho zemédélstvi.
V nekterych piipadech je ovSem tato faze zcela preskocena a objevuji se rovnou malé stromky

(Boucher et al., 1994).
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V pribéhu faze nasledujici, tzv. faze mladého sekundarniho lesa, vyrtstaji prvni stromy
do vysky 20 metrt a vytvari druhé patro lesa. Urychluje se tak narist pionyrskych druht, ktery
ma za nasledek zastinéni spodnich vrstev a umrti jak mensich pionyrskych druhti, nedosahujici
na slunecni svit (Capers et al., 2005). Tim vznika zna¢né mnozstvi odumielé organické hmoty,

kterd je ale opét rychle zuzitkovana.

Béhem faze star§iho sekundarniho lesa za¢nou pionyrské druhy mizet a jsou
nahrazovany druhy stromt s delsi zivotnosti. Jejich rast je opét velmi rychly, ale koruny
dosahuji vétSich vysek. Nékteré jsou jiz mohutné stromy, které Casto vydrzi az do pozdnich
fazi sukcese (Chazdon, 2014). Druhové je to velmi bohata skupina a jednou z méala spole¢nych
vlastnosti pro toto stddium je Casty roznos semen vétrem, dovolujici druhim stromi, typickym
pro toto stddium, Sirokou geografickou distribuci a jejich velkou biologickou rozmanitost

(Budowski, 1970).

Dalsi faze je oznaCovana jako pozdni sukcese, kde se vice les strukturuje 1 vertikalng.
V této fazi se objevuje vice stinomilnych druht stromt (LaFrankie et al., 2006), snizuje se
homogenita vysky stromti a les se vizualné¢ miize podobat starému (primarnimu) lesu (Foody

and Curran, 1994; Lucas et al., 2000).

Budowski (1965) oznacuje posledni fazi sukcese lesa jako klimax, tedy zcela posledni
fazi lesa, ktera je jiz pomérn¢ stabilni, ovSem rozhodn¢ neziistava statickd a dochazi k jejim
stalym zménam (napf. vlivem padu stromd, ristu lidn apod.). Objevuje se zde vice popinavych
rostlin (Clark, 1996) a zvysuje se pocet epifytl a jejich diversity (Martin et al., 2004). Stromy
rostou pomaleji, ale vykazuji vétsi tvrdost dieva a objevuje se vétsi mnozstvi druht, jejichz

semena jsou roznasena ptaky a drobnymi savci (Chazdon, 2014).
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1.3 Vztah tropické fauny a disturbance lesa

Vztah lesa a fauny, v ném zijici, je velmi tésny. Zmény ve strukture vegetace a druhovém
slozeni lesa ptimo udavaji kvalitu lesa jako habitatu pro zvifeci druhy, a proto je fauna a jeji
krmeni, mnoZeni a kolonizace izemi siln¢ zavisla na zdrojich jako je jidlo, hnizdni habitat,
mista vhodna k rozmnozovani a dal$i (Gilbert et al., 1980). Zaroven jsou ovSem rostlinné
druhy a jejich mnozeni Casto zavislé na zvitatech, napt. opylovacich, myrmekochorech a

predatorech herbivorti (Chazdon, 2014).

Narus$eni lesa naptiklad ovlivituje mnozstvi odumielého dieva, coz nasledné¢ zméni
druhové slozeni obratlovct (Styring and Ickes, 2001) i bezobratlych (Seastedt and Cline,
1989). Druhy se snazi naruSené casti znovu kolonizovat a v nckterych ptipadech jsou to
1 desitky let nez se spolecenstva vrati do pavodniho stavu (Safian et al., 2010). Stadium
naruSeni lesa ma tedy zdvazny vliv na druhové sloZeni fauny lesa (Hamer et al., 1997; DeWalt
et al., 2003), kter¢ miize kaskadovité ovliviiovat dalsi druhy. Siln¢j$i zasah do lesa a jeho
naru$eni, naptiklad zemédé€lstvim, ma Casto velmi dobie patrny u¢inek na druhové bohatstvi
jak zivoc¢ichti (Dunn, 2004; Briihl and Eltz, 2009; Oliveira et al., 2009), tak i rostlin (Parrotta
and Knowles, 2001; Sheil, 2001).

Druhy zivocicht tedy reaguji na zmény lesa a rizné druhy se Casto objevuji jen ve
specifické fazi lesa (Turner and Foster, 2008; Bobrowiec and Gribel, 2010; Klimes et al.,
2015). Ptitom rozdilné skupiny mohou na zménu sloZeni lesa reagovat odlisSn¢ (Lawton et al.,
1998). Napiiklad Barlow et al. (2007) ukézal, Zze naruseni lesa ma mnohem vétsi vliv na
obojzivelniky a ptaky nez na druhy vcel. U vétSiny skupin ma ale disturbance porostu za
nasledek snizeni druhového bohatstvi (Eltz et al., 2003; Cayuela et al., 2006) nebo abundance
jednotlivych druha (Burghouts et al., 1992). Dunn (2004) ve své meta-analyze zabyvajici se
druhovou bohatosti riznych skupin zivo€ichi v rtznych fazich sukcese tropického lesa

prokazal, Ze druhova kompozice se méni nicméné pomaleji, neZ narlistd samotny pocet druhti.
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1.4 Vliv sukcese lesa na mraven¢i spolecenstva

Zemni mravenci se jako silna ekologicka skupina Casto vyuzivaji pro posouzeni vlivu
naruseni lesa na druhové slozeni fauny (Ruiz-Jaén and Aide, 2005). Druhy mravenct jsou totiz
Casto siln¢ ovlivnény sukcesnim stadiem lesa (Osorio-Perez, 2007; Staab et al., 2014), i kdyz
nékteré studie ukazuji, ze v urcitych pripadech neni vliv sukcese lesa pro druhovou bohatost
zemnich mravenct tak zasadni (Belshaw and Bolton, 1993; Nichols and Nichols, 2003;
Delabie et al., 2007; Berry et al., 2010). Zejména druhova kompozice se zda byt vlivem
degradace a selektivni tézby tropickych lest, a tedy pravdépodobné rovnéz i1 sukcesi, u
zemnich mravencii ovlivnéna relativné méné v porovnani napft. s termity (Woodcock et al.,
2011; Luke et al., 2014). Existuji nicméné i studie, které nalezly velmi rozdilna spolecenstva
v pudni hrabance mezi primarnimi a sekundarnimi lesy. To se tykd 1 kompozice druhil
mravenct, napt. v druhové bohatych neotropickych pralesich (Bihn et al., 2008; Wilkie et al.,
2009).

Arborealni mravenci, jakoZto skupina siln€ spjatd s korunami stroml a hnizdnimi
habitaty, které stromy nabizeji, jsou jako indikator stavu lesa citlivéjsi. Jejich druhova
spolecenstva siln¢ reaguji na stav lesa zménou jak druhové diversity, tak druhové kompozice,
alespon pokud je zndmo z nizinnych lest, kde je tato problematika jiz pomérné dobie

prozkoumana (Floren and Linsenmair, 2005; Klimes et al., 2012; Klimes et al., 2015).

Diversita, distribuce a abundance stromovych tropickych mravencti mize byt ovlivnéna
mnoha faktory jako: i) pfitomnost jinych druhi mravenct (Dejean et al., 2010) ii) diversita
druhii stromti (Ribas et al., 2003) iii) potravni nabidka (Resende et al., 2013) iv) nabidka
mikrohabitati (Tanaka et al., 2009). Zasadni faktor ovliviiujici druhové slozeni stromovych
mravencu je pak stupen naruseni lesa nebo jeho sukcesni stadium (Klimes, 2011; Klimes et
al., 2012; Klimes et al., 2015), tedy vlastnosti lesa, které obycejn¢ byvaji s vyse uvedenymi
faktory korelovany.
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Celkovée se ale mnozi autofi shoduji, ze mravenci, podobné jako napt. motyli a ptaci,
jsou vhodnou indikacni skupinou stavu lesa a studia sukcesnich gradientii (Dunn, 2004;
Chazdon, 2014). Obecné Ize shrnout, Ze druhova diversita 1 funk¢éni role mravencii v pribéhu
sukcese lesa od mladého (naruseného) lesa ke starému stoupa (Bihn et al., 2010). Zasadni vliv
miize hrat také nabidka mikrohabitatl, ktera se méni se stafim lesa (Schulz and Wagner, 2002;

Rizali et al., 2013).
1.5 Metodiky vyzkumu stromovych mravencu

Druhova bohatost stromovych mravenci se v jednotlivych vyzkumech li§i podle
zkoumaného habitatu. Zatimco v suchém neotropickém lese mtize byt nalezeno kolem 40
druhit (Neves et al., 2010), tak ve vlhkém nizinném lese na Borneu az 420 (Floren and
tropického lesa nalezenym viibec patii destné lesy v Ekvadoru (Ryder Wilkie et al., 2010),
Bornea (Floren et al., 2014) a Nové Guineje (Klimes et al., 2015), které obsahuji az stovky

ruznych druh.

Zasadni vliv hraje samoziejmé 1 metoda sbéru mravenci, uvazovana plocha lesa a s ni
spojend velikost vzorku neboli mnozstvi sledovanych stromti. PfestoZe je nejzékladnéjsi
metoda pfimého pozorovani mravencl na stromech (napi. Splhani a ndvnady) velmi Casové
naro¢na a lze ji uplatnit jen na malém mnoZzstvi stromt, byva pomérné ¢asto pouzivana. A to
napt. z divodu vyhodnoceni drobnych zmén, jako je postupna kolonizace jednotlivych stromt
a studium dominance druht mravenct v sukcesi lesa (Dejean et al., 2008) nebo vyzkum vlivu
nabidky lokalnich mikrohabitati v ramci jednotlivych stromt na druhové slozeni mravenct

(Tanaka et al., 2009).
Zatimco diive popularni metoda plynovani korun (fogging) mize pomoci jak k odhadu
celkové druhové bohatosti, tak abundance druhii (Floren and Linsenmair, 2001), jedna se vzdy

o maly vzorek zahrnujici jednotky az maximalné desitky stromd (Floren and Linsenmair,

2005).
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Soucasna metoda, ktera sice neni schopna ziskat presné abundance mravencd, ale Ize ji
provadét na vétSich celcich lesa a vsech druzich mravenct, je selektivni vykaceni lesa

s postupnym ru¢nim sbérem. Tato metoda dava presné¢jsi informaci o druhovém slozeni

stromovych mravenct v lese a jejich hnizdnich narocich (Klimes, 2011).

Praci vénujicich se vyzkumu celych spolecenstev tropickych stromovych mravenci je
tedy v soucasné dob¢ spiSe malé mnozstvi, a pokud zkoumaji druhové bohaté destné lesy, jsou
to prace zabyvajici se pfevazné nizinnymi spoleCenstvy. VétSina praci navic nevyuziva
metody zpracovavajici celé plochy lest s n¢kolika replikacemi. Prace vénujici se vyzkumu
stromovych mravenci v horskych oblastech navic v podstaté neexistuji. Schonberg et al.
(2004) sice provedl vyzkum stromovych mravenct v nadmoiské vysce zhruba 1500 metra nad

motem v Kostarice, ale jednalo se opét velmi maly vzorek stromd.
1.6 Vztah mravence a hostitelskych stromu

Mravenci Casto ziji v mutualistickém vztahu s jinym organizmem, tedy vztahu s jinym
hmyzem nebo rostlinami, ktery je vyhodny pro oba (Bronstein, 1998). Tento systém souziti se

u nich ptitom vyskytl poprvé jiz pted 50-60 miliony let (Poulsen and Currie, 2006).

Stromovi mravenci jsou ¢asto specializovani na zivot v symbidze se stromy, na kterych
hnizdi. Jednd se o model, kdy mravenec poskytuje rostliné: i) obranu pied herbivory
(Chamberlain and Holland, 2009), ii) roznos semen (Wolff and Debussche, 1999) nebo iii)
opylovani (Anderson et al., 1982). Kombinace téchto faktori se vSak vyskytuje vzacné
anejcast¢jsi vyhodou pro rostlinu je pravé ochrana pred herbivory. Za to jim rostlina poskytuje
potravu (mimokvétni nektar, ,,masicka® atd.) (Heil and McKey, 2003) nebo pfilezitost

k hnizdéni (Bronstein et al., 2006). Takovym stromtim se fikd myrmekofyty.
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Mezi nejzndméjsimi piiklady vztahu myrmekofytti s mravenci patii vztah stromd rodu
Acacia a mravence rodu Pseudomyrmex v Americe (Janzen, 1966), nebo vztah rodu
Macaranga s mravencem rodu Crematogaster v jihovychodni Asii (Feldhaar et al., 2003).
Ptitom se Casto jedna o velmi tésny vztah, vyzadujici specializaci z obou stran. V jiz zminéném
prikladu produkuji akacie mimokvétni nektar vysoce bohaty na proteiny misto na cukry, ktery
odpovida preferované potravé rodu Pseudomyrmex. Jiné myrmekofyty zase tvoti otvory do
vnitinich prostor ptesné odpovidajici velikosti 1 tvarem mutualistickym mravenciim (Brouat

et al., 2001).

Zvlastni vztah poté mravenci tvofi s epifyty, tedy rostlinami neparasiticky rostoucimi na
strom¢ Casto v nahromadéné zemin¢ v zdhybech vétSich stromil. Zde mravenci vyuzivaji
epifyty k hnizdéni a poskytuji jim opét ochranu pted herbivory (Fayle et al., 2012). Hnizdéni
v epifytech je pro mravence vyhodné pravdépodobné z divodu udrzeni stabilniho
mikroklimatu. Fayle et al. (2010) naptiklad prokézal, Ze druhova bohatost v epifytech mize
zustat velmi vysoka oproti okolnim stromiim i po prechodu lesa na palmovou plantaz.
Nicméné vztah s epifyty je méné druhové specificky, nez u myrmekofytickych dievin (Stuntz

et al., 2003).

Vztah mravence a hostitelského stromu piitom nemusi byt jen tzce specializovan na
konkrétni druhy stromti. Dalsi vlastnosti strom jako jeho velikost, primér kmene (DBH)
nebomnozstvi dostupnych habitatli k hnizdéni také ovlivituje mnozstvi druht mravenca, které
mohou koexistovat na jednom stromé, a jejich druhové sloZeni. Gibb and Johansson (2010)
pouhym pozorovanim pohybujicich se mravenct na kmeni stromti potvrdili, Ze se zvétSujicim
se prumérem kmene stromu (DBH) se zvySovala také frekvence (mnoZzstvi) pohybujicich se
mravenct. Klimes et al. (2012) ukazal, ze se zvétSujicim se primérem stromu (DBH) se
zvySuje pocet druhli mravenct, ktefi na stromé mohou koexistovat, i pocet jejich hnizd a

hnizdnich typ1, a to zcela bez ohledu na miru naruSeni (sukcesni stadium) lesa.
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Nejen velikost, ale i stratifikace a rozdéleni prostoru na rizné mikrohabitaty, mize hrat
zasadni roli pro osidlovani stromd mravenci. Turner and Foster (2008) potvrdili, ze
heterogenita mikrohabitatl siln¢ ovliviiuje pfitomnost riznych druht mravencti. Podobnou
teorii potvrdil i Floren and Linsenmair (2005). Z vyzkumi hnizd v celych plochach nizinného
lesa (Klimes et al., 2012), stejné tak jako z opakované fumigace jednotlivych velkych stromt
(Floren and Linsenmair, 1997) pak vyplyva, ze specificita ur¢itych druhli mravencii na druhy
stromii v pralese je celkové velmi mald, nez jak je tomu u specializovanych piikladi

myrmekofytickych rostlin.
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2 Cile prace a hypotézy

Cilem mé prace bylo ur¢it do druhtl jiz nasbirany material mravenct ze stromil horského

lesa v oblasti Yawan (PNG) a zanalyzovat, jak se méni druhova diversita a dynamika

studovanych spolecenstev mravenct v zavislosti na sukcesnim stafi tropického lesa. V praci

jsem se snazil objasnit pri¢iny a faktory vedouci k témto zméndm, a to s nasledujicimi

predpoklady:

1.

Celkova druhova bohatost stromovych mravenct (gama) i diversita druhd na
jednom stromé (alfa) se bude zvySovat podél sukcesniho gradientu horského tro-

pického lesa (Floren and Linsenmair, 2005; Klimes et al., 2012).

Pocet druht mravencti na stromech bude korelovany s velikosti stromd, ale

tento vztah bude nezavisly na sukcesnim stadiu (Klimes et al., 2012).

Druhova podobnost mezi stromy v rdmci stadia se bude vlivem sukcese snizovat

(Floren et al., 2001; Klimes et al., 2012).

Druhova kompozice stromovych mravenct v jednotlivych stadiich sukcese hor-
ského tropického lesa bude odlisna: rizné druhy budou preferovat rizné stari
(strukturu) lesa (Klimes et al., 2015).

Hnizdni mikrohabitaty a kompozice druhti je vyuzivajici, se budou ménit v pra-

béhu sukcese horského tropického lesa (Klimes, 2011).
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3 Material a metody

3.1 Misto experimentu

Cely vyzkum probihal v horském tropickém lese v pohofti Finisterre na poloostrové
Huon, pobliz vesnice Yawan (PNG). Zakladni kemp se nachdzel v nadmotiské vysce
1726 metri nad mofem a jeho GPS soutadnice jsou S6.16291 E146.83957 (Obrazek-ptiloha
1). Jedna se o oblast s prevazujicim domorodym st¢hovavym zeméd¢lstvim, které pouziva
metodu vykaceni a vypaleni lesa ,,slash-and-burn“(Chazdon, 2014). Horsky tropicky les se
vyznacuje pravidelnym dennim reZimem s dopolednim slunnym pocasim a zpravidla
odpolednim az ve¢ernim destém. Sezonalita je mirnd, primérné minimalni teploty jsou 13,7°C
a prumérné maximalni 27,2°C, vlhkost je 95 %, sraZzky jsou kolem 3000 mm za rok
a variabilita mnozstvi srazek prabéhu roku je mala se sussim a teplejSim obdobim od ¢ervna

do zafi (McAlpine et al., 1983).
3.2 Charakteristika lesa

Ke studii vlivu sukcese pralesa na spoleCenstva hmyzu byla zvolena tfi sukcesni stadia
o stafi: 1) do 13 let (mlady les), ii) 20-30 let (stfedné stary les) a iii) vice nez 50 let (stary
les), tj. bez zasahu minimalné¢ 50 let. Projekt byl soucasti rozsahlé¢ studie kolektivu
prof. Vojtécha Novotného a Binatang Research Center o skladbé spoleCenstev rostlin a hmyzu
horského lesa, ktery probihal v této lokalité v letech 2010-2012 (NGBRC, 2015). Podrobn¢;jsi
charakteristiky jednotlivych sukcesnich stadii jsou v Tabulce II (dalsi informace pak viz
Obrazek-ptiloha 2, Obrazek-piiloha 3, Obrazek-ptiloha 4 a Obrazek-piiloha 5). Databaze
druhového urceni stromil neni v dobé finalizace magisterské prace jesté¢ zcela hotova (G.
Weiblen et al., nepublikovano) a u nékterych stromil je tak zndm pouze rod nebo se jejich
identifikace v soucasnosti zpracovavaji (cca 20 % stromtl). Nicmén¢ je moZno sukcesni stadia
nize charakterizovat s ohledem na velikost stromt, pocet kmenil na plochu a nejbéznéjsi rody

dfevin (zastoupeni v % u urcenych stromil) typické pro dané stadium (Tabulka II).

Ve vSech stadiich lesa mezi nejdominantnéj$imi rody stromt pattily Ficus (Moraceae),
vyskytujici se v ptiblizn€ 6 % stromi mladého lesa, 21 % stfedné starého lesa a 9 % starého
lesa a rod Saurauia (Actinidiaceae), ktery zastupoval 13 % stromil v mladém lese, 15 % ve

stfedn€ starém lese a 6 % ve starém lese.
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Obecné se mlady les vyznacoval velkym mnozstvim mensich stromt, koruny nebyly
tolik propojeny lidnami a jinym popinavymi rostlinami a dominovala zde Castd obména
stromi, diky které je v tomto stadiu lesa ¢astéjsi vyskyt odumrelych ¢asti stromt. Nejcastejsi
rody typické pro mlady les jsou Homalanthus (Euphorbiaceae, 22 %), Piper (Piperaceae,
15 %) a Cyathea (Cyatheaceae, 10 %).

Stiedné stary les se vyznacoval vétsi primérnou DBH (,,diameter at breast height®,
obvod kmene v centimetrech naméfeny ve vysce 1,3 metrii od zem¢) a mensim poctem stonkti
v porovnani s mladym lesem, ale jest¢ pomérné mensim zastoupenim vysokych stromti (DBH
> 25 c¢m) v porovnani se starym lesem (Tabulka IT). To bylo zptisobeno ztratou pionyrskych
druhti a pomalym néstupem druhi charakteristickych pro starsi tropicky horsky les. Jedna se
tedy o jakousi ptechodovou f4zi mezi mladym a starym lesem. Nejbézn¢j$Simi rody stromt
byly, kromé¢ vySe zminéného rodu, také Ficus, Piper (Piperaceae, 12 %), Solanum

(Solanaceae, 8 %) a Pipturus (Urticaceae, 8 %). Charakteristické druhy stroml byly Ficus

calopilina a Ficus iodotricha, celkové se ale druhové sloZeni blizilo starému lesu.

Stary les by se dal povazovat za ,,primarni tropicky les* horského pralesa s doloZzenym
stafim minimalné 50 let. Jedna se o druhové nejbohatsi les s pomérné vysokymi stromy silné
propletenymi lidnami a dalSimi popinavymi rostlinami. Nejbéznéjsi rody stroml byly
Pandanus (Pandanaceae, 12 %), Elaeocarpus (Elaeocarpaceae, 9 %) a Sloanea
(Elaeocarpaceae, 6 %). Charakteristické unikatni druhy strom@i pro toto stadium jsou

Elaeocarpus dolichostylus, Pandanus angiensis a Sloanea tieghemii.
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Tabulka I1l:  Stromova charakteristika vybranych casti sukcesnich stadii tropického
horského lesa na PNG (stromy s DBH > 5cm, data z ploch poutzité v této prdci o velikosti
0,1 ha).

Sukcesni stadium Stary les  Stiedné stary les ~ Mlady les

Stavi (roky) > 50 20-30 <I3

Priumér (cm) 14,1 14,1 9,7
DBH Median (cm) 9,6 12,2 8,2

Max (cm) 88,4 36 47

Priimér (m) 14,1 11,3 11

Medidan (m) 11,8 10,9 10,4
Vyska stromu

Min (m) 3.4 11 2.4

Max (m) 40,1 33,2 29,8
Odhadovany pocet stonkit / 1ha 1243 830 2515

Odhadovand basdlni plocha / 1ha (m?) 32,5 16,9 24,3

3.3 Design vyzkumu

Pro vyzkum lesa a hmyzu na dané lokalité¢ bylo zvoleno 10 experimentalnich ploch,
kazda o rozloze 0,2 ha (cca 45 x 45 m), replikovanych ve 3 ruznych stadiich sukcese
popsanych vyse. Plocha mladého lesa byla replikovana 2x, stfedné starého lesa 3x a starého
lesa 5x (viz Tabulka III, Obrazek-ptiloha 1). Divodem této zvolené replikace bylo ziskani
srovnatelného souboru dat z primarniho a sekundarniho lesa k lesu nizinnému v pfedchozi
praci skolitele, celkem tedy 1-ha primdrniho a 1-ha sekundarniho lesa (Klimes, 2011) a
ptistupnost danych ploch pro praci v t€Zzko dostupném horském terénu. Tento design byl tak
zvolen jako nejleps$i mozny z logistickych a finan¢nich moznosti. V kazdé plose byly tedy

vyznaceny a pokéaceny vSechny stromy s DBH > 5 cm.
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Ze stromu bylo sesbirano n¢kolik skupin bezobratlych véetné mravenct, dle metodiky
popsané ve Whitfeld et al. (2012). U kazdého stromu byla zmétena DBH, vySka kmene, vyska
koruny a odebrany vzorky pro botaniky potfebné pro urceni jeho druhu. V této praci byla
z ¢asovych divodii vyhodnocena pro mravence pouze polovina kazdé plochy (obdélnik 22,5
X 45 m), s vyjimkou plochy E (stary les), kterd nebyla pro hmyz srovnatelné studovana, a
z tohoto vyzkumu byla proto vyloucena. Celkem bylo v této praci studovano 9 ploch o
velikosti 0,1 ha. Jako charakteristika velikosti z méfenych hodnot stromt byla v praci zvolena
DBH. Tento parametr nejlépe charakterizuje velikost stromti i jeji vliv na mravenci
spolecenstva (Klimes et al., 2012; Klimes et al., 2015). Proto bylo s touto proménnou déle

pocitano v celé préci jako s hlavnim parametrem velikosti jednotlivych stromii.

Tabulka I1I:  Charakteristika ploch pouzitych v experimentu vykdceni horského tropického
lesa v Yawanu na PNG.
Pocet Celkova rozloha Primérna
Celkova
replikovanych pouzita v této nadmorska vyska
Sukcesni stadium ploch rozloha (ha) praci (ha) (m. n. m.)
Stary les 4 0,8 0,4 1772
Stredné stary les 3 0,6 0,3 1818
Milady les 2 0,4 0,2 1737

3.4 Technika sbéru mravencu

Kazdy strom byl prohlédan skupinou asistentt, byli sesbirani zastupci vSech nalezenych
druhit mravenct, véetné lezoucich i hnizdicich druhti (viz podrobna metodika v Klimes et al.
(2015)) a oznacena vSechna nalezend hnizda. Lidny nad 5 cm byly spojeny pro analyzy s jejich
hostitelskymi stromy. Z divodu moznosti existence krypticky zijicich druhii byly mechanicky
rozlomeny a prozkoumdny i jednotlivé vétve, lidny a epifyty (kofeny mechtl, kapradin a
orchideji), a n€kolik jedincii od vSech nalezenych kast a druhii v kazdém hnizd¢ a ¢asti stromu

(kmen, koruna) sesbirdny pinzetou do koncentrované¢ho molekularniho ethanolu pro pozdé;si

identifikaci.
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U hnizd byla zaznamendna vertikalni vy§ka hnizda od zemn¢ v metrech, pozice hnizda
(koruna/kmen), odhad poctu jedinc v hnizd¢ (ordindlni Skala velikosti hnizda: 1: < 100
délnic, 2: 100 — 500 délnic, 3: 500 — 1000 d€lnic, 4: > 1000 d€lnic), a hnizdni kategorie (10
kategorii ,,mikrohabitatd*: pod koteny epifytl, v dutiné¢ kmenu, kartonové hnizdo na listé,
v liang, pod kiirou, v myrmekofytické hlize epifytu r. Hydnophytum, v zivé duté vétvi, v zivé
duté vétvicce, v mrtvé duté veétvi a v mrtvé duté vétvicce). Rozdil mezi vétvi a vétvickou byl
stanoven pomoci velikosti priméru vétvicky do max. 5 cm. Vzorky byly sesbirany a zdkladni
data zaprotokolovany pracovniky Binatang Research Center (viz Pod¢kovani). Kazdy
mravenéi vzorek byl poté prevezen do CR, piebran a roztfidén do druhu mravence autorem
této prace s pomoci Skolitele a Nicholy Plowman z laboratofe Ekologie a evoluce socidlniho
hmyzu (Entomologicky ustav BC AV CR). K uréeni byl pouzit kli¢ Bolton et al. (2007),
fotografie v online databazich (antweb.org, newguineants.org) a morfologické znaky. Cast
obtiznych druhlt (Anonychomyrma spp.) byla upfesnéna za pomoci barkodingu (rozdila v
sekvencich genu COI). Od kazdého druhu byl vypreparovan a vyfotografovan reprezentativni
jedinec z dostupnych kast za pouziti digitalni kamery Leica DFC450 a makroskopu Leica Z16
APO a fotografie seskladany a upraveny v programu Helicon Focus verze 5.3 X64. Referencni

sbirka je uloZena na Entomologickém tistavu BCAV CR.
3.5 Analyza dat

Pro ucely této prace byly uvaZzovany pouze ,presence-absence* dan¢ho druhu na kazdém
strom¢ (bindrni matice: stromy x druhy mravencii) a to bez ohledu na to zda druh hnizdil nebo
byl na stromé pouze pozorovan. Vyjimkou jsou pouze analyzy hnizdnich typt, kde jsou

uvazovany zaznamy jen z hnizd (bindrni matice: hnizdni mikrohabitaty x druhy mravencit).

Vsechny analyzy byly testovany na hladin¢€ prikaznosti alfa = 0.05. Jednorozmérné
analyzy byly provedeny v programu STATISTIKA (StatSoft, 2011) a mnohorozmérné
v programu CANOCO (Smilauer and Leps, 2014). Grafy byly vytvofeny pomoci téchto dvou
programtl, nebo v MS Excel 2013.
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3.5.1 Druhova bohatost

K ur¢eni druhové bohatosti v jednotlivych sukcesnich stadiich byl spocitan pocet druhi
mravenct (uloZzené v podobné datové matice ptitomen-nepiitomen) nalezenych na kazdé
plose. Rozdily v primérném poctu druht na jednu plochu v kazdém sukcesnim stadiu byly
analyzovany pomoci jednocestné analyzy variance (ANOVA) v programu Statistika 10
(StatSoft, 2011), kde jako zavisla proménnd byl zvolen pocet druhti na plochu a sukcesni
stddium jako proménna kategoridlni. K zobrazeni rozdilli mezi kazdym stadiem navzajem byly

pocty druhti mravenci na plochu otestovany pomoci Tukey HSD neparametrického testu.

Alfa diversita (pramérny pocet druht mravencl na jeden strom) byla také analyzovana
pomoci analyzy variance obdobné jako vyse, ale pfes veskera data za dané sukcesni stddium
(nikoliv jako primér na plochu, ale vzorkem byl strom). Jako zavisld proménna byl zvolen
pocet druhti mravencii na stromé, piislusnost k urcité plose jako ,,nested kategorialni faktor
a sukcesni stadium jako fixni kategorialni faktor. K porovnani sukcesnich stadii navzajem byl

pouzit opet neparametricky Tuckey HSD test.

Pro vizualizaci a otestovani zmén zéavislosti druhové bohatosti stromovych mravenct na
DHB jednotlivych stromil v sukcesnich stadiich byl vytvoren graf, kde jako zavisla proménna
byla zvolena hodnota DBH a pocet druhi mravenct na strom jako vysvétlujici pro jednotliva
stadia sukcese. Data byla analyzovana GLM modelem a korela¢ni kiivky porovnany, zda se

1181 mezi jednotlivymi sukcesnimi stadii (,,homogenity of slopes model“, log-transformovana

data).
3.5.2 Akumulaéni kiivky

Akumulac¢ni kiivky poctu druht mravenct na stromy k odhadu druhové bohatosti
sukcesnich stadii byly spo¢itdny pomoci programu EstimateS 9.0.1 (Colwell, 2013) s poctem
randomizaci roven 100. Ktivky byly spocitany pomoci funkce Mao-Tau (pozorovana diversita
ve vzorcich) a zvoleny dva soubory dat: 1) akumulace v jednotlivych plochach (n = 9), ii)
akumulace v daném sukcesnim staddiu bez ohledu na plochy a jejich pocet (soubory

akumulovanych dat odpovidajici stadiu stafi lesa, n = 3).
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3.5.3 Druhova podobnost mravencii mezi jednotlivymi stromy

Podobnost kompozice mraven¢ich druhli mezi jednotlivymi stromy kazdé plochy byla
stanovena pomoci Serensenova indexu - Sg (Serensen, 1948).Tento index pocitd podobnost
druhového slozeni mezi vSemi pary jednotlivych stromil v plose lesa za pomoci programu
EstimateS, kdy se vysledna hodnota pohybuje mezi hodnotami 0 (dva vzorky (stromy), které
nesdili zaddny shodny druh) az 1 (2 vzorky sdili totozné druhy). Stromy bez mravenct nebyly
uvazovany, jelikoZ index pro nulové hodnoty neni definovan. Rozdil mezi jednotlivymi
sukcesnimi stadii byl otestovan v programu Statistika 10, kdy se spocital nejdiive praimér Se
pies vSechny pary stromil na jednu plochu a posléze byl testovan rozdil mezi plochami pomoci
analyzy variance (podobné jako v analyze poctu druhii mravencti na plochu, viz vyse).
Jednotlivé stromy nebyly jako opakovani vyuzity, protoze index pocita podobnost mezi vSemi
stromy navzajem (narusena nezavislost pozorovani). K vzdjemnému porovnani stadii byl

pouzit neparametricky Tuckey HSD test.
3.5.4 Mnohorozmérné analyzy

Pro mnohorozmérné analyzy byl zvolen program Canoco 5.04 (Smilauer and Leps,
2014). Vstupni data pro druhy byla pouZita ve formatu ,,ptitomen-nepfitomen* a vzdy byly
z dat vyfazeny ty druhy, které se vyskytovaly v méné nez tiech ptipadech (definované zde jako

vzacné druhy).

Pro validace efektivity jednotlivych os omezenych ordinaci byla pouzita metoda
porovnani omezené a neomezené ordinace. Jako vysledek se ukaze efektivita os v procentech,
spocitana jako pomér procent vysvétlené variability jednotlivych os v omezené versus

neomezené ordinaci (Smilauer and Leps, 2014).
Vliv sukcese na sloZeni celych mravencich spolecenstev

Pro vypocet vlivu biotickych vlastnosti stromil lesa na druhové sloZeni stromovych
mravencit byly pouzity metody korespondencni analyzy (CA; neomezend ordinace)
a kanonicka korespondencni analyza (CCA; omezend ordinace). Do analyzy vstoupilo celkem
652 stromi a 19 druhii mravencl ve formatu dat - druh na stromé& ,pfitomen-nepfitomen®.
Hodnoty DBH a sukceni stadium (stary, sttedné stary a mlady les) byly pouzity jako
vysvétlujici proménné.
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Vliv environmentialnich proménnych na druhovou variabilitu hnizd stromovych

mravencu

Pro zobrazeni vlivu hnizdnich typli (mikrohabitatit) a dalSich métenych parametra hnizd
na druhy mravenct, které je obyvaly, byly pouzity opét ordinaéni metody CA a CCA. Do
analyzy vstupovalo celkem 693 hnizdnich mist a 14 druhti mravenci. Jednotliva hnizdni mista
mravencich druhd byla pouzita jako vzorky spolu s druhy mravenct v nich nalezenych (ve
formatu pfitomen-neptitomen). V jednom hnizdnim mikohabitatu mohlo tak byt vice druhid
mravencl (zpravidla ale jeden druh, max. 3). Jako vysvétlujici proménné byly vybrany
proménné pomoci postupného vybéru (,,forward selection”) v CCA s vyuzitim korekce p
hodnot (,,false discovery rate®). Do vybéru vstupovaly proménné: hodnota DBH, vyska
umisténi hnizda (vzdalenost hnizda od zemé v metrech), sukcesni stadium lesa (stary, stiedné

stary a mlady les), velikost hnizda (1-4) a typ hnizda (kategorickd proménna, viz kapitola 3.4).

Pro zobrazeni vlivu samotného sukcesniho stadia byla spocitana rovnéz i CCA pomoci
metody ,,Constrained-partial®, kde bylo sukcesni stddium zvoleno jako vysvétlujici proménna

a DBH, typ hnizda, vyska hnizda a velikost hnizda jako kovariaty.
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4  Vysledky
4.1 Prehled analyzovaného souboru dat

Celkem bylo v praci analyzovano 1249 stromt z 9 vykacenych ploch o velikosti 0,1 ha,
ve 3 sukcesnich stadiich horského tropického lesa. Z celkového poctu stromil bylo 595 stromut
prazdnych (u 48 % nebyl nalezen zadny mravenec, tento podil byl obdobny ve vSech stadiich
lesa). Celkem bylo nalezeno 24 arboredlnich druht stromovych mravenct ve 13 rodech
(Tabulka-ptiloha 1). Pét dalSich nalezenych druhii nebylo pro analyzy uvazovano, jelikoz §lo

pouze o kralovny a/nebo ojedinélé jedince (singletony) striktné zemnich druh.
4.2 Druhova bohatost sukcesnich stadii

Mlady les obsahoval 13,5 + 0,5 druhu na jednu plochu, stfedné stary les 11 & 0,6 druhti
na plochu, a stary les 16,5 + 0,6 druhti na plochu (priimér = SE, pro podrobn¢;jsi vysledky viz

Tabulka 1V). Pocet druhti mravenct na plochu se prikazné lisil v jednotlivych sukcesnich

(sttedné stary les).

Pritkazné se ukézal rozdil ale jen mezi starym a stiedn¢ starym lesem, a starym a mladym
lesem v Tuckey HSD neparametrickém testu. Celkove lze tedy shrnout, Ze rozdily byly spis

malé a pocCet druhti béhem sukcese v plochach linearné nestoupal (Obrazek 1).
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Obrazek 1:  Druhovad bohatost stromovych mravencii v Sukcesnim stdadiu horského dest-
neho lesa. Sloupce zobrazuji primeérny pocet druhii mravencii na jednu plochu. Analyza
variance rozdilii druhové bohatosti je pritkazna (F2,6 = 21, p = 0,002) a neparametricky
Tuckey HSD test ukdzal odlisnost starého lesa od ostatnich stadii (p<0,05).

4.3  Variabilita druhové bohatosti mravenci na jednom stromé v sukcesnim gradientu

Pocet druhti mravencti na jeden individudlni strom byl v rozmezi 0 — 9 druhti a vzristal
postupné s piibyvajicim stafim lesa (Obrazek 2). Primérny pocet druhi na jeden strom
v mladém lese byl 0,76 + 0,05, ve stfedné starém lese 0,98 = 0,08 a ve starém lese 1,5+ 0,07
druhu (primér + SE, pro podrobnéjsi vysledky viz Tabulka IV). Pocet druhil na jeden strom
se prukazné lisil v jednotlivych sukcesnich stadiich (F2,1240 = 36,46, p < 0,01). Vliv plochy
jako vnofené (nested) proménné byl také signifikantni (Fe 1240 = 8,21, p <0,01). Po testu
vzdjemné podobnosti Tuckey HSD se od sebe stfedné stary a mlady les vSak prikazné

nelisily (p =0,11).
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Obrazek 2:  Prumérny pocet druhii mravenci na jeden strom v sukcesnim gradientu tro-
pického horského lesa na PNG. Analyza variance rozdilu je prikazna (F2,1240 = 36,46,
p < 0,01), ale podle neparametrického testu Tuckey HSD se od sebe mlady a stredné
stary les nelisi (p=0,11).

Tabulka IV:  Druhova bohatost stromovych mravencii v sukcesnim stdadiu tropického
destného lesa na PNG.

Priimérny pocet Maximalni poCet  Primérny pocet Druhova
Sukcesni

druhii mravencii  druhit mravencu  druhit mravencu podobnost
stadium

na plochu na plose na jeden strom stromit (SO)
Stary les 16,50 £ 0,65 18 1,50+ 0,07 0,22 + 0,01
Stredné
11,00+ 0,57 12 0,98 + 0,07 0,40 = 0,01

stary les
Mlady les 13,50 £ 0,50 14 0,76 = 0,05 0,24 + 0,00
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4.4 Akumulacni kfivky druhové bohatosti

Akumula¢ni kiivky druhové bohatosti mravencti v sukcesnich stadiich ukazaly, ze
s pribyvajicim stafim lesa roste pocet druhi mravenct zavisle na ptislusnosti ke stafi lesa,
s ocekdvanym rychlejSim nartstem druhii ve starém lese a naopak nejpomalejSim ve fazi
mladého lesa (Obrazek 3). Akumulacni kiivky nejsou stejné dlouhé, protoze data byla sectena
ze vSech ploch danych sukcesnich stadii, ale u kazdého stadia byl jiny pocet ploch (replikaci).
To znamena4, ze mlady les ma sice nejvyssi pocet stromtl na hektar, ale analyzovana byla pouze
data z 2 ploch oproti naptiklad starému lesu, kde byly plochy 4. Nicmén¢ je mozno z trendtl
ktivek posoudit i rozdily v akumulaci za podobného poctu stromi. Stary les ukéazal velmi
rychly nastup poctu druhti mravencti na malém poctu stromd, zatimco stiedné stary a mlady
les kopiruji velmi podobny tihel vzestupu do poctu zhruba 50 stromd, kde za¢ne mlady les
stoupat jiz pod menSim sklonem. Od poctu cca 100 stromil zacne mlady i stary les stoupat jiz
pod stejnym thlem, ovSem stfedné stary les vykazuje stale celkem vysoky sklon, coz mohlo

byt zapticinéno mensi denzitou stromu a vétSim zastoupenim vzacnych druhi.

Pti pohledu na akumula¢ni kiivky pro jednotlivé plochy (vazené na stejnou plochu
0,1 ha, Obrazek 4), vidime vzdjemnou podobnost ploch v sukcesnich stadiich s jedinou
vyjimkou u plochy H ve stiedné starém lese, ktery se zacina podobat spiSe starému lesu
a poukazuje tak na ptfechodovou povahu stiedné starého lesa. V Obrazku 4 je také mnohem
I1épe znatelny velmi rychly nastup velkého mnozZstvi druhti v druhoveé nejbohatsi plose A (stary

les).
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Obrazek 3:  Akumulacni krivka druhu stromovych mravencii se vzrustajicim poctem
stromui v sukcesnim gradientu horského tropického destného lesa.
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Obrazek 4:  Akumulacni krivky druhu stromovych mravencii s rostoucim poctem stromii
rozdelené podle jednotlivych ploch sukcesniho stidia lesa (Viz Obrazek-priloha 1).
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45 Vztah zavislosti druhové bohatosti mravenci na DBH stromu v sukcesnim

gradientu

Pocet druht mravenct na stromech v zavislosti na jejich DBH ukdzal rozdilné sklony
primek v riznych fazich sukcese, které se od sebe pritkkazné lisily (vliv stadia lesa; F2,1234 = 8,3,
p <0,01). Sklon zavislosti se ve stfedn¢ starém a mladém lese nelisil, ale naopak stary les mél
druhti mravenct s rostouci velikosti stromu pomérné vice, zejména na vétSich stromech
(Obrazek 5). Pritkkazné vysel jak vliv DBH (F1,1234 = 354,2, p < 0,01), tak dokonce 1 jejich
interakce (F2,1234 = 13,95, p < 0,01), podrobné;si informace viz Tabulka V.

Tabulka V:  Vysledek GLM testu homogenity sklonu primky zavislosti dekadického

logaritmu poctu druhit mravencii na stromech na dekadickém logaritmu DBH stromii
podle sukcesniho stadia horského tropického lesa v PNG.

Suma Stupné Priimér
Ctverci  volnosti  ctvercii F P
Intercept 5,64 1 5,64 126,40 <0.001
Sukcesni stadium 0,74 2 0,37 8,30 <0.001
Log (DBH) 15,81 1 15,81 354,20 <0.001
Sukcesni stadium * log (DBH) 1,25 2 0,62 13,95 <0.001
Error 55,49 1243 0,04
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Obrazek 5:  Zavislost druhové bohatosti stromovych mravencii na velikosti stromii
(log(DHB)) a podle sukcesniho stdadia lesa.

4.6 Podobnost druhové kompozice mravenci mezi jednotlivymi stromy

Podobnost stromovych mravencii mezi stromy v rdmci stadia lesa, vyjadiend pomoci So
indexu se se od sebe prukazné liSila v sukcenim gradientu (F 2,6= 86,9, p < 0,001). Hlavnim
vysledkem je velkd podobnost mezi stromy ve stfedné starém lese (Obrazek 6), dosahujici
hodnot 0,40 + 0,01 (Se = SE); coz je skoro dvojnasobek podobnosti mezi mravencimi
spole€enstvy na stromech v mladém (0,24 + 0,00) a starém lese (0,22 + 0,01), které se naopak
od sebe nelisi. Mira obmény druhli (beta diversita) byla tak pomérné mnohem nizsi ve

sttednim stadiu sukcese nezli v ostatnich stadiich.
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Obrazek 6:  Podobnost druhové kompozice stromovych mravencii mezi stromy v sukces-
nim gradientu lesa vyjddrena pomoci So indexu. Analyza variance rozdilu sukcesnich
stadii je pritkaznd (F 26 = 86,9, p < 0,001). Podle neparametrického Tuckey HSD testu se
od sebe mlady a stary les pritkazné nelisi (p=0,38).

4.7 Druhova kompozice mravenci v sukcesnich stadiich tropického lesa

Druhové slozeni se v prabéhu sukcesniho stddiu zménilo jen nepatrné¢ z divodu
dominance nékolika stejnych druhti ve vSech stadiich sukcese. Stary les obsahoval nejvice
druhd, ale v celkovém zastoupeni se to projevilo jen nepatrné s ohledem na jejich pomérnou
velkou vzacnost, viz Obrazek 7. Jako indika¢ni druhy pro jednotlivé stadia byly zvoleny druhy,
které vysvétlily nejvice variability v daném stadiu (Obrazek 11) anebo se vykytovaly v ném
exkluzivné (Tabulka-ptiloha 1). Pro jednotliva stadia: Ponera sp. 03 (Ponerinae, PONE003)
a Vollenhovia sp. 03 (Myrmicinae, VOLLO003) pro stary les a Polyrhachis (Chariomyrma) sp.
27 (Formicinae, POLY027) a Ponera sp. 01 (Ponerinae, PONE0O1) pro mlady les. Stiedné
stary les nevykazoval zadné silné druhové preference, s vyjimkou o néco vétSiho zastoupeni
druhu z rodu Technomyrmex (TECHO007), 1 kdyZ obsahoval i n¢kolik unikatnich, ale velmi

vzacnych druht (singletont, Obrazek 8).
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Piekryv druhti byl znacny, stary les mél pouze 3 unikétni durhy Pheidole sp. 047
(Myrmicinae, PHEL047), Pheidole sp. 048 (Myrmicinae, PHEI048) a Strumigenys sp. 008 cf.
szalayi (Myrmicinae, STRUO00S8). Stredn¢ stary les 2 unikatni druhy: Carebara sp. 005
myrmicinae, CAREQ005) a Strumigenys tigris (Myrmicinae, STRU007) a mlady les nem¢l ani
jeden druh unikatni (Tabulka-ptiloha 1, Obrazek 8). Mlady les tedy obsahoval pouze
podskupinu druhi jinych sukcesnich stadii. Celkové pocty nalezenych druhi v sukcesnich

stadiich viz Tabulka-pfiloha 1.
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Obrdzek 7:  Druhové slozZeni stromovych mravencii v sukcesnich stadiich tropického hor-
ského lesa na PNG. Hodnoty jsou udany jako soucty procentualnich zastoupeni nalezu
daného druhu v kazdém stadiu sukcese lesa. Druhy byly hodnoceny u kazdého stromu
pouze jako ,, nalezen-nenalezen . Celé nazvy druhii viz Tabulka-priloha 1.
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Obrazek 8:  Druhova kompozice stromovych mravencii zobrazena jako procentualni vy-
skyt v daném sukcenim stadiu tropické hoského lesa PNG. Celé nazvy viz Tabulka-pri-
loha 1.

4.8 Hnizdni habitaty

Nejcastéjsi hnizdni habitaty byly pod koteny epifytti a v duté vétvicce (Obrazek 9). Stary
les obsahoval hlavné hnizda pod koteny epifyti a v zivé vétvi. Stiedné starému lesu
dominovala hnizda v duté vétvicce a vyznacuje se pomérné vét§im mnozstvim kartonovych
hnizd na listech tvofenych ptevazné rodem Polyrhachis. Mlady les ukazal vétsi zastoupent

hnizd v dutych kmenech a mrtvych vétvickach a vétvich.

Stary les jako jediny obsahoval i typ hnizda v myrmekofytické epifytické rostling
(Hydnophytum spp.) a také vétSinu z nalezenych hnizd pod kiirou stromi (Obrazek 10).
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Obrazek 9:

BV Zivé vétvicce
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V mrtvé vétvicce

B Po klirou stromu
mV Liané
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Zastoupeni hnizdniho typu stromovych mravencii v sukcesniCh stdadiich tropic-

kého lesa. Hodnoty jsou udany jako soucty procentualnich zastoupeni nalezu daného

typu v kazdem stadiu sukcese lesa.
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Obrazek 10:  Cetnost vyskytu hnizdniho typu stromovych mravencii v sukcesnich stadiich

tropického lesa PNG.
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4.9 Biotické podminky ovliviiujici druhovou kompozici mravencii tropického lesa

Do CCA analyzy bylo zapocitano 652 stromti a 19 druht mravencti. Hodnoty DBH
a sukceni stadium prikazné ovlivituji druhové slozeni mravenci podle analyzy CCA (pseudo-
F=8,1; p=0,002) a vysvétluji dohromady 3,6 % variability (3,2 % adjusted explain. var.). Prvni
osa vysvétlila 1,79 % variability a odpovida sukcesnimu stadiu lesa, druha osa vysvétlila
dalsich 1,23 % variability a odpovida gradientu DBH. Efektivita os omezené ordinace byla
pouze 18,10 % a 15,41 %. Druhy, které nesly nejvice variability, jsou: Ponera sp. 03 a
Vollenhovia sp. 03 ve starém lese, a Polyrhachis (Chariomyrma) sp. 27 a Ponera sp. 01 v

mladém lese, viz Obrazek 11.
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©
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Obrazek 11:  Ordinacni diagram druhového sloZeni stromovych mravencii (n=19) v hor-
skem destném lese vytvoreny podle kanonické korespondencni analyzy (CCA). Abun-
dance druhii byla pocitana pouze pritomen-nepritomen na kazdy strom v zavislosti na
sukcesnim stadiu (Stary, Stiedné stary a Mlady les) a DBH. Zelené trojuhelniky ukazuji
umisténi hladin faktorii sukcesniho stadia, prazdné trojuhelniky znaci druhy mravenci a
Sipka gradient vzristajici DBH. Celé ndzvy viz Tabulka-priloha 1.
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4.10 Biotické podminKky ovliviiujici variabilitu druhovou variabilitu hnizd stromovych

mravencu

V CCA analyze bylo pocitano s 693 hnizdy a 14 druhy mravenctd. Pomoci postupné
analyzy byly vybrany proménné, které prokazateln¢ ovliviuji druhové slozeni hnizd
stromovych mravencti (pseudo-F=9,8, P=0,002; viz Tabulka VI). Vznikly ordina¢ni diagram
je zobrazen v Obrazku 12. Pomoci zvolenych proménnych bylo vysvétleno 16,4 % (15,0
adjusted explain var.) celkové variability (z toho prvni osa vysvétlila 6,97 % a druhd 4,72 %
variability). Efektivita prvnich dvou os byla oproti pfedchozi analyze velmi vysoka, 89,12 %

a 60,92 %.

Pfti analyze postupného vybéru proménnych vyslo, Ze nejvice variability vysvétlily: typ
hnizda — kartonové hnizdo na listé (6,9 % variability), typ hnizda — pod koteny epifyti (4,2 %),
DBH (1,1 %) a sukcesni stadium - mlady les (0,9 %). Celkovy rozpis v Tabulce VI.

Pti zobrazeni vlivu pouze sukcesniho stadia vyuzitim metody ,.constrained-partial*
ordinace s odfiltrovanim proménnych DBH, typ hnizda, velikost hnizda a vySka hnizda

(zadany jako kovariaty) se ale ukézalo, Ze samotny sukcesni gradient vysvétli jen 1,3%

variability.
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Obrazek 12:  Ordinacni diagram druhového slozZeni hnizd stromovych mravencit (n=14)
V sukcesnim gradientu horského tropického lesa, vytvoreného pomoci kanonické kore-
spondcni analyzy (CCA). Jako vysvétlujici proménné byly pomoci postupného vybéru
zvoleny hodnoty majici pritkazny viiv na druhové slozeni mravencii v hnizdech (viz Ta-
bulka VI). Sukcesni stddia jsou zobrazena jako zelené trojithelniky, hnizdni typy jako cer-

vend kolecka a druhy mravencii jako prazdné trojuhelniky (pro jejich c elé nazvy viz Ta-
bulka-priloha 1).
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Tabulka VI:  Vysledek postupného vybéru permutacniho testu kanonické korespondencni
analyzy (CCA), pri vvberu proménnych v zavislosti na druhovem sloZeni hnizdicich

stromovych mravencii.

Vysvétli
Prispévek
Proménna variability %) Pseudo-F P
0,

(%)
Typ hnizda — kartonové hnizdo na

6,9 41,2 515 0,003
listé
Typ hnizda — pod koreny epifytit 4,2 24,9 32,5 0,003
DBH 1,1 6,6 88 0,003
Sukcesni stadium - mlady les 0,9 5,6 7,5 0,005
Typ hnizda — v mrtvé vétvicce 0,6 3,4 4,5 0,005
Typ hnizda — pod kiirou stromu 0,5 2,9 3,9 0,007
Velikost hnizda 0,5 2,7 3,7 0,006
VySka hnizda 0,4 2,6 3,6 0,005
Typ hnizda — v mrtvé vétvi 0,4 2,3 3,1 0,02
Typ hnizda — v liané 0,3 2,0 2,7 0,024
Sukcesni stadium - stiedné stary les 0,3 1,9 2,6 0,004
Sukcesni stadium - stary les 0,3 1,9 2,6 0,004
Typ hnizda — v Zivé vétvicce 0,2 1,5 2,0 0,02
Typ hnizda — v myrmekofytické

Nepriikazné

rostliné
Typ hnizda — v Zivé vétvi Nepritkazné
Typ hnizda — v dutiné kmene Nepriitkazné
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5 Diskuze

V této praci se jedna doposud o jediny vyzkum stromovych mravencii v horském
tropickém lese provedeny na celych plochach lesa a v rozsahu ptesahujici 1200 stromu.
Sukcesni stadium lesa bylo sice vyjadieno jen tfemi hladinami a jako gradient by mohlo byt
zajimavé mit vice sukcesnich stadii (naptiklad kefové stadium), ovsem vétsi vyhoda je podle
mého minéni mit u kazdého stadia opakovani a vyhnuti se tak pseudo-replikaci. Pfedchozi
studie z nizinného lesa na PNG nebyly replikované ptes vice ploch a omezeny na primarni
a sekundarni mlady les (Klimes et al., 2012; Klimes et al., 2015). Nicméné, zcela stejna
metodika sbéru dat a podobné velkéd plocha lesa jako v této praci umoznuje data porovnat
1 mezi horskym lesem (tato prace) a nizinou (citace z vysSe), a to do vEtsi miry, nez by bylo
jinak mozné. Takto jsem ziskal dostatecné robustni vysledky pro zhodnoceni struktury
a dynamiky spolecenstev stromovych mravencti podél sukcesniho gradientu v horském lese.
Navic druhova bohatost stromovych mravencti nebyla v mém vyzkumu priikazné odli$na mezi
stadii sttedné starého a mladého lesa. Diky tomu je mozné porovnavat mé vysledky 1 se
studiemi, které porovnavaly pouze primarni a sekundarni les (Schulz and Wagner, 2002;
Schonberg et al., 2004; Klimes et al., 2012; Klimes et al., 2015). I prestoze si jako autor
uvédomuji nékteré nedostatky zvoleného designu vyzkumu (mensi pocet replikovanych ploch

v mladém lese), tak tim tento dataset neztraci na své jedinecnosti.
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5.1 Zmény diversity mravenci podél sukcesniho gradientu v horském lese Nové

Guineje

Diversita (mnozstvi) druh stromovych mravenct nalezenych v horském lese byla
mnohem mensi nez ve vyzkumu nizinného lesa. Klimes et al. (2015) nalezl na plose 0,64 ha
126 druhi stromovych mravenct, zatimco v mém vyzkumu bylo nalezeno pouze 24 druhd,
navzdory tomu, ze celkové plocha byla o néco vyssi (0.9 ha) a jednotliva stadia sukcese
replikovana (Tabulka III). Tento vyrazny pokles neni piekvapivy, jelikoz ackoliv se vztah
diversity druhtt s nadmofskou vySkou muze liSit mezi geografickymi oblastmi
a taxonomickymi skupinami ZzivoCichl, smérem do hor diversita mravenct i jejich
fylogeneticka diversita zpravidla velmi vyrazné klesa (Majer et al., 2001; Machac et al., 2011).
Ackoliv diversita klesala, pomérné¢ velké mnozstvi stromu bylo stale prekvapivé okupovano
mravenci (cca 50 %, v nizin¢ ale 95 % (Klimes et al., 2012)) a vzhledem k vétsi denzité stromt
v sekundarnim mladém lese nebyl celkovy pocet nalezi mravenci na stromech o tolik pfili§
niz$i. Toto zjiSténi je pomeérne piekvapivé, protoze pozorovani na navnadach pied samotnym
kacenim naznacovalo mnohem mensi hojnost mravenct ve studovaném ekosystému (Klimes

P. and Novotny V. nepublikovano).

Nadmoftska vyska miize tedy hrat zasadni vliv na druhovou bohatost. Jedna z mala praci,
ktera se zabyva stromovymi mravenci v tropickém pasu v podobné nadmotské vysce, je prace
z Kostariky. Schonberg et al. (2004) v ni popisuje zmény druhové bohatosti ve tirech
sukcesnich stadiich: pastva, mlady les, stary les. Vyzkum byl proveden jen na 14 stromech,
ale vysledky ukazaly, ze stary les a pastva mohou mit stejny pocet druhii (20) oproti mladému
lesu, kde byl zna¢ny pokles (9 druhit). Ackoliv se jedna o vyzkum z jiné geografické oblasti
provedeny na velmi malém vzorku, pfesto ukazuje, stejn¢ jako v mé praci, ze spoleCenstva
mravencl v horach jsou mnohem chudsi nez v teplych nizinnych lesich a mlady les hosti mensi

pocet druh.
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Druhova bohatost na plochu (gama diversita) se v mém vyzkumu liSila podle ocekavani
v ruznych fazich lesa. Nejvyssi byla ve starém lese, podobné jako ve studiich v podobné
geografické oblasti (Floren and Linsenmair, 2005; Klimes et al., 2012), nicmén¢ rozdil mezi
mladym a star§im sekundarnim lesem nebyl shleddn prikazny. Oproti studiim z niziny byly
rovnez i rozdily mezi sekundarnimi lesy a starym (primarnim) lesem pomérné malé, i kdyz

statisticky prikazné.

Klimes et al. (2015) nalezl v nizinném primarnim lese 102 druhti stromovych mravenct
a 50 druht mravenct v lese sekundarnim. Tady je ziejmé snizeni mnozstvi druht, i1 kdyz
mnohem markantnéj$i neZ v mé praci, bez bliz§iho rozdélovani sekundarnich fazi sukcese.
Floren et al. (2001) ve svém vyzkumu stromovych mravenct v sukcesnim gradientu (5, 15, 40
let a primérni les) také ukazal, Ze gama diversita stoupala linearné se stafim lesa. Celkovée ve
sveé praci identifikoval 273 druhii stromovych mravencii, z toho 195 druhti (71,4 %) bylo
v primarnim lese a 78 druhti (28,6 %) bylo nalezeno exkluzivné v nékterém ze sekundarnich
lesti. Mnozstvi druhii ale stoupalo striktné linearné (34, 67, 116 a 195 druhi stromovych
mravenct, viz Tabulka-ptiloha 2). Gama diversita v mém vyzkumu oproti témto vysledkiim
z nizin ptili§ nestoupala, a navic nikoliv linearn¢, jak jsem ocekaval. O néco nizs$i druhova
bohatost stfedn¢ staré¢ho lesa by v této praci mohla byt vysvétlena mensi denzitou stromt
v tomto stadiu. Gove et al. (2009) ve svém vyzkumu ukézal, Ze izolované stromy (les s malou
denzitou kment) jsou okupovany mensim mnozstvim druhli nez shluky stromti (husty les).
Nicméng, tento fakt nebyl v mé praci prokdzan, jelikoz diversita mravenci piepocitana na
jeden strom v mé praci linearné stoupala dle ocekavani (viz nize). Dal§im faktorem, ktery by
mohl vysvétlit pozorované rozdily je mensi propojeni korun stromi u stfedné starého lesa,
které nedovoluje druhtim mravenct tolik cestovat ze stromu na strom, coz dolozil Klimes et
al. (2015) pti porovnavani druhové bohatosti primarniho a sekundarniho lesa v niziné. Tato
teorie by mohla 1épe vysvétlit pozorované rozdily, jelikoz druhovd podobnost mezi stromy
byla v mé praci rovnéz piekvapive vyrazné vyssi v rdmci stfedné starého lesa, neZli v ostatnich

stadiich.
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Rizali et al. (2013) poukézal, Zze i kdyz ma sukcese vliv na druhovou bohatost
stromovych mravencd, tak dalsi faktory jako je prostorové rozmisténi lesa mohou hrat také
zasadni vliv. Pozoroval dva rizné sukcesni gradienty tropického lesa v narodnim parku Lore
Lindu v Indonésii, vzdalené od sebe asi 20 km. Zatimco v jednom sukcesnim gradientu
druhova bohatost rostla, ve druhém klesala. Hlavnim faktorem, ktery tento rozdil mohl
zpusobit, se jevi vzdalenost zkoumanych ploch od nenaruseného lesa. Tento faktor jsem ale
v praci nevyhodnocoval a pravdépodobn€ nemohl mit v mé praci vyrazny vliv, jelikoZ plochy

byly velmi blizko sebe (viz Obrazek-ptiloha 1).

Alfa diversita stromovych mravenci (pocet druhti na jeden strom) v mém vyzkumu
ukdzala linearni vzestup podél sukcesniho gradientu lesa. Mnozstvi druhti mravenct na jeden
strom se tedy liSilo v riznych sukcesnich stadiich, 1 kdyz ve stfedné starém lese a mladém lese
nevysel rozdil prikazné. Zmény alfa diversity v sukcesnim gradientu v nizinném lese ukézali
Floren and Linsenmair (2005) a podobné jako v mém vyzkumu mély jejich hodnoty zvySujici
se trend v zavislosti na stafi lesa, 1 pfestoZe celkova diversita mravencli tam byla mnohem
vy$$i. Mnozstvi druhli mravenct na jednotlivy strom nicméné tito autofi uvadi pouze jako
median v obrazcich: ~12 druht na strom v 5ti letém lese, ~20 v 15ti letém lese ~28 v 40ti
letém lese a ~35 druhli v primarnim lese (viz Tabulka-pfiloha 2). Alfa diversita tedy stoupala
linearné dle oc¢ekavani, a to 1 piestoze Klimes et al. (2012) ve vyzkumu ukazal, Ze v nizinném
lese na PNG se alfa diversita mezi primarnim a sekundarnim lesem témét nelisi (3,8 + 0,1
druhit mravencii na strom v primarnim lese a 3,3 £ 0,1 v sekundarnim lese, viz Tabulka-

priloha 2).
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Vysledky akumula¢nich kiivek ukazuji, ze mnozstvi druhd v starém lese se akumuluje
mnohem rychleji s poétem vzorkd (stromil) jiz u jejich malého mnozstvi, a stiedné stary
a mlady les se lisi sklonem zvySovani po¢tu druhti mravencti hlavné na zacatku kiivky
(mensiho mnozstvi stromt). To je v rozporu s o¢ekavanim, protoze v nizinném lese Klimes et
al. (2012) ukazali, ze kiivky primarniho a sekundarniho lesa ma podobny sklon, ale primarni
les dosahuje vyssich hodnot mnozstvi druhti i stromti. Floren and Linsenmair (2001)studovali,
jak se akumulacéni kiivky méni v celém sukcesnim gradientu. Ukazali ale také jiny vysledek a
to, ze kiivky maji ve vSech stadiich stejny sklon a méni se pouze pocet druhli. Vyzkum byl
ovSem proveden na malém vzorku stromil (87) a neni tedy pfili§ porovnatelny. Schonberg et
al. (2004), ktery také pracoval s malym poctem stromti (14), naznadil, Ze sekundarni les se
mize liSit nejen mnozstvim druhti ale i sklonem akumulaéni kiivky podobné jaké v mé studii.
Kromé téchto rozdilt, ale akumulaéni kiivky v mé praci potvrdily o¢ekévani nartstu druhoveé
diversity s ptibyvajicim staifim lesa, podobné jako v ostatnich studiich. Sttedné stary les vSak
ukazal odlisny sklon stoupani, zplisobeny ziejmé vétsi podobnosti druhit mezi stromy (viz

kapitola 4.6).

Role struktury stromti (velikosti a denzity) se zd4d v horském lese vétsi, jelikoz oproti
nizin¢ prece jen pocet druhti na stromé rostl vice a siln€ji v pribéhu sukcese a zvétSovani se
stromtl. To se ukézalo, jak ve vysledcich korelace diversity s DBH, tak i v gradientu denzity
druhii na plochu a jednotlivé stromy se stafim lesa. Vztah alfa diversity s DBH stromti podle
sukcesniho stadia se v nizinném lese totiz viibec nelisil (Klimes et al., 2012). To je v rozporu
s mymi vysledky, kde se sklon piimky starého lesa pritkazné odliSuje a pocet druhti mravencii
na jednom stromé stoupa rychleji s ptibyvajicim DBH stromt oproti ostatnim fazim lesa. Pocet
druhit mravenct na strom je tedy korelovany s DBH, ale tento vztah neni nezavisly v horském
lese na sukcesnim stadiu. Tento jev by mohl byt zptisoben vétsi diversitou hnizdnich mist ve
starém lese (viz kapitola 4.8). Nicméné, navzdory prikaznym vysledkim nebyly zmény
dramatické vzhledem k celkové nizkym hodnotdm (napt. 1,5 druhu na strom versus 0,8 druhu

v priméru v sukcesnim gradientu).

Strana 40



Predpokladany vysledek podobnosti druhti stromovych mravencti mezi stromy horského
tropického lesa byl takovy, Ze se podobnost druhii mezi stromy bude snizovat podél
sukcesniho gradientu, tedy s rostoucim stafim lesa (Klimes, 2011; Klimes et al., 2012; Klimes
et al., 2015). V mém vyzkumu se ale ukazal zajimavy fakt, ze nejvétsi druhova podobnost
nejmensi pocet stromt na hektar (Tabulka IT) a obsahoval pouze 2 unikétni druhy (Tabulka-
priloha 1, Obrazek 8). Na opak mlady les i stary les mély mnohem niz$i a navzajem velmi
podobnou hodnotu podobnosti (vyssi uroven beta diversity). Tedy pfesné opacny vysledek
proti pfedpokladu nejvysSich hodnot podobnosti pro mlady les. Vysokou podobnost druhil ve
sttedné starém lese objevil 1 Floren et al. (2001), ktery si tento jev vysvétluje poklesem
struktury (heterogenity) stromtl, mozna ¢astecné ovlivnénou druhovym slozenim stromu.
V mé praci by se podobny vysledek také dal vysvétlit strukturou lesa. Ve stiedné starém lese
rostly jiz velké stromy jako v lese starém (Tabulka II), ale chybéla zde jeste propojenost korun
veét§imi lianami a tim 1 komunikaci mezi mravenci. Mlady les sice velké liany jesté nemél, ale
byl velmi husty s velkou denzitou stromil, kde se stromy navzajem dotykaly. Ve starém lese
Jiz toto spojeni tedy funguje, druhy mohou byt vice teritorialni a nedovolovat novym vstoupit
do jejich teritoria (Dejean et al., 2007). U mladého lesa by mohlo zase jit o jeSté¢ mlady
ekosystém s mladymi hnizdy druhli z okoli, kde jesté nemuselo dojit ke snizeni celkové
diversity vlivem teritoriality a dominance (trade off mezi dominanci a dostupnosti hnizdnich
mist). Tyto faktory by byly potieba ovéfit na experimentalnim pozororovanim v budoucnu

a/nebo prostorovymi analyzami ze ziskanych dat.
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5.2 Vliv sukcese lesa na druhovou kompozici stromovych mravenci a jejich hnizdni

habitaty

Neves et al. (2010) ukazal, ze v nckterych pfipadech mize byt gama diversita
stromovych mravenct stejna ve vSech fazich sukcese, zasadné se ale 1isi druhova kompozice.
V mém vyzkumu se ukazalo, Ze 13 z 24 druhtl bylo nalezeno ve vsech stadiich sukcese, z toho
12 druhti patfi mezi nejCastéji nalezené (viz Tabulka-ptiloha 1). Zména druhové kompozice
tedy nebyla patrnd, protoZze dominantni druhy byly ptitomny vSude. Podobné vysledky ptinesl
i Schonberg et al. (2004) ve studii horskych stromovych mravencti, ktery ukézal, ze v jeho
vyzkumu byly vSechny druhy ze sekundarniho lesa obsaZeny 1 v lese primarnim. Floren et al.
(2001) ovSem v jeho vyzkumu narazil na Gplné opacné vysledky v niZinném lese na Borneu,
kde pouze 5 % vSech druhil se nachazelo ve vSech sukcesnich stadiich. Podobné pak nalezli
velké rozdily v kompozici dominantnich druhti v niZinach 1 Schulz and Wagner (2002) v
Africe a Klimes et al. (2012) na PNG. Ten nalezl dokonce pouze jeden druh mravence rodu
Crematogaster podobné hojny v primarnim a sekundarnim lese, sekundéarni les navic hostil
z hlediska kompozice zcela jiné spolecenstvo, kde 50% piekryv s primarnim lesem byl

zpusoben druhy, které tvotily jen nepatrny podil abundance sekundarniho lesa.

Sukcese tedy méa v horském lese na druhovou kompozici stromovych mravencti maly
vliv (Obrazek 7, Obrazek 11 a Tabulka VI) oproti nizinnému lesu, kde sukcesni stddium mélo
zésadni vliv na druhovou kompozici a rizné druhy preferovaly rtzna stadia (Floren and
Linsenmair, 2001; Schulz and Wagner, 2002; Wilkie et al., 2010; Klimes et al., 2012). Zejména
pii pohledu na vysledek CCA analyzy sukcesni stadium, jako proménna, nevysvétlilo vyrazny
podil druhové variability stromovych mravenct (kapitola 4.9, Obrazek 11) a vétSina variability
vysvétlena pomoci sukcesnich stadii byla silné ovlivnéna vzacnymi druhy (Obrazek 11,
Tabulka-ptiloha 1). Piestoze byly ze souboru vyfazeny druhy s poctem nalezii mensi nez 3,
efektivné vysvétlend variabilita byla pfesto velmi nizka. Jako proménnd vysvétlujici druhové
sloZeni tak nebylo sukcesni stadium dostatecné oproti vyzkumu v nizeném lese, 1 kdyz i v mé

praci bylo signifikantni (Klimes et al., 2012).
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Ackoli se druhova skladba mravencii neménila skoro vibec, struktura lesa (druhova
kompozice, velikost, denzita stromi (Tabulka II, Obrazek-ptiloha 2, Obrazek-ptiloha 3,
Obrazek-ptiloha 4, Obrazek-ptiloha 5)) i jejich nabidka rGznych hnizdnich mikrohabitata,
alesponl ¢astecné ano (Obrazek 10). Specificita druhti v horském lese na urcity strom je ale
vysoce nepravdépodobnd, i kdyz jsem ji nemohl v této praci jesté piimo testovat. Urcita fakta
vSak tuto mySlenku potvrzuji, napriklad myrmekofytické druhy jako Anonychomyrma a
Podomyrma (hnizdici prevazné v Zivych vétvich) hnizdily v mnoha druzich stromi a
myrmekofytycky epifyt Hydnophytum byl také okupovan riznymi druhy, stejn€ jako v niziné
(Klimes, 2011). Tudiz je vyrazna role specifickych vztahti mezi druhy mravencl a druhy

stromil v mém vyzkumu a na PNG obecné vysoce nepravdépodobna.

Pti porovnani druhové skladby arboredlnich mravenci horského lesa s mravenci
nizinného lesa, 1ze vidét kromé obecného poklesu druhové bohatosti i posun v kompozici na
urovni podceledi. V horském lese je znatelny ibytek druhti podceledi Formicinae proti nartstu
mnozstvi podceledi Ponerinae (Tabulka-ptiloha 1) oproti nizinnému lesu (Klimes et al., 2015).
To muaze byt zplisobeno nékolika riznymi efekty. Machac et al. (2011) ve svém vyzkumu
ukazal, jak se zvySujici se nadmotskou u mravenci klesd mira fylogenetické disperze a
spolecenstva jsou méné strukturovana intradruhovou kompetici. To znamena, Ze spoleCenstva
zijici ve vysSich nadmoiskych vySkach jsou si vice piibuzna, protoze struktura je jiz
odfiltrovana nizkymi teplotami. Peters et al. (2014) ve svém vyzkumu zase ukazal vztah
potravni preference mravencti a nadmotské vysky. Ukazal, ze s piibyvajici nadmotskou
vyskou klesa celkovy pocet druhti, ale roste pomér generalistli proti specialistiim z hlediska
potravni ekologie. To vSe naznacuje, Ze horské lesy obyva druhové chudsi spolecenstvo
mravencl, aklimatizované na nizsi teploty s méné specializovanym vztahem na stadium lesa
a potazmo potravu. Dal§im faktorem mize byt mnozstvi invazivnich druht, protoze tyto druhy
¢asto mohou zdsadné ménit druhovou kompozici lesa, a to zejména naruSeného lesa, kde mize
jit az o polovinu vSech nalezenych jedincti (Klimes et al., 2015). Nejsem si jisty, jestli n¢jaky
z naSich druhli neni invazivni, ale pravdépodobné neni, protoze se jedna opro védu casto o

zcela nové druhy a spolecenstvi.
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Vysledky mé prace navic ukazuji, Ze hnizdni habitaty se v priibéhu sukcese méni rovnéz
velmi malo, coz je v rozporu s predpokladanym vysledkem ze studie z nizinného lesa, kde se
hnizdni habitaty vyrazné ménily mezi sekundarnim lesem a primarnim lesem. Klimes (2011)
ukazal, ze v primarnim nizinném lese dominovala hnizda na listech stromtl, pod koteny epifyti
a v zivych dutych vétvich, ale v sekundarnim lese dominovala hnizda v mrtvych vétvickach
(vétvich) a v lidné. Nartst mnozstvi hnizd v mrtvych ¢astech stromt byl v této praci taky
zaznamenatelny, ale nejednalo se o dominantni typ hnizda. V mé praci byly silné¢ dominujici
typy hnizd pod koteny epifyti a v Zivych dutych vétvickach (a vétvich), a to ve vSech stadiich
sukcese. Nejenze se dominantni typy hnizd v mém vyzkumu neménily v sukcesnim stadiu, ale
druhy vyuZzivajici je, byly stejné ve vSech statich lesa (viz kapitola 4.7). Vysledky CCA
analyzy hnizdnich mist ukazaly, ze kartonové hnizdo vysvétluje nejvice variability pii testu
podminek ovliviiujici variabilitu hnizd (Obrazek 12, Tabulka VI). Sukcesni stadium vysvétlilo
pouze 1,3 % variability a v ordinacnim diagramu analyzy CCA byly hladiny Stary les a Mlady
les umistény velmi blizko sebe. To vSe ukazuje, Ze sukcesni stddium nema v horském lese na
druhovou diversitu hnizd ani hnizdnich typi velky vliv. Druhova diversita a kompozice musi
byt tedy ovlivnéna jinymi faktory, jako je pravé slozeni mikrohabitatli, parametrii hnizd a
struktury (velikosti) stromti. Ty se méni a ovliviiuji to, kolik a kde mravencii hnizdi. Pomérné
piekvapive ji ale ovliviuji stejné ve vSech stadiich lesa (vysvétli mnohem vice variability nez
vlastni sukcese a to az 15x vice). Tyto vysledky ukazuji necekané velikou homogenitu a
stabilitu mravencich spoleCenstev, a rovnéz jejich malou specificitu na urCité staddium lesa
v horském lese, a jsou tak v kontrastu s nizinou, kde rtizna spolecenstva obsazovala rizné faze
lesa (Klimes, 2011). Navic piestoze jsem nalezl vétsi zmény mikrohabitati v prabéhu sukcese,
nez zmény vlastni kompozice druhti, nebyly tyto zmény pftili§ vyrazné ve srovnani s nizinou,
kde se hnizdni mikrohabitaty a kompozice druht je vyuzivajici mé€nily mnohem vyraznéji v
prabéhu v riznych fazich tropického lesa. BohuZzel srovnani s vice podobnymi studiemi neni
mozné, jelikoZ pouze tato prace a prace Klimes (2011) ziskala podrobnd data o hnizdnich
typech a habitatli z tropického lesa. I kdyz srovnatelna data z druhové chudych plantazi a savan
také ukazala velmi vyznamny vliv hnizdnich habitat na arboredlni mravence (Philpott and

Foster, 2005; Powell et al., 2011).
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5.3 Shrnuti rozdili v mravencich spolecenstvech mezi horskym a niZinnym tropickym

lesem

Horsky tropicky les byl okupovan mnohem méné bohatym spole¢enstvem stromovych
mravencl nez les nizinny (Klimes et al,, 2012) s nelinedrné stoupaji celkovou (gama)
diversitou v sukcesnim gradientu. Alfa diversita mravenct stoupala podle staii lesa podle
ocekavani (Floren et al., 2001). Vztah alfa diversity a DBH se ale ukézal odlisny v riznych
fazich sukcese lesa oproti vyzkumu z niZinného lesa, kde byl tento vztah u vSech stadii lesa
stejny (Klimes et al., 2012). Nejzajimavejsi vysledek ptinesla zména beta diversity (druhové
podobnosti mravencii mezi stromy) v sukcesnim gradientu, kterd ukézala, ze nejvyssi miru
podobnosti ma v horach stfedné stary les a hodnota podobnosti se ve starém (primarnim)
amladém lese (rann¢ sukcesnim) ptekvapivé nelisi. Jediny Floren et al. (2001) nalezl podobny
vysledek, ale jedna se o ¢iselné nespecificka data (graficka matice, Fig. 2), kterd autor nikterak
nekomentuje, nicméné naznacuji, ze stfedné stary sekundarni les (15 let) obsahuje vétsi miru
podobnosti nez vSechny ostatni faze mozna i v niZin¢ (obecné). Pfi¢ina tohoto jevu zatim neni
znama. Mohlo by se jednat o vliv propojeni korun, protoZe velikost stromu ve starém a stfedn¢
starém lese je podobna, ale lisi se prave intenzitou propojeni korun (ptitomnosti velkych lian)

a poctem podrostovych pozdné sukcesnich stromli (Chazdon, 2014).

Zména druhové kompozice v sukcesnim gradientu je v horském lese velmi mala oproti
nizin€. V horském lese se ve vSech fazich sukcese objevovaly dominantni druhy stejné hojné,
zatimco v nizin¢€ byly rizné typy lesa obsazeny jinym spolecenstvem stromovych mravenct
(Klimes et al., 2015). Podobny vysledek ptinesl i vysledek zmén obsazeni mikrohabitati, kde
v nizinném lese byl velky rozdil hnizdnich typt v riiznych fazich lesa (Klimes, 2011), zatimco
ma prace ukazala, ze sukcesni stddium nemd na vyskyt hnizdnich typi, ani na slozeni
mravencl, ktefi je obsazuji, vyrazny vliv. Zda se tedy, Ze v horském lese nema stéii lesa takovy
vliv na stromové mravence jako v niZin¢. Spolec¢enstvo mravencii ale miZe byt ovliviiovano
dal§imi faktory, jako je disperze stromi, propletenost korun, druhy stromli a kompetice

(teritorialita) mezi druhy mravencu.
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6 Zavér

V mé diplomové praci jsem shrnul vysledky studia spolecenstva stromovych mravenct
v horském lese na Papui Nové Guineje v sukcesnim gradientu (mlady, stiedné stary, stary les).
Spolecenstvo horskych mravencti se ukazalo, dle ocekavani, pomérn¢ druhové chudé
(24 druhil). Gama diversita vysla signifikantné nejvyssi ve starém lese, ale vzrast poctu druhti
na plochu nevysel linearné v sukcesnim gradientu, rozdily byly malé. Alfa diversita (pocet
druhti na jeden strom) rostla dle predpokladii linearné¢ s vékem lesa. Rovnéz vztah alfa
diversity s DBH stromi se v pribéhu sukcese menil. Podobnost druhti mravencti mezi stromy
se ukazala byt prekvapiveé nejvyssi ve stiedné starém lese, coz miize byt vysvétleno rozdilnou

strukturou tohoto stadia lesa (denzita stromt, druhové slozeni, mensi propojeni korun).

Druhova kompozice stromovych mravenct se v pritbé¢hu sukcese v horském lese ménila
jen velmi nepatrné, protoze dominantni druhy se vyskytovaly ve vSech fazich lesa. Sukcesni
gradient se tedy ukézal jako velmi slabd proménna pii vysvétlovani druhové kompozice
horského lesa. Podobny vysledek ptinesly i analyzy hnizdnich habitatli, které se v pribéhu
sukcese ménily jen malo. Nicméné tyto a dal§i proménné charakterizujici hnizda a jejich
umisténi mély velky vliv na mravenci spolecenstva oproti samotné sukcesi (15 % versus 1,3

% vysvétlené variability).

Ma prace tedy ukézala, ze sukcese lesa ma celkové maly vliv na strukturu a dynamiku
spolecenstev stromovych mravencii ve vyssi nadmotské vysce, pravdépodobné z ditvodu vétsi
specializace druht na nizsi teploty a zvySujici se pocet generalistli. Nejveétsi vliv ma struktura
lesa (denzita a velikost stromil, propojenost korun), zejména na druhovou denzitu na stromech.
Déle mohou hréat roli pravdépodobné dalsi faktory, které jsem ve své praci ptimo nezkoumal,
jako je absence invazivnich druhi, nebo zména potravni nabidky v horach. Z hlediska ochrany
ptirody a stromovych mravencti jako indikatort stavu lesa neni v horskych oblastech kaceni
menSich ¢asti lesa tedy zasadni, coz je v kontrastu s vysledky z nizinnych pralest, kde jsou
mravenci vyznamnym indikatorem sukcese. Zajimavé by bylo v budoucnu srovnani téchto

vysledki i1 s dal§imi zivoc€ichy ekologicky dilezitymi v horském lese (napt. motyly, ptaky).
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8 Prilohy

Tabulka-priloha 1:

Kod

ANON 003

ANON 004

ANON 005

CAMP 024

CARD 002

CARE 005

HYPO 004

PARA 014

PHEI 048

PHEI 049

PODO 005

Druh

Anonychomyrma

sp. 003

Anonychomyrma

sp. 004 cf. minuta

Anonychomyrma

sp. 005

Camponotus
sp.024 aff.

aruensis

Cardiocondyla sp.
002

Carebara sp. 005
Hypoponera sp.4

Paraparatrechina

sp. 014
Pheidole sp. 048
Pheidole sp. 049

Podomyrma
keysseri

Viehmeyer, 1914

Druhy mravencut horského tropického destného lesa na PNG.

Pocet Piitomen
okupovanych  Stary Stiredné  Mlady
Podceled’ stromii les  stary les les
Dolichoderinae 59 X X X
Dolichoderinae 115 X X X
Dolichoderinae 206 X X X
Formicinae 10 X X X
Myrmicinae 2 X X
Myrmicinae 1 X
Ponerinae 16 X X
Formicinae 3 X X
Myrmicinae 3 b
Myrmicinae 1 X
Myrmicinae 67 X X X
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POLY 026

POLY 027

PONE 001

PONE 002

PONE 003

STRU 006

STRU 007

STRU 008

TECH 007

VOLL 002

VOLL 003

VOLL 004

VOLL 008

Polyrhachis
(Cyrtomyrma)

mondoi

donisthorpe, 1938

Polyrhachis
(Chariomyrma)
sp. 27 (sp.nov.)

Ponera sp. 001
Ponera sp.002
Ponera sp.003

Strumigenys sp.
006 cf. szalayi
Emery, 1897

Strumigenys tigris

Strumigenys sp.
008 cf- szalayi
Emery, 1897

Technomyrmex
mixtus Bolton,

2007

Vollenhovia sp.
002

Vollenhovia sp.

003

Vollenhovia sp.
004

Vollenhovia sp.

008

Formicinae

Formicinae

Ponerinae
Ponerinae

Ponerinae

Myrmicinae

Myrmicinae

Myrmicinae

Dolichoderinae

Myrmicinae

Myrmicinae

Myrmicinae

Myrmicinae

Strana 54

252

13

140

52

35

10

158

130

75

20



Tabulka-priloha 2:  Porovnani druhové bohatosti stromovych mravencu v této prdci
a predchozich vyzkumech. ,,~* znaci odhad z grafu (presné udaje nepubl.).

Vyzkum

Mottl et al.

(tato prace)

Klimes et al.

(2015)

Floren et al.

(2001)

Floren and

Linsenmair

(2005)

Stari lesa (roky)
Celkovy pocet nalezenych druhii Pocet druhit mravencii na
Oblast stromovych mravencii strom
>13 20-30 >50 >]3 20-30 >50
PNG 0,8+ L5+
17 17 22 1+01
0,1 0,1
Sekunddrni les  Primdrni les  Sekunddrniles  Primdrni les
PNG
50 102 33+01 3,8+0,1
5 15 40 >100 5 15 40 >100
Borneo
34 67 116 195 ~12 ~20  ~28 ~35
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longitude (E)

Obrazek-priloha 1:  Mapa rozmisténi vyzkumnych ploch v horském tropickém lese na PNG
(0.2 ha, strana kazdé plochy = 45 m). Modre jsou oznaceny plochy starého lesa, zelené
plochy stredné starého lesa a cervené plochy mladého lesa (viz Tabulka III). V této praci
byly analyzovany nahodné vybrané poloviny téchto ploch (0.1 ha, kromé plochy E, ktera
nebyla studovana, viz metodika).
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Obrazek-priloha 2:  Graf priimérnych DBH stromu v sukcesnim gradientu horského
tropického lesa na PNG.
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Obrazek-priloha 3:  Graf priimérné vysky stromii v sukcesnim gradientu horského
tropického lesa na PNG.
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Obrazek-priloha 4:  Prumeérné pocty stonkii na plochu v sukcesnim gradientu horského
tropického lesa na PNG.
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Obrazek-priloha 5:  Zavislost logaritmované vysky stromii na logaritmovaném priiméru
kmenu (logDBH) v sukcesnim gradientu horského tropického lesa na PNG.
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Anonychomyrma sp. 005 Polyrhachis
(Chariomyrma) sp. 27

Ponera sp. 001 Technomyrmex mixtus

Bolton, 2007

Vollenhovia sp. 002

Obrazek-priloha 6:  Ukazka, péti druhu stromovych mravencii okupujicich nejvetsi
mnozstvi stromii v horském tropickém lese na PNG. MnoZstvi vyskyti ostatnich druhu
viz Tabulka-priloha 1.
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