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Some recent concepts on nutrient economy of vegetation are reviewed and those most
important dealt with in detail.

Botanicky sistuy CSAT, 252 43 Prithonice

Dnesni studium vegetace (ekosystémit) z hlediska zivin mize vyuzivat ne-
kolika zasadnich nosnych koncepti formulovanych vudéimi osobnostmi
teorie soucasné rostlinné ekologie. -

Bylo by asi zbyteéné detailné pripominat zndmé strategie Grimea (GrivE

1974. 1977, 1979), které byly v_mnoha ohledech dale rozpracovany ruznymi
autory v raznych aplikacich. Cesky si o nich mtzeme precist i v posledni
ucebnici rostlinné ekologie (SLavikovA 1986). Zde jen to nejnutnéjsi — rozlisil
ti1 zakladni strategie rostlin vzhledem k vnéjsim faktortam, které limituji
mnozstvi jejich biomasy: strategii konkurence, ruderdlni strategii a strategii
odolnosti vaci stresu.

Na toto schéma navazal z hlediska zivin Crapin (1980, 1983), ktery vylisil
podle rostlinnych (L(Lﬂ)tdcl pouze dvé (krajni) %kupmv rostlin. Do prvni patn.
rostliny 1(1aptov ané na nizké mnozstvi dostupnyech zivin (odpovidaji strate-
gii odolnosti viad stresu), do druhé rostliny prizptasobené vysokym nebo
strednim obsahtm dostupnych zivin (sem patii v Grimeové pojeti rostliny
se strategif ruderilni a konkurentni). Odpovidajici adaptace (fyziologické
('h%ll'&lxtﬁ‘llﬁt]k‘y) sou tyto: (1) nizka relativni rastova rychlost, konstantne
nizka kotenova dbhO]p(‘nI kapacita, vysoky a relativné staly pomér pod-
zemni a nadzemni biomasy, mald rastova reakce na plldd:l]l zivin, nizka
ncéinnost vyuzivani zivin, prijem ,,do zdsoby‘s, pritomnost mykorhiz, vyssi
pravdépodobnost preziti pri zivinovém stresu, prodlouzena zivotnost nad-
zemnich i podzemnich ¢asti rostlin, syntéza obrannych latek, vysoky stupen
translokace v ramei rostliny. Naproti tomu, (2) rostliny rostouci na padach
bohatsich zivinami maji vyssi relativni rastovou rychlost, proménlivou ko-
tenovou absorpéni kapacitu vzhledem k aktualni zasobé zivin, pomeér pod-
zemnni k nadzemni biomase ovlivnény zdsobou zivin, vysokou ristovou reakei
na pridani zivin a vysokou uc¢innost jejich vyuzivani, symptomy deficience
a snfzenou reprodukeci pii nedostatku zivin, kratkou zivotnost nadzemmnich
i podzemnich ¢asti. Ztraty z ekosystému podmmene rychlejsim obratem zivin
na bohatych stanovistich jsou vyssi nez na chudych stanovistich, kde je
obrat zivin pomalejsi.
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Tuto piedstavu povaiuji za velice uzitecnou, nebof (diky tomu, ze je
dobre podlozena expernnenbalmml doklady) vyvraci nékteré myty ¢i do-
mnénky, napiiklad o tom, ze druhy adaptované na nizky obsah dostupnych
zivin musi mit i zvyfenou schopnost je prijimat. Jak je vidét, je tomu pravé
naopak. Zvlasté patrné je to na prikladu fosforu, ktery ma velice nizky
diftzni koeficient a difuze k povrchu korenti je proto hlavni limitaci jeho
prijmu na pudach s nizkou zdsobou fosforu, ktery nemuze byt piekonan
ani zvysenou absorpéni kapacitou (zvySovani absorpéni schopno%ti rostlinu
energeticky zatézuje). Navic rozhodujicim éinitelem pii absorpei fosforu
je jeho potmb& pro zabezpecem ristu, kterd je nejvétsi u rychle rostoucich
druht. Pravé u téch se nejvyraznéji projevuje jeho nedostatek negativné
ovliviiujief rtst. Oproti tomu druhy pf‘izpﬁsobené nizké zasob¢ fosforu
rostou pomalejl rezervy se ziedi v mensim mnozstvi biomasy, rostlina za-
kousi mensf stres z jeho nedostatku a jeji rist je méné omezen. Pomala
rustova rychlost je tedy hlavni adaptaci na nizkou dostupnost Zivin (CrHaprix
1983). Vyhodou pomalé ristové rychlosti na nedrodném stanovisti je nasta-
veni fyziologie blize optimélni ristové a metabolické rychlosti, coz zvysuje
celkovou ,,kondici* rostlinného organismu.

Potiebné mnozstvi fosforu si rostliny obcas doplfluji ,,do zasoby* pii pe-
riodiekych zvysenich jeho mnozstvi v prostiedi, napi. jarnim & podzimnim
rozkladem rostlinnych ¢i mvomsnych zbytkd, nebo poklesem mikrobnich
populaci v eyklech mrznuti — téni ¢i sucho — vlhko. Jelikoz se jedna o vétsi
mnosstvi uvolnényeh #ivin, k jejich pifjmu postacu]o i nizka absorpéni
kapacita korent. bchopnost piijimat ,,do zdsoby* je tedy dalsi dilezitou
adaptaci rostlin na jinak nizky obsah zivin v pudé. Rostliny z pad bohatych
zivinami ji zpravidla postradaji, nebot veskeré prijaté ziviny investuji ihned
do rastovych a reprodukénich procesti; jsou téz charakteristické plasticitou
korenové absorpéni kapacity a mnozstvim produkované kofenové hmoty.
Jejich koteny reaguji na snizeny obsah uréité ziviny v nadzemnich c¢dstech
rostliny zvysenou schopnosti danou zivinu prijimat. Absorpéni schopnost
mohou zvysit az desetkrat, zavisi to vSak na zdsobenosti ostatnimi zivinami,

Pri stondasobném poklesu limitujici ziviny jsou rychle rostouci rostliny
schopny zvysit mnozstvi kofenové hmoty natolik, ze pomér podzemni k nad-
zemni biomase se zvysi dvanactkrat (podle druhu a poc¢atecnich podminek).
U rychle rostouciho druhu Cenchrus ciliaris se uvadi, ze pomér podzemnich
a nadzemnich ¢asti se podle méniciho se mnozstvi fosforu zménil az devate-
nackrat. Mechanismus tohoto procesu je dosud nejasny; existuje predpoklad,
ze zvyseny rust korent proti nadzemnim ¢astem se déje pii prevazujici
limitaci zivinami tak dlouho, dokud cukry neza¢nou byt vice limitujici.

Druhy rostouci pomalu, adaptované na nizky obsah zivin v plidé, neméni
s ménici se zdsobou zivin mnozstvi kofenové hmoty vubec nebo jen milo
(dvakrat) (CaRrRISTIE et MOORBY 1975).

Téz zivotnost korentu je na pudich zivinami chudych vyssi nez bohatych.
Mykorhizni vztahy (které prodluzuji zivotnost) se vytvareji pravé v prostiedi
nedostatku zivin. Podobné prodlouzené zivotnost listé spojené s jejich poma-
lejsi tvorbou je fenotypovou odpovédi na mirnéjsi stres zpusobeny nedostat-
kem Zivin u trav a stdlezelenych stromi a kefi. Silny stres z nedostatku zivin
vyvolava starnuti listi u vSech rostlin, ale druhy adaptované na neirodné
pudy si udrzi zelené listy pri niz§im mnozstvi dostupnych zivin nez druhy
z fertilnfho prostiedi. Stalezelené rostliny na netrodnych padach prevazuji,
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zv14§té pak pri nizké zasobenosti fosforem. I v ramei rustovych forem, druhy
s del§i zivotnosti listtt maji ,,snahu’ zaujimat nejchudsi mista. Mezi vyhoda-
mi prodlouzené zivotnosti listtt se uvadi vétsi vytéznost fotosyntetizovaného
uhliku na jednotku (do listl) investovaného dusiku, vyssi pravdépodobnost
preziti obdobi s nedostatetnymi rezervami zivin, mensi nachylnost k vymy-
vani zivin, pomalejsi a 1‘0vnomernéjéi dekompozice pravidelnéji opadava-
jicich listt a tim i mensi ztraty Zivin ze systému, priznivéjsi bilance uhliku
(CmAPIN 1980). Naproti tomu, nevyhody zahrnuji pokles rychlosti fotosyntézy
se staiim listd a nutnost tvorby energeticky narotnych obrannych latek
(proti herbivoram).

Toto pojeti zdtraziuje oba krajni typy, coz umoznuje dobre demonstrovat
rozdily mezi nimi a charakterizovat oba poly. Je vSak treba mit na zreteli,
ze existuje Siroké spektrum rostlinnych typt, které pokryvaji cely rozsah
pudni drodnosti. Uvedend Chapinova zikladni predstava byla v nékterych
aspektech recentné dotazena na tiroven spolecenstev a smény druht (Coarin,
Virousek et VaAnCLEV E 1986). Za dvé nejuzitecénéjsi méritka limitace zivinami
v rostlinnych spoletenstvech autori povazuji (1) velikost zésoby zivin a (2)
zvyseni primarni produkee jako reakei na velké pridavky limitujiei Ziviny.
Nizké hladina urcité ziviny viak nemusi nutné znamenat limitaci touto zi-
vinou.

V ramei urcitého spole¢enstva (s jednou dominantou, napt. lesni drevi-
nou), je zivinova limitace spoletenstva uréovana predevsim zasobou zivin,
protoze individua dominantniho druhu na chudsich stanovistich vice reaguji
na pridavek zivin nez individua stejného druhu na zivinami bohatsich stano-
vistich.

Plyne z toho vyznamny dusledek, ze dvé rtznd spoledenstva s odlisnym
druhovym slozenim vykazuji nejvyraznéjsi limitaci zivinami pii stfednich
zasobach zivin, protoze druhy rostouci na takovychto stanovistich maji vétsi
geneticky potenmdl odpovidat na prdavek limitujici ziviny nez (lruhy cha-

1k’r9rls‘r,10ke pro nejchudsi stanovisté, Divame-h se viak na limitaci zivinami

z hlediska potencidlni produként sohopnostl stanovigte, pak bude nejvyraz-
néjsl limitace zivinami na stanovistich s jejich nizkou (losbuprmst] Nepred-
pokladame-li zménu v druhovém .slo/mn pak produkéni schopnost kazdého
spolecenstva zavisi na rustovém poloncmlu jeho slozek (d'“uhu) Hnojeni pak
zvysi produkei jen do urcité mir Y Ma-li se produkee zvysovat déle, je nutna
vymeéna drubitt podle gradientu zivin., Mira limitace Zivinami v kterémkoliv
bode podél takového gradientu zavisi jak na druhovém slozeni, tak na stupni

dsobc -osti zivinami vzhledem k maximalnimu rustovému potencialu téchto
druht.

Porovnant T)OL'()H“[(I obzvlasteé lesnich, je z hlediska limitace zivinami velice
komplikované, mj. diky rozdilam ve staii rostlin, rozdilnym veékove s speci-
fickym 1‘1’13(()\'}'111 ry chlostem a reakeim na Zm.soby Zivin. Je tudiz mozné, 7e
porosty sloZené ze starfich individui, rostouci v prostf‘cdi 8 nizsim mnozstvim
dostupnych zivin, jsou méné lnmtovany témito zivinam nez porosty mlad-
sich individui i»hux, druhu, s vy#$i stanovistni zasobou dostupnych zivin.

Zeela odiisny zpiisob pouml Triaan (1982, 1985, 1986). Jim vytvorena
Predstava je prikladem sily generalizace — pokusil se nalézt nejpodstatnéjsi
faktory ovliviujici vyskyt (a konkuren¢ni schopnosti) jednotlivych druhu.

RozliSuje dva typy stresu z nedostatku limitujiciho zdroje — jeden zpt-
sobeny nedostatkem svétla pri povrchu pady, druhy nizkou hladinou limi-
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tujictho pidniho zdroje (vody ¢i Zivin). Jeho tustfedni koncept poméru
zdrojii (resource-ratio hypothesis) predpokladd, Ze 1. existuje prirozeny gra-
dient tvoreny rtznym pomérem (opa¢né zastoupenych) limitujicich zdroju
(napr. svétla a dusiku), 2. vSechny druhy konkuruji o limitujici zdroje,
3. rlizné rostlinné druhy se lisi ve svych pozadaveich na mnozstvi jednotli-
vych limitujicich zdroja, a tedy 4. kazda rostlina zaujima urc¢ité misto podél
gra.dlentu pudniho zdro]e a svétla, ve které je nerﬂne]snn konkurentem.
Takovy gradient muze byt hlavni osou, podcl niz dochazi k diferenciaci
a evoluci prvnich terestrickych rostlin, miuze vysvétlit sménu dominant
v sukeesi primarni i sekundarni, nebot vychazi z predpokladu, ze slozeni
spolefenstva se zméni kdykoliv se zméni{ relativni dostupnost dvou ¢i vice
limitujicich zdrojt. Obr. 2 ilustruje zaklad této predstavy.

Uvedené mé ukézat, Ze relativni pomér limitujicich zdroju teoreticky muze
kontrolovat posloupnost dominantnich druht. Neznamena to vsak, ze vsech-
ny pudni zdroje maji stejny uéinek. Limitace fosforem vede k dominanci
naprosto odlisnych druhovych soubort (bez vikvovitych) nez limitace du-
sikem, jak mj. ilustruji vysledky jiz 125 let diferencovaného hnojeni piivod-
né homogenni, sekané luéni plochy v Rothamstedu (THursToN 1969, Trnman
1985), nebo prace RaporNova (1948, 1973, 1985).

a ' b

/
/ I
8 ’ Di
°
A X ,, G
®
i y
/, ]
/ -7 ?
> F - =
’ z > |
-; , ”/ Q .,:
e ’
’ ’, 1
o’
...._f’.f. B
& A

svétlo svatio

Ot 20 — a) Priklad konkuvence dvou druha o dva zdroje, svétlo a dusik. Wazdi ze Jdvon pravo-
Ghiych rastovyeh izoklin nélezi jednomu rostlinuému drubuags A a 8. Vv '
notlivyeh zdroju z prostiedi {pro dany druh). Dhroh \ ucinnéji prijima dusik

1‘,\¢1.]‘1;,,.1 jed-
o jo vies lnnitovan

svetlemn nez drah B. Vo bodeeh na izoklineh i stova rychlost drahu rovia nnle, Méni-li se
poinse zdroji sincrem k bodve xo dominuje deuh .', v prostoru mezi prerusovany i Corani (kolem
hodu v) oba drahy koexistiji; v oblasti vyznacend bodom z dominuje deah AL Pid nizlém rezimu

svetlo. ktord je pod limiten pro dirub A, ale n;nl limitem pro druh B, preziva pouze druh B.
Naopal pri nizkém mnozstvi dusiku preziva pouze drah AL

1) P ovetsim poctu konkurujicich si druha {zde pét) je mechanismus stejny jako v pled-
chozim pripadd. v casoveé sekvenei od hodu 0 do bodu 5 je znézornén piipad primarni sukceose,
kdyv na pocatku v ¢ase 0 dominuje druh A za podminek nadbytku svétla ale nedostatku Zivin
(dusiku). S postupnou asimilaci dusiku organismy a tvorbou pudy dochazi ke zvysovani mnozstyi
biomasy, ¢imz so smzuje (zaporna korvelace) mnozstvi svétla na povrehu pady. Pies koexistenci
A o B, dominanci B, koexistenci B a (' atd.. muze primdrni sukeese dospét ke koexistenei D a B,
Sem go véak lze dostat i z jindeh vvehozich poméra zdroja (body 07, 0”) z zivinami ruzné bohatych
prostiedi (pri sukeesi sekundarni). Podle Tilmana (1985).
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Uvedeny konecept se da aplikovat s vétsimi ¢i mensimi vyhradami nejen
na sukecesi a pokusy s hnojenim, ale i na dalsi oblasti, napr. oblast ptdni
heterogenity a druhovou dominanci rostlin v riznych méritkach, od malého
na trovni lokality az po §iroké geografické, kde se vegetace deli podle kli-
matu a pudnich typa. Téz evoluce a vyvoj rostlin by pry mohly byt reali-
zoviny podél zminéného gradientu — napi. vznik mnohobunétnosti u prv-
nich rostlin, & vymény celych skupin cévnatych rostlin v devonu vedouci
k vysokym typtm, ktere uelnne]l konkuruji o svétlo. Také nékteré charakte-
ristiky rostlin, napi. ¢asové realizace reprodukce u jednotlivych druha ¢i
ryehlost rustu nebo fotosyntézy mohou byt podle TinmaNa (1985) ovlivnény
pozici na gradientu. Pravé v oblasti &da‘ptam v8ak dotazeni pokulhava,
nebot dochdzi k nesrovnalostem s diive zminénym konceptem CHAPINA
(1980). i kdyz jeho prace je citovana. Predstavuje to nejslabsi misto Tilma-
nova konceptu., ale jeho hodnota tim mneni podstatnéji narusena, nebot
adaptace jsou zminény jen okrajové.

Uvedené schéma predpoklada dosazeni rovnovazného stavu, kdy dochazi
ke stabilni koexistenci druht. Ta mé dvé zakladni podminky (TILMAN 1980):
(1) kazdy druh musi (vzhledem k druhému druhu) konzumovat relativné
vice toho zdroje, ktery vice limituje jeho rust
(2) dostupné mnozstvi spotiebovavaného limitujiciho zdroje se méni jen
mélo.

Abychom mohli posoudit, jaky bude (za jakych podminek poméru limitu-
jicich zdroju) vysledek konkurence druht, musime vytipovat, které zdroje
jsou pro dané druhy limitujici, znat izokliny jejich nulového rustu a védét,
v jakém pomeéru konzumuji limitujiei zdroje.

V tomto kontextu se jevi jako dulezity predpoklad, odvozeny z experimen-
tu, ze ty rostlinné druhy, které na daném stanovisti reaguji na pridavek
urcité ziviny zvysenym riastem, by takto nemély reagovat na pridavek
kterékoliv jiné ziviny.

Zatimeco Tilman jako dovrsitel celé rady konkurencnich modelt s dyna-
mikou zdroje uvazuje o stabilni koexistenci vice druht pii dvou limitujicich
zdrojich v pripadé, Ze existuje prostorovéd variabilita v jejich relativnim
zastoupeni, jiné sméry uvazuji o moznosti takovéto konkurenéni koexistence
i bez prostorové heterogenity, ale s pravidelnym kolisanim mnozstvi zdroje
i ¢etnosti jeho konzumentt. Tak nastane koexistence, jestlize jeden konzu-
ment vyuziva uréity zdroj uéinnéji pri jeho nizké koncentraci, zatimeo druhy
pii jeho hojnosti. Tento systém nikdy nedosdhne rovnovazného stavu, ale
kombinované vyuzivini zdroje obéma konzumenty podmirniuje oscilacéni
zmény v jeho velikosti, coz zajistuje, ze ani jeden konkurujici druh neni
tim druhym vytlacen (VaNcr 1984).

Bilance zivin v prabéhu sukcese se stala predmétem diskusi diky formulaci
jedné ze serie Odumovych hypotéz (Opum 1969) predpokladajici, Ze ,,schop-
nost zadrzovat ziviny stoupé se staiim ekosystému‘ (Gesky viz Opum 1977,
s. 351. v angl., origindle: , Mature systems, as compared to developing ones,
have a greater capacity to entrap and hold nutrients for cycling within the
system.*’). Tato formulace, zavadéjici i pro anglicky pisici autory (Woob-
MANSEE 1978), vyvolala reakei autort Vitouska a REINERSE (1975), kteri
ukézali na uréity rozpor mezi touto a dalsi z OpumovycH (1969) hypotéz.
Ta popisuje pokles rychlosti ristu v ekosystémech béhem sukcese, kdy &isty
prirastek rostlinné hmoty je v zavéretném stadiu sukcese roven nule, nebot
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produkcee je vyvéazena respiraci. Vystup zivin ze systému by se pak musel
rovnat jejich vstupu. V pripadé konec¢ného stadia primarni sukcese (lesa)
by méla mit bilance hmoty stejnou rovnovahu jako na pavodné neosidleném
stanovisti (piskovych dunach); vstup hmoty by se mél rovnat jejimu vystu-
pu. Autori ukézali, ze ziviny jsou zadrzovany v ekosystému pouze tehdy,
pokud se zvétsuji zasobniky zZivin v biomase a v pudé, coz je v c¢asnéjsich
a strednich stadiich sukcese (VITOUSEK et REINERS 1977). Limitujici ziviny
jsou zadrzovany nejsilngji (ztraty vymyvanim jsou témér nulové), zakladni
ale nikoliv limitujici ziviny jsou vyznamné zadrzovany, ale vystupy jsou ne-
nulové; ostatni prvky zustavaji mnozstvim biomasy neovlivnény. Situaci
ilustruje obr. 3. Nastane-li naruseni systému (orba drnu, myceni lesa, spa-
lenf — ohném, suchem, herbicidy,...), nasleduje rychle velka ztrita zivin.
Touto problematikou se zabyval mj. WoopmaNSEE (1978), ktery vyvinul
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QObr. 3. — a) Biomasa se na poc¢atku sukeese hromadi rychle, pozdéji pomaleji. az je jeji prirastek

nulovy.

b) Vystupy zivin ze systému se pii inicialnim nepatrném rastu biomasy blizi vstuptun, pozdéji
klesaji (limitujici prvky neztraci systém v obdobi nejrychlejsiho rastu vubec); v obdobi poklesu
ristové rychlosti j:ou métitelné 1 vystupy limitujicich Zivin, které se v konecéné fazi pii nulovém
rastu opét rovnaji vstupu. Situaci pfi sekundérni sukcesi zndzornuje prerusovana cara, kdy
zpotdtku (naptr. po zordni drnu ¢i vymyceni lesa) dochazi k uvolnéni dosud vazanych zivin
a k jejich ztratdm, které znac¢né prevysuji prisun. S rychlym riistem nastupujici vegetace jsou
vak ziviny opét vazany. Podle Vitouska a Reinerse (1975).
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odvozeny koncept zahrnujici situace naruseni. Véechny zakladni mechanismy
jsou viak v pavodnim konceptu Vitouska a Reinerse obsazeny.

Jednim z dalgich autort, kteri se vyjadiili k uvedenému ,rozporu, je
Finn (1982), ktery piedpokladd, ze Opum (1969) mél na mysli zadrzovani
zivin definované pomérem vystup: zdsoba, zatimco VITOUSER a REINERS
(1975) chapou zadrzovani jako pomér vystup : vstup. Z tohoto hlediska tedy
obé hypotézy nejsou v rozporu, ale vzajemné se dopliuji.

Na to, ze ztraty zivin ze systému mohou byt citlivym a c¢asto i prvnim uka-
zatelem negativniho zasahu, ukazali mezi prvnimi O'NeiLn et al. (1977).
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