
l' rcslia, Pmlw, GO: 167 - 175, 1988 

Soucasne pfedstavy o hospodafeni vegetace zivinami 
Recent concepts on nutrient economy of vegetation 
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Some recent coneepts on nutrient economy of vegetftti ou are r0,· io,\·Nl nnll t\1 0:=;1' mn:-; t. 
important. dt-u lt with in detail. 

JJotanickiJ 1lst1t1J C\S'A T", 2:j2 43 Pdllw11ice 

Dne8ni studium vegetace (ekosystemu) z hlediska zivin miite vyuzivat ne
kolika z{isadnich nosnych konceptu formulovanych v1idcimi osobnostmi 
teorie soucasne rostlinne ekologie. 

Bylo by asi zbytecne detailne pflpominat znarne strategie Grimea (GRnvrn 
1974~ 1977, 1979), ktere byly v_mnoha ohledech dale rozpracovany rihnymi 
nutory v ruznych aplikacich. Cesky si o nich mufome pfocist i v posledni 
ncehnici rostlinne ekologie (SLA viKov A 1986). Zde jen to nejnutnejsi - rozlisil 
tfi zftildadni strategic rostlin vzhledem k vnejsim faktorum, ktere limituji 
mnofatvi jejich biomasy: strategii konkurence, ruderalni strategii a strategii 
odolnosti vuci stresu. 

Na toto schema nav<izal z hlediska zivin CHAPIN ( 1980, 1983), ktery vylisil 
poclle rostlinnych adaptaci pouze dve (krajni) skupiny rostlin. Do prvni patH 
rost.Jiny adaptovane na nizke nmozstvi dostupnych zivin ( odpovidaji strate
gii odolnosti vtLCi stresu), do clrnhe rostliny pfizpusobene vysok)rm nebo 
sti'ednim obsahum dostnpnych zivin (sern patri v Grimeove pojeti rost,.liny 
se f4rntegii rnder{dni a konkurencni). Odpovidajici adaptace (fyziologicke 
charaHeristiky) jsou tyto: ( 1) nizka relativni rustova rychlost, konstantne 
nizk~t kofonov{1 absorpcni kap1:wita, vysoky a relativne staly porner pod
zemni a, nadzcmni biornasy, mala r t1stova reakce na p:fidani Zivin, nizka 
Minnost vyuzivani zivin, pfljem ,,do zasoby''-, pfitomnost mykorhiz , vyssi 
pravdepodobnost preziti pfi zivinovern stresu, prodlouzena zivotnost nad
ze mnich i poclzemnich casti rostlin, synteza obrannych latek, vysoky stupel\ 
trauslolrnce v ramci rostliny. Naproti tomu, (2) rostliny rostouci na p t1dach 
hohatSich zivinami rnaji vyssi relativni rustovou rychlost, promenlivou ko
i'enovon absorpeni kapacitu vzhledem k aktualni zasobe zivin, pomer pod 
ze11mi k nadzemni biomase ovlivneny zasobou zivin , vysokou n\stovou reakci 
na pfid{mf ~ivin a vysokou (1cinnost jejich vyuzivani, symptomy deficience 
a sniZenou reprodukci pfi nedostatku zivin, kratkou zivotnost nadzemnich 
i podzemnich casti. Ztraty z ekosystemu podminene rychlejsim obratem zivin 
na bohatych stanovistich json vysSi nez na chudych stanovistich, kde je 
obra.t zivin pomalejsL 
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Tnto predstavu povafoji za velice uzitecnou, nebot (dfky tomu, Ze je 
dob:fe podlozena experimentalnimi doklady) vyvracf nektere myty Ci do
:mnenky, napfiklad o torn, ze druhy adaptovane na nfzky obsah dostupnych 
zivin musi mit i zvysenou schopnost je pfijimat. Jak je videt, je tomu prave 
naopak. Zvlaste patrne je to na p.ffkladu fosforu, ktery ma velice nizky 
difUzni koeficient a difuze k povrchu kofenu je proto hlavni limitaci jeho 
pfijmu na pudach s nizkou zasobou fosforu, ktery nemuZe byt pfekonan 
ani zvysenou absorpcni kapacitou (zvy8ovani absorpcni schopnosti rostlinu 
energeticky zatezuje). Navic rozhodujicim cinitelem pti absorpci fosforu 
je jeho potfeba pro zabezpecenf rustu, ktera je nejvetSi u rychle rostoucfoh 
druhu. Prave u tech se nejvyrazneji projevuje jeho nedostatek negativne 
ovliv11ujici rust. Oproti tomu druhy p:fizpusobene nizke zasobe fosforu 
i·oston pomaleji, rezervy se zfedi v mensim mnozstvi biomasy, rostlina za
kousi rnensi stres z jeho nedostatku a jeji rust je rnene omezen. Pomala 
r ustova rychlost je tedy hlavni adaptaci na nizkou dostupnost zivin (CHAPI~ 
1983). Vyhodou pomale rustove rychlosti na neurodnem stanovisti je nasta
veni fyziologie blifo optimalnf rustove a metaboUcke rychlosti, coz zvysuje 
celkovou ,,kondici" rostlinneho organismu. 

Potrebne rnnozstvi fosforu si rostliny obeas doph1uji ,,do zasoby" pi'i pe
:riodickych zvysenich jeho mnozstvi v prostfedi, napf. jarnim ci podzimnim 
rozkladem rostlinnych ci zivocisnych zbytku, nebo poklesem mikrobnf.ch 
populaci v cyklech mrznuti - tani ci sucho - vlhko. Jelikoz se jedna o vetsi 
mnofatvi uvolnenych zivin, k jejich prijmu postacuje i nizka absorpcni 
kapacita kofom1. Schopnost pfijimat ,,do zasoby" je tedy dalsi dulezitou 
adaptaci rostlin na jinak nizky obsah zivin v pude. Rostliny z pud bohatych 
zivinami ji zpravidla postradaji, nebot veskere pfijate ziviny investuji ihned 
do rustovych a reprodukcnich procesu; jsou tez charakteristicke plasticitou 
kofenove absorpeni kapacity a mnozstvim produkovane kofonove hrnoty. 
,J ejich koreny reaguji na sniZeny 0 bsah urcite ziviny v nadzemnich caste eh 
rostliny zvysenou schopnosti danou zivinu prijimat. Absorpcni schopnost 
mohou zvysit az desetkrat, zavisi to vsak na zasobenosti ostatnimi zivinami. 

P:fi stonasobnem poklesu limitujfoi ziviny jsou rychle rostouci rostliny 
schopny zvysit mnofatvi ko:fenove hmoty natolik, ze pomer podzemni k nad
zemni biomase se zvysi dvanactkrat (podle druhu a pocatecnich podminek). 
u rychle rostouciho druhu Oenchrits cUiaris Se uvadi, ze pomer podzernnich 
a. nadzemnich casti se podle meniciho se mnozstvi fosforu zmenil az devatc 
nackrat.. Mechanismus tohoto procesu je dosud nejasny ; existuje pfedpoklad, 
Ze zvyseny rust kofonu proti nadzemnfm eastern se deje pfi pfevafojici 
Jimit.aci zivinami tak dlouho, dokud cukry nezacnou byt vice limitujici. 

Druhy rostouci pomalu, adaptovane na nizky obsa.h zivin v pude, nerneni 
s menici se zasobou zivin mnozstvi korenove hmoty vubec nebo jen malo 
(dvakrat) (CHRISTIE et MooRBY 1975). 

Tez zivotnost kofenu je na p11dach zivinami chudych vyssi nez bohatych. 
:Mykorhizni vztahy (ktere prodlufoji zivotnost) se vytvareji prave v prostfocli 
:nedostatku zivin. Podobne prodloufona zivotnost listu spojena s jejich poma
lejsi tvorbon je fenotypovou odpovedi na mfrnejSi stres zpusobeny netlostat
kem zivin u tra v a stalezelenych stromu a keru. Silny stres z nedostatku zivin 
vyvola.va starnuti listu u vsech rostlin, ale druhy adaptovane na ne1lfodne 
pudy si uddi zelene listy p:fi nizsim mnozstvi dostupnych zivin nez druhy 
z fert.ilnfho prosttedi. Stalezelene rostliny na neurodnych pudach pi·evaiuji , 
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zv1 aste pak pfi nizke zasobenosti fosforem. Iv ramci rustovych forem, druhy 
s delsi zivotnosti lisHt maji ,,snahu" zaujimat nejchudSi mista. Mezi vyhocla
rni prodloufone zivotnosti listu se uvacli vet.Si vytefoost fotosyntetizovaneho 
uhliku na jednotku (do listU) investovaneho dusiku, vysSi pravdepodobnost 
pfoziti obdobi s nedostateenymi rezervami zivin, mensi n{whylnost k vymy
vani zivin, pomalejSi a rovnomernejsi dekompozice pravidelneji opadava
jicich listU a tim i menSi ztraty zivin ze systemu, priznivejsi bilance uhliku 
(CH APIN 1980). N aproti tomu, nevyhody zahrnuji pokles rychlosti fotosyntezy 
se st aHm listl°1 a nutnost tvorby energeticky narocnych obrannych latek 
(proti herbivorum). 

Toto pojeti zdi':irazi"mje oba krajni typy, coz umoznuje dobfo demonstrovat 
rozdily mezi n imi a charakterizovat oba poly. Je vsak tfoba mit na zfoteli , 
fo cxistuje siroke spektrum rostlinnych typt\, ktere pokryvaji cely rozsah 
pudni urodnosti. Uvedena Chapinova zakladni pfodstava byla v nekterych 
aspektech recentne dotazena na urove11 spolecenstev a smeny druhu (CHAPIN, 
VITOUSEK et V AN0LEYE .l 986). Za dve nejuzitecnejsi me.fitka limitace zivinami 
v rostlinnych spolecenstvech autofi povafoji ( 1) velikost zasoby zivin a (2) 
zvyseni primarni produkce jako reakci na velke p:fidavky limitujici ziviny . 
Nizka hladina urfat6 ziviny vfak nemusi nutne znamenat limitaci touto zi 
vinou. 

V ramci urCiteho spoleeenstva (s jednou dorninantou, napr. lesni drevi
non), je zivinova limitace spolecenstva urcovana pfodevsim zasobou Zivin, 
protofo individua dominantniho druhu na chudsich stanovistich vice reaguj i 
na pfidavek zivin nez individua stejneho druhu na zivimtrni bohatsich stano
vistich. 

P lyne z toho vyznanmy d1\sledek, ze dve ruzna spolecenstrn s odli8nym 
drnhovym slozenirn vykazuji nejvyraznejsi limitaci zivinami pi'i sttednich 
zasobach zivin, p rot oze druhy rostouci na takovychto stanovistich maji vetSi 
geneticky potenciaI oclpovidat na p:fidavek limitujici ziviny nez druhy cha
rakteristicke pro nejchudsi stanoviste. Divame -li se v8ak n a limit aci zivina mi 
z hlediska potencialni produkcni schopnosti stanoviste, pak bude nejvyraz
nej si lirn itace zivjnarni rwJ stanovistich s jej ich nizkou dostupnosti. Nepr·ed
pokladame-li zrnenu v druhovem slozeni, pak produkeni schopnost kazdeho 
spolecenstva zavisi na ru ~tovern potoncialu jeho slozek (drnh11 ). Hnojeni pak 
zvysi produkci jen llo urh te miry. l\la-li se produkce zvysovat dale, je nutna 
vy rne1rn druhu podle gradientu zivin. Mira limitace zivinami v kteremkoliv 
b od6 podel takoveho gradientu z{wisi jak na druhovem slofoni, t ak na stupni 
za,sobecosti Zivinam i vzhledem k maximalnimu rustovem u potencialu techto 
dnrhl'i. 

Porovn[tni porostlt, oLzvlaste lesnich, je z h lediska limitace zivina,rni velice 
komplikovane, rnj. diky rozdHum ve sM,H rost.lin, rozdilnym vekove speci
fickym rustovym rychlostem a reakcim na z:isoby Zivin. Je tudiZ rnozne, ze 
porosty sloiene ze starsich individui, rostouci v prostfodi s nizsim rnnofatvim 
dost,upnych zivin , jsou rnene lirnitovany temito zivinam nez porosty mla<l
~ich indivi<lui tehoz <lruhu, s vyssi stanovistni zasobou dostupnych zivin . 

Zcel a odfo~ny zpttsob pouzil TILMAN (1982, 1985, 1986) . J i m vytvofon{1 
predstava je pHkladem sily generalizace - pokusil se nalezt nejpodstatnej8l 
faktory ovlivnujicf vyskyt (a konkurencni schopnosti) jednotlivych druh{i. 

Rozli8uje clva typy stresu z nedostatku limitujiciho zdroje -- jeden zpu
sobeny nedostatkem svetla p:fi povrchu pudy, druhy nizkou hladinou limi-
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tujiciho pudniho zdroje (vody <'.- i zivin). Jeho ustfodni koncept pornern 
zdrojt'l (resource-ratio hypothesis) pfodpoklada, ze 1. existuje pr·irozeny gra
dient tvofeny ruznym pomerem (opaene zastoupenych) limitujicich zdrojt\ 
(napi'. svetla a dusiku) , 2. vsechny druhy konkuruji 0 limitujici zdroje, 
3. ruzne rostlinne druhy se lisi ve svych pofadavcich na mnozstvi jednotli
vych Jirnitujicich zdroju, a tedy 4. kazda roRtlina zaujima urcite misto podel 
gradientu pudniho zdroje a svetla, ve ktere je nejsilnejsim konkurentem. 
Takovy gradient muze byt hlavni osou, podel niz dochazi k diferenciaci 
a evoluci prvnich terestrickych rostlin, ml'1fo vysvetlit smenu dominant 
v sukcesi primarni i sekundarni, nebo£ vychazi z p:fodpokladu, Ze slofoni 
spolecenstva se zrneni kdykoliv se zmeni relativni dostupnost dvou Ci vice 
lirnitujicich zdroju. Obr. 2 ilustruje zaklad teto pfodstavy. 

Uvedene ma ukazat, ze relativni pomer limitujicich zdroju t eoreticky mMe 
kontrolovat posloupnost dominantnich druhu. Neznamona to YSak, Ze vsech
ny pudni zdroje maji stejny U.Cinek. Lirnitace fosforem vede k dominanci 
naprosto odli8nych druhovych souboru (bez vikvovitych) nez limitace du
sikem, jak rnj. ilustruji vysledky jiz 125 let diferencovaneho hnojeni ptl.vod
ne homogenni, sekane lueni plochy y Rotharnstedu (THURSTOX 1969 . TILMAN 
1985), nebo prace RABOTNOVA (J94 ~ 1973, 1985). 
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Uvedeny koncept. se da aplikovat s vetsirni ci menSimi vyhraclami nejen 
na snkcesi a pokusy s hnojenim, ale i na dalSi oblasti, napi'. oblast pl'.1dni 
het.erogenity a druhovou dominanci rostlin v ruznych metltkach, od maleho 
na urovni lokality az po siroke geograficke, kde se vegetace deli podle kli
ma.tu a in'1clnich typu . Tez evoluce a vyvoj rostlin by pry mohly byt reali
zov{i..ny podel zmineneho gradientu - napf. vznik mnohobunecnosti u prv
nich rostlin, ci vyrneny celych skupin cevnatych rostlin v devonu vedouci 
k vysokym typl'lm, ktere ucinneji konkuruji o svetlo. Take nektere charakte
ristiky rostlin, napr. easova. realizace reprodukce u jednotliv}rch druhu ci 
rychlost. r11stu nebo fotosyntezy mohou byt podle TILMAN A ( 1985) ovlivneny 
pozici na gra.dientu. Prave v oblasti adaptaci v8ak dotafonf pokulhava, 
nebof doclul..zi k nesrovnalostem s d:five zmfnenym konceptem CHAPINA 
( 1980), i kdyz jeho prace je citovana. Pfodstavuje to nejslabS:i misto Tilma
nova konceptu, ale jeho hodnota tim neni podstatneji na.rusena, nebo£ 
aclaptace jsou zrnineny jen okrajove. 

Uvedene schema predpoklada dosazeni rovnovazneho stavu, kdy dochazf 
ke stabilni koexistenci druhtl. Ta Jmt dve zakladni podminky (TILMAN 1980): 
( 1) kazcl}r druh musi (vzhledem k druhemu druhu) konzurnovat relativne 
vice toho zdroje, ktery vice lirnituje jeho nl.st 
(2) dostnpne mnozstvi spotfebovavaneho limitujiciho zdroje se meni jen 
m:Uo. 

Abychom mohli posoudit, jaky bude (za jakych podminek pomeru limit.u
jicich zdrojl1) vysledek konkurence druhu, musime vytipovat., kt.ere zdrojo 
json pro dane drnhy limitnjici, znat izokliny jejich nuloveho rustu a vedet, 
v jakem pomeru konzurnuji lirnitujici zdroje. 

Y tomto kontextn se jevi jako dulezity p:fedpoklad, odvozeny z experimen
tu, Z8 ty rostlinne druhy, ktere na danem stanovisti reaguji na pfidavek 
nrcite ziviny zvysenym rl'.1stem, by takto nemely reagovat na ptidavek 
kterekoliv jine ziviny. 

Za.timco Tilman jako clovrsitel cele fatly konkurencnich modell'.1 s dyna 
mikon zdroje uvafoje o stabilni koexistenci vice druhu pri dvou limitujicich 
zdrojich v pfipade, :le existuje prostorova, variabilita v jejich relativnim 
zastoupeni, jine smery uvazuji 0 rnoznosti takoveto konkurencni koexistence 
i bez prostorove heterogenity, ale s pravidelnym kolfsanim mnofatvi zdroje 
i cetnosti jeho konzumentiL Tak nastane koexistence, jestlifo jeden konzu
ment vyuziva urcity zdroj ucinneji pfi jeho nizke koncentraci, zatimco druhy 
pri jeho hojnosti. Tento system nikdy nedosahne rovnovazneho stavu, a le 
kombinovane vyuzivani zdroje obema konzumenty podmi11uje oscilacni 
zrneny v jeho velikosti, coz zajistuje, ze ani jeden konkurujici druh neni 
tim druh)'m vytlacen (V ANC"E 1984). 

Bila.nee zivin v prubehu sukcese se stala pfodmetern diskusi diky formulaci 
jedne ze serie Odumovych hypotez (OD UM 1969) p:fodpokladajici, ze ,,schop
nost zadrfova.t, ziviny stoupa se stafim ekosystemu" (cesky viz OnuIU 1977, 
s. 35L v angl. , originale: ,,Mature systems, as compared to developing ones, 
have a. greater capacity to entrap and hold nutrients for cycling within t he 
system.") . Tato formulace, zavadejici i pro anglicky pisici antory (Woon
MANSEE 1978), vyvolala reakci autoru VITOUSKA a REINER.SE ( 197 5), kteff 
ukazali na urcity rozpor mezi touto a dalSi z 0DUMOVYCH ( 1969) hypotez. 
Ta popisuje pokles rychlosti rustu v ekosystemech behem sukcese, kdy cisty 
prir-L1stek rostlinne hmoty je v zaverecnem stadiu sukcese roven nule, nebo£ 
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produkce je vyvazena respiraci. Vystup zivin ze systemu by se pak musel 
rovnat jejich vstupu. V pHpade konecneho stadia primarni sukcese (lesa.) 
by mela mit bilance hmoty stejnou rovnovahu jako na puvodne ueosidlenem 
stanovisti (piskovych dunach); vstup hmoty by se rnel rovnat jejimu vfstu
pu. Autoi"i ukazali , ie ziviny jsou zadrfovany v ekosystemu pouze tehdy, 
pokud se zvetsuji zasobniky zivin v biomase a v pude, coz je v l'· a .~ nej sich 
a st:fodnich stadiich sukcese (VITOUSEK et REINERS 1977). Limitnjici ziviny 
jsou zadrfovany nejsilneji (ztraty vyrnyvanim jsou temer nulove) , zakladni 
ale nikoliv limitujici ziviny jsou vyznamne zadrfovany, ale vystupy jsou ne
nulove ; ostatni prvky zustavaji rnnozstvim biomasy neovlivneny. Situaci 
ilustruje obr. 3. Nastane-li naruseni systernu (orba drnu, myceni le . .,a , spa
leni - olrnem, suchem, herbicidy, ... ), nasleduje rychle velka. ztratn zivin . 
Touto problematikou se zabyval mj. WooDl\IANSEE (1978), kter)· vyvinnl 

cist.t 
pr:!r~atek 
biomasy 

0 

:cychlost 
ztraty 
prvku 

0 

a) 

~ . 11 sekundarni 
al sukcese 

b) 

'' - ,/ 

··~ " I ' I \ ostatni 

trv.ani . sukcese 

= vjstup 

.,, 
O h . :L - n ) B io1na..;n sc· mt pocatku sukcese hromadi rychle , pozdeji pornn l0ji. az j .... jej i p i·ir t."1:-: h' k 
n n lov}r. 

b) \.'~· ~ t u p.\- z i,-in ze systemu se pi'i inicialnim n epatrnem rustu biornas,\· lJliz i \-stup i\m, pozdeji 
klesaji (lirn ituj ic i p tT ky n eztraci system v obJobi nejryc hlejs iho r l'is tu vubec); , - ohdo bi poklesu 
ri1 .· to ve r.\· e ld o~ ti j .;o u rnet· ite lne i vystupy limitujicich zivin, ktere ::;o Y konecne faz i ph nuloYem 
rustu ope t l'On rnji n;tu pu. Situaci pfi sekundarni sukcesi znazon\nje pforuso, ·an <.t ca1·a, kcly 
zpocatku (napi'. po ZOl'a ni drnu Ci v ymyceni lesa) dochazi k UVoJneni dosud Yazanych Zi\-jll 

a k jeji <' h ztr:H a m . k.tere znacne prevy8uji pi'isun. S rychlym rfos tcm nastnpujici n'geh:1.t'l' j sou 
' 'so,k z i\·in.\- opet. d .zany . 'Pot Uc Vitouska a R einerso ( 1D75). 
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odvozeny koncept. zahrnujici situace narusenf. Vsechny zakladni mechanismy 
jsou vSa.k v puvodnim konceptu Vitouska a Reinerse obsazeny. 

Jednim z dalsich autoru, ktef:i se vyjad:fili k uvedenemu ,,rozporu", je 
FINN (1982), ktery pfedpoklada, Ze ODUM (1969) mel na mysli zadrfovani 
zivin definovane pomerem vystup: zasoba, zatirnco VITOUSEK a REINERS 
(1975) chapou zadrfovani jako pomer vystup : vstup. Z tohoto hlediska tedy 
obe hypotezy nejsou v rozporu, ale vzajemne se dopliiuji. 

Na to, fo ztraty zivin ze systemu mohou byt citlivym a easto i prvnim uka
zatelem negativniho zasahu, ukazali mezi prvnimi O'NEILL et al. (1977). 
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