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Uvod

V roce 1994, v dobé nedlouho po sametové revoluci, v dobé, kterd prinesla upfimny zajem
o otazky Zivotniho prostfedi a pocit nutnosti jeho stav stabilizovat, vySlo druhé vydani
Michalovy Ekologické stability. Toto dilo vynika svou syntetickou silou a kvalitou, a proto se
v CR stalo smér uréujicim materidlem pfi studiu problematiky ekologické stability.

Témér dvacet let po vydani Michalovy Ekologické stability vyvstava otazka, kam nase védéni
v oblasti ekologické stability pokrocilo. VySe zmifiovana kniha se jiz v podstaté stala klasikou,
pevnym zdkladem, jehoz studium ma stale velmi silny inspirativni potencial.

Sepsani publikace, jejiz fadky pravé ctete, podnitila snaha téma ekologické stability dale
rozvijet, vynést k dosahu ctenare néco, co by se dalo nazvat soucasnym pohledem na
ekologickou stabilitu, tedy syntézou soucasnych pfistupl k posuzovani ekologické stability.
Publikace poslouzi také jako skriptum pro studenty predmétu Stabilita a chaos v ekologii,
pfednaseném na ustavu RECETOX PFF Masarykovy univerzity v Brné.

Téma ekologické stability neprestalo byt aktualni; samotna napli pojmu, popis a pochopeni
mechanisml zodpovédnych za existenci Zivych organisml a ekosystému, zmény stability
béhem sukcese ekosystémi, vyjadfeni miry ovlivnéni stability na urovni organismd,
ekosystému i globalniho ekosystému zménami zplsobenymi ¢lovékem a zvlasté predikce
dalsiho vyvoje ekologické stability, vSechny tyto jevy stale nejsou uspokojivé popsany. Pojem
ekologické stability byva vsak posledni dobou ¢asto upozadovan a nahrazovan jinymi pojmy,
napfiklad pojmem dlouhodobé udrzitelnosti ¢i dlouhodobé udrzitelného rozvoje, ziejmé
proto, Ze pojem stabilita mlzZe pUsobit ponékud rigidné. OvSem, jak bude ukazano v této
publikaci, ekologicka stabilita je vysledkem dynamickych procesu a v jistém casovém méritku
zahrnuje i evoluci. Jinymi slovy feceno, ekosystém, ktery se vyviji, coz my nemusime
vzhledem k délce nasich Zivot(i vidy dobfe postfehnout, si zarovern mlze uchovavat svou
stabilitu. Projevem stability mohou byt i v ¢ase i prostoru se opakujici struktury, napfiklad
vice-méné pravidelné oscilace v systému dravec—kofist. Ekologicka stabilita je tedy popisem
stavu, jenZ v postaté vyZaduje stalou pfitomnost jistych procesli a zmén, coz neni protimluv,
jak bude déle vice rozvedeno v této publikaci. Uzky vztah ke stabilité ma déle napfiklad
studium interakci mezi organismy vramci trofickych fetézcl, studium dynamiky vyvoje
ekosystém Ci popis energo-materidlovych tok( v ekosystému. VSechny tyto popisné ramce
se tedy zaobiraji ekologickou stabilitou, vlastnosti Zivych systém(, kterd je dynamicka
a slucitelna s dalsim vyvojem v ramci evoluce.

Kapitoly zafazené v této knize obsahuji mnohdy tvrzeni, kterd najdeme jiz ve starsi literature,
tato publikace neni tedy pouhou aktualizaci predeslych dél vénujicich se ekologické stabilite,
ale plni i ucel didakticky; nékteré problémy jsou proto probirany tzv. z gruntu. Na druhou
stanu se publikace specializuje predevsim na ekosystémovy pfistup a vybrané pfistupy
umoznujici uchopeni problematiky ekologické stability z energo-materidlového hlediska,



avtomto ohledu tedy napriklad zdaleka nedosahuje zabéru Michalovy knihy. Bylo totiz
nutné zvolit rozumny kompromis mezi rozsahem, predstavenim nékterych novéjsich
konceptl ekologické stability a didaktickou funkci. Snad bude tato syntéza alespon z ¢asti tak
prinosna, jak by si predstaveni problematiky ekologické stability zaslouzilo.



1. Sirsi objasnéni pojmu stabilita a jeho vyznam
pro prirodni systémy

1.1. Stabilita a termodynamicka ¢i dynamicka rovnovaha

Stabilita se na prvni pohled miZe jevit jako stav s absenci procesu, jako néco rigidniho,
strnulého, ovsem, jak si ukdzeme, stabilita je vysledkem procesd, déni, a to dokonce
i v pripadech, které tomu zdanlivé nenasvédcuji. Tyto procesy mohou samoziejmé dosazeni
stability predchdzet (vyrovnavani teplot), ovSem mohou stabilni stav i udrzovat (téleso
pohybujici se na obézné draze Zemé jistou rychlosti).

DulezZity pojem z hlediska stability je rovnovaha; stabilni stav je stav rovnovainy, naptiklad
jsou v rovnovaze jisté sily, koncentrace apod.

Pokud je stabilita makroskopického systému vysledkem vyrovnani jistych diferenci v systému
(rozpousténi soli, difuze plynd, rovnovaha elektrostatickych sil v krystalu, stav po konci
exergonické chemické reakce), nazyva se vysledny stabilni stav termodynamickou
rovnovdhou.

Pokud je stabilita vysledkem probihajicich procesu (stabilita vétrného viru, kulového blesku,
Zivého organismu), nazyvame stabilni stav dynamickou rovnovdhou.

Stabilita vSech Zivych systému a nékterych nezivych je vysledkem dynamické rovnovahy.

Stabilita je rovnéz vysledkem vztahu systému a jeho prostfedi, napfiklad: v mrazaku je
zmrzlina stabilni, za pokojové teploty nikoliv. Z vody nasycené CO, vyprcha cast tohoto
plynu, jakmile sniZzime tlak nad hladinou. MiZeme uvést i priklady z Zivé prirody: pokud by se
na urcitém stanovisti s lesnim porostem podstatné zménil néktery z faktorl prostredi (napfr.
Uhrn srazek), zménil by se odpovidajicim zptGsobem i charakter daného lesniho porostu.

Vidime tedy, Ze stabilita Uzce souvisi:

a) srovnovahou;
b) vztahem systému (objektu) s jeho prostredim.

Da se tedy fici, Ze systém je stabilni, pokud je v rovnovaze se svym prostiedim, jelikoz
prostfedi predstavuje interakéni pole, které mulze systém na zdkladé vzajemného
oboustranného plsobeni ménit.



1.2. Stabilita a zména: filozoficka perspektiva

,V pripadé zruseni diferenci by vse zaniklo.”
Hérakleitos (citat dochovany v dile Simplicia)

Stabilita Gzce souvisi se zmé&nou. Zména je tedy pojem antagonisticky k pojmu stabilita. Rekli
jsme si, Ze stabilita pfirodnich systému, jako napfiklad organismid nebo ekosystémd, je
vysledkem dynamické rovnovahy. Udrzovani dynamické rovnovahy vzdy vyzaduje zdroj volné
energie. Pfitomnost zdroje volné energie je pak vazana na pfitomnost diferenci (teplotnich,
koncentracnich, chemického potencidlu). Napfiklad termojaderna flize na Slunci, cozZ je
principielné vycerpatelny a také postupné se vyCerpavajici zdroj energie, umoznila vznik
Zivota na Zemi a umoznuje jeho udrzeni, jelikoz zasobuje povrch nasi planety volnou energii
slunecnich paprski. Diference postupné samovolné zanikaji (v souladu s druhym zdkonem
termodynamiky), tedy zanik né¢eho umoznuje vznik a udrZzovani druhého. Porovnejme tuto
myslenku s nasledujicim vyrokem:

,Vznik a zdnik se déje podle nutnosti, nebot vse si navzdjem plati pokutu a pokdni za své
bezprdvi, podle poradi casu.”

Anaximandros (citat dochovany v dile Simplicia)
Podle tradice se jednd o nejstarsi pisemné dochovany vyrok evropské filozofie.

Abychom spravné pochopili urcity jev, je nékdy vhodné studovat jej spolecné s jevem jemu
antagonistickym, jelikoZz jevy c¢asto vystupuji jako jisté protichlidné polarity, jejichz
vzajemnym ¢asovym plsobenim teprve vznika obraz dané skutecnosti, tak jak ji vnimame.

Napriklad ochuzovani ekosystém( o druhy je vhodné studovat zaroven s procesy rUstu
biodiverzity, vznik velkych civilizaci je vhodné konfrontovat s procesem jejich rozkladu atd.

1.3. Stabilita a meéritko: obecna cast

Stabilitu je nutno vztahovat kurcitému pevné zvolenému cCasovému a prostorovému
méritku. Zvolené prostorové a ¢asové méfritko totiz mize zdsadnim zplsobem ovlivnit nas
nazor na to, zda dany systém povazujeme za stabilni ¢i nikoliv. Rozdily v méfitkach se
v pfipadé Zivych systému a globalniho ekosystému tykaji prostorovych a ¢asovych souradnic.

Nékdy se udalosti, které probihaji v rozdilnych méfitkach, neovliviuji, prestoze pokud
bychom neuvazovali méfitka, byla by zde moznost vzajemného ovlivnéni.



Napriklad:

e vpudé funguji razné pufracni mechanismy brdanici v jistém rozsahu zatizeni pldy
kyselym ¢i bazickym stresem skokové zméné pldniho pH; napfiklad silikatovy
pufraéni mechanismus ma obrovskou pufraéni kapacitu (viz kap.), avSak rychlost
pufrace je tak mala, Ze se pfri silnéjSim stresu v podstaté nemuze uplatnit (pfiklad
raznych ¢asovych méfitek);

* mineralizaci mrsiny leZici v lesnim ekosystému dojde k lokdlnimu zvySeni koncentraci
Zivin v pudé, ovSsem na urovni celého lesniho ekosystému tento efekt nepozorujeme
(pfiklad rtznych prostorovych méftitek);

e priklad chybného urceni pfi¢innosti jevli v rlznych ¢asovych méfitkdch predstavuje
tfeba také vyrok, Ze soucasné zvySovani koncentrace CO, je vysledkem pfirozenych
pochod(; pfirozené zmény obsahu CO; vlivem vymeénnych procesli mezi atmosférou,
biosférou a geosférou totiz probihaji vrelativné velkych casovych méfitkach
a nemohly tudiz vést k tak velkému nardstu CO,, jaky byl pozorovdn od pocatku
pramyslové revoluce (z hodnoty 280 ppm na hodnotu 360 ppm) béhem dvou set let.

Dulezity je vztah méfitka a zmén v systému. Napriklad organismy jsou stabilni jen po urcitou
dobu, kterad odpovida délce jejich Zivota. Clovék ma obecné tendenci posuzovat stabilitu
pravé v rfadu délky svého Zivota: napftiklad vodni vir nebo tornado by mnozi lidé neoznadili
jako stabilni, protoZze mohou vidét jejich zanik, naopak pohofi vétsina lidi oznaci jako stabilni
strukturu, protoze ¢as jeho ,Zivota“ je mnohem vétsi.

1.4 Stabilita-zména-méritko: nékolik prikladii z minulosti

1.4.1 Kvartérni klima a jeho dopady na stabilitu ekosystémii

Stfedoevropsky smiSeny opadavy les tvofi pro nasSe zemépisné Sitky klasicky pfriklad
stabilniho, dlouhodobé udrzitelného a autoregulujiciho se ekosystému, tedy jisty modelovy
priklad klimaxového ekosystému. Presto, vezmeme-li v Uvahu c¢asové méfitko v radu
desetitisicll let, nejedna se o stabilni systém, ale pouze o ¢ast stabilniho vyvojového cyklu.
V tomto Casovém meéfritku se totiz pohybujeme na urovni kvartérniho klimatického cyklu,
v némz se pravidelné (jiz nejméné 2,4 milidnu let) stfidaji doby ledové (glacialy) a meziledové
(intergalicaly); tento cyklus se nazyva rovnéz Iversenlv cyklus (Pokorny, 2011). DulezZitou
charakteristikou glacialni faze cyklu neni pouze nizkd priimérna teplota, ale rovnéz velmi
nizké srazkové Uhrny a na severni polokouli viibec silné kontinentalni charakter klimatu.



Metody studia kvartérniho klimatu

Dtive, nez v zdkladech nastinime pribéh kvartetnich klimatickych zmén, zminime se kratce
o metodach rekonstrukce kvartérniho klimatu a vegetacniho krytu. Pfi rekonstrukci
¢tvrtohorniho klimatu vychazime z nékolika zdroji dat. Pro sledovani vyvoje klimatu
v globdlnim méritku predstavuje nejcennéjsi zdroj informaci analyza hlubokomoftskych
sediment( (Dreslerova a kol. 2007). Tyto sedimenty se kontinualné ukladaji rychlosti asi 2 cm
za 1000 let. Sleduje se predeviim pomér ,té7kého” izotopu kysliku 20 vG¢i celkovému
kysliku, jelikoZ byla prokazana korelace — nepfima uméra — s globalni teplotou (Shackleton,
1987). V hlubokomoiském sedimentu je tak mozno vysledovat jednotlivé ,horizonty”, stupné
odpovidajici danému poméru kyslikovych izotopl. Sekvence téchto stupnd pak tvofi zaznam
o vyvoji klimatu a vzhledem k pfiblizné znamé rychlosti sedimentace predstavuje ijisty
absolutni vztazny systém pro datovani jednotlivych klimatickych zmén.

Informace z analyz hlubokomorského sedimentu se kombinuji s daty zvrtd v Gronském
a Antarktickém ledovci, v ledu ziskaném z téchto sond jsou prostory uzavirajici atmosférické
plyny. Pochopitelné i zde odpovida rtzna hloubka prislusného analyzovaného mista v sondé
riznému stari uvéznénych plynu. Spolu s hlubokomorskymi sedimenty poskytuji tyto vrty jiz
velmi komplexni informaci o vyvoji ¢tvrtohorniho klimatu (Stuiver, Grootes, 2000). Lze
dosdhnout rozliseni v méfitku stovek, nékdy dokonce i desitek let.

V terestrickych podminkach maji pro rekonstrukci minulych klimatickych epoch velky vyznam
sprasové série. Glacidly se totiz vyznacuji charakteristickym eroznim reZimem. Tento
fenomén bude rozebran i vsouvislosti sregeneraci pud. Velky objem vody vazanych
v ledovcich vede totiz ke sniZzeni obsahu vodni pary vatmosfére. Vodni para je hlavni
sklenikovy plyn, cili je zde jista pozitivni zpétna vazba a upevnéni glacialniho klimatu. Vodni
para ovsem rovnéZ pusobi jako stabilizator teploty, tzn., Ze tlumi extrémni teplotni vykyvy,
diky tomu, Ze absorbuje ¢ast slunecniho zareni pfichazejiciho z vysSich vrstev atmosféry.
Nizsi obsah vodni pary zpUsobil, Ze zemsky povrch byl v glacidlu vystaven intenzivnéjSimu
toku slunec¢niho zareni, coZ bylo spojeno s extrémnim teplotnim rezimem povrchovych
vrstev. Takovy reZzim spolu s plisobenim vétru ved| zvlasté v oblastech bez porostu k silné
erozi. Sedimentace vétrem neseného horninového prachu vytvofila zvlastni typ uloZenin
(eolickych sedimentll), které nazyvame spras. Sprase poskytuji velmi Urodné pudy, jelikoz
jsou minerdlné velmi uzivné. Na mistech s vhodnou geomorfologii nachazime celé sprasové
série: vrstvy sprasi z nékolika poslednich glacidll, proloZené vrstvami pohibenych pld
zinterglacidld. Napriklad na Cerveném kopci v Brné nalézdme jednu z nejvyznamnéjsich
sprasovych sérii v Evropé, postihujici v uloZzeninach obdobi asi 2 miliény let, tedy podstatnou
¢ast kvartéru.

Translokace oxidU-hydroxid(i Zeleza v ramci téchto sprasovych sérii, specifické strukturni
vlastnosti a dalsi indikatory miry zvétrani jejich jednotlivych horizontd, zbytky Zivocichu



(napriklad mékkysad — malakofauny) pak pomahaji doplfiovat nasi predstavu o specifickych
klimatickych pomérech v jednotlivych glacidlech a interglacialech.

Dalsi sedimenty obsahujici zbytky Zivocichl, predevsim malakofauny, tvofi pramenné
vapence — travertiny — formujici nékdy zna¢né mohutné travertinové kupy s jezirky. Vznik
travertinU nastavd v obdobich interglacidlt. Prohlubné travertinovych jezirek tvofi vhodna
mista pro ukladani zbytkl Zivocichl (mékkysi, obratlovci) i v nastupujicim glacialu, kdy tvorba
travertinu ustane. Ve vlhkych (chladnéjsich ¢i teplych) obdobich interglacidlt probiha rovnéz
tvorba dalSich usazenych karbondtovych hornin, sintrG ¢&i pénitcli, ¢asto vazanych na
prostory jeskyni Ci previsy ve vapencovych pohofich: rovnéz v téchto materidlech je mozno
najit zbytky Zivocichl (opét predevsim schranky mékkyst), ekologicky vazanych na specifické
podminky daného obdobi. Podobné muZeme analyzovat i sutové kuZely u pat previs Ci
vstupu do jeskyni, osypy pod skalnimi sténami atd.

Cenné paleoekologické informace poskytuji rovnéz data ze stratifikovanych sediment(
raSelinist a jinych typd lokalit se stojatou vodou. Zde se jedna predevsim o rekonstrukci
vegetacniho krytu ve stavajicim interglacidlu—holocénu — pomoci zbytkd pylovych zrn a jejich
relativni Cetnosti. Tyto pyloanalytické metody byly vibec prvni, které se pouZivaly
k rekonstrukci vegetacniho krytu v holocénu (L. von Post, K. Rudolph).

Ucelem predchazejicich odstavcll bylo doloZit, e soucasné predstavy o pribéhu kvartérniho
klimatického cyklu, ale i rekonstrukce vegetace a fauny zvlasté v pribéhu holocénu, posledni
doby ledové ¢&i predchoziho (Eemského) interglacidlu se opiraji o vSestrannou analyzu
datovych soubori z rliznych zdroja.

V Ceské republice ma studium kvartérni paleoekologie velmi bohatou tradici, mezi naprosto
elementarni dila patfi prace Vojena Lozka, jez obsahuje UZasnou syntézu poznatkd z velmi
Sirokého spektra biologickych véd a véd o zemi. Na tomto misté mlzeme pouze doporucit
vybranou literaturu (Lozek, 2007; Lozek 2011).

Strucny popis a predpokladané spoustéci mechanismy kvartérnich klimatickych
oscilaci

Cyklické stridani interglaciald a glaciall vykazuje na zakladé analyz hlubokomofrskych
sedimentl periodu 23 000, 40 000 nebo 100 000 let (Dreslerova a kol. 2007). Jak jiz bylo
uvedeno, vsoucasnosti Zijeme v meziledové dobé — holocénu. Predchozi interglacial,
nazyvany Eemsky, zacal prudkym oteplenim asi pred 130 000 lety. Jeho klimatické optimum
konci zhruba pred 116 000 lety, v Evropé s pomérné dlouhym zpozdénim az nékdy pred
107 000 lety (doloZzené prudkym rozvolnénim vegetace) (Kukla a kol. 2002). Posledni glacial,
tedy obdobi, které nasledovalo, byl uvozen obdobim znaéné klimatické nestability (105 000—
75000 let pred dneskem), kdy se v ¢asovém méritku desitek let Ci let (!) stfidaly chladné
a teplé useky. Posledni glacial (zvany Viselsky ¢i Wurmsky) se vyznacoval mimoradné silnou
klimatickou dynamikou, kterd mohla byt jednou z pfi¢in vymizeni velkych savcu, napfiklad
mamutld a srstnatych nosorozcli. Obdobi, ve kterém Zijeme dodnes, holocén, zacina



oteplenim pred 11 600 lety (Gibbard a kol. 2005). Od predchozi, vyrazné delsi ¢asti kvartéru
— pleistocénu — se holocén odliSuje rozvojem lidské civilizace.

Nutno fict, Ze pribéh dob ledovych nepredstavuje ani zdaleka néjakou jednolitou epochu,
ale i vramci doby ledové se stfidaji teplejsi a chladnéjsi obdobi (interstadialy a stadidly).
Vegetaéni pomeéry stfedni Evropy v pribéhu glacidld rozhodné vidy nepfipominaly
nehostinnou pustinu, kterou si s pojmem glacial ¢asto spojujeme; tato problematika bude
jesté struéné rozvedena dale.

MulZeme se ptat, proC zrovna v kvartéru byl nastartovan pravidelny oscila¢ni rezim
Iversenovych cykll (i kdyz doby ledové zname i z predchozich geologickych epoch, jevi se
kvartér jako celek byt chladnéjSim obdobim nez napfiklad terciér ¢i mezozoikum), co vede
ke zméné period glacidl-interglacidl a jak je spusténi téchto zmén citlivé vici nastaveni
pocatecnich podminek.

JelikoZ hlavnim zdrojem energie ovliviiujicim teplotni poméry na povrchu Zemé je Slunce,
muzZeme zcela odUvodnéné predpokladat, Ze cykli¢nost kvartérniho klimatu miZe souviset se
zménami uhrnu slunecéniho zareni, kterému je Zemé vystavena. Na bazi této argumentace je
vystavéna i Milankovi¢ova teorie, predpokladajici, Ze pro rozsah zalednéni jsou urcujici
predevsim nasledujici parametry zemského obéhu (Cilek, 1995):

1. sklon zemské osy, méren od vertikalni kolmice na obéinou drahu, ménici se
v intervalu 21,8-24,4°, cyklus trva zhruba 41 000 let;

2. zména excentricity eliptické obéiné drahy Zemé (0—0,06): Zemé obiha okolo Slunce
po eliptické draze, v jednom z ohnisek této elipsy leZi Slunce. Bod, ve kterém je Zemé
béhem svého obéhu po dané eliptické draze nejblize k ohnisku se Sluncem, se nazyva
perihelion, nejvzdalenéjsi se nazyvd aphelion. Hodnota excentricity, udavajici
,protahlost” elipsy, urcuje rozdil v dhrnu slunecni energie (insolaci) pfi prichodu
Zemé perihelionem a aphelionem, ten pfi sou¢asné hodnoté excentricity Cini 7 %, ale
pti vysoké excentricité mUze byt az 30 %; zakladni cyklus trva asi 95 000 let;

3. precese zemské osy neboli pohyb, pfi némZ zemska osa vytvari plast dvojkuzele,
vysledek gravitacniho pusobeni Mésice a Slunce se odehrava v cyklech 19 az 23 tisic
let.

Tyto tfi jevy mohou vyrazné ovliviiovat Uhrn Slune¢niho zareni dopadajiciho na dané uzemi.
Ovsem tyto cykly sahaji hluboko do predkvarterni minulosti. V sou¢asné dobé se ma za to, zZe
jsou spoluspoustécim mechanismem kvartérnich klimatickych zmén, ovSem tusime, Ze
slozité predivo vztah( ovliviujici Cinitelé — klima, je tvoreno jesté dalSimi nitémi, uvazme
treba slunecni cykly a koncentraci CO,. Ani zahrnuti téchto faktorl vsak nevysvétluje
nastartovani oscilaci glacial-interglacial v kvartéru.

K nastartovani doby ledové postaci podchlazeni polarnich oblasti, jelikoZ jakmile se polarni
ledovce zac¢nou rozrlstat, je spusténa pozitivni zpétnd vazba: rozsahlé plochy ledovc(i zvysi



odrazivost zemského povrchu (jsou bilé a bild barva indikuje vysokou odrazivost povrchu,
albedo), vyvdiou vodu zatmosféry, a tim dale snizi schopnost klimatického systému
vyrovnavat v ramci planety vykyvy teploty.

Zda se, ze velmi dllezité slovo v tomto ohledu ma teorie pohybu litosférickych desek neboli
kontinentalniho driftu (Dreslerova a kol. 2007): soucasna akumulace pevnin okolo severniho
polu, poloha Antarktidy a snad i vyzdvizeni vysokych horstev, jako napfriklad Alp, Kavkazu
a Himaldje, to vse vytvafi podminky pro podchlazeni jistych oblasti. Vysledkem akumulace
pevnin v oblastech vysokych zemépisnych Sifek je potlaceni schopnosti ocednickych proudu
vyrovnavat globdlni teplotu. Tento stav Cini prepnuti rezimu glacidl-interglacial velmi
citivym na dalsi Fidici faktory, naskyta se moZnost tradi¢ni analogie s rovnoramennymi
vahami v rovnovazném stavu: jiz ptridani relativné nepatrného zavazi na jednu z misek zméni
velmi vyrazné stav celého systému. V tomto ohledu mohou byt prechody glacidl-interglacial
nebo i stadidl-interstadidl, fizeny i vlivy, které by za ,normdlnich” okolnosti nemohly
zpUsobit tak rozsahlé posuny klimatického reZzimu: Milankovicovymi cykly, zménami
koncentrace CO, ¢i solarni aktivitou. Zmény v jiz zminénych povrchovych i hlubinnych
oceanickych proudech, které v globalnim méfitku vyrovnavaji gradienty teploty a salinity
(tento systém je nazyvan rovnéz globdlni termohalinni vyménik — THC), jsou stéZejni soucasti
mechanismu vedoucich k ptepinani globdlniho klimatického rezimu. Zastaveni funkce tohoto
vyméniku by vedlo k prudkému podchlazeni polarnich oblasti a prehfivani ¢i vysouseni
oblasti tropickych.

Rozsahlé zmény v systému océanického proudéni jsou davany do souvislosti napftiklad
sdvéma vyznamnymi anomaliemi vramci kvartérni klimatologie. Prvni souvisi s jiz
nadnesenou otazkou netradi¢niho pribéhu posledniho glacidlu. Bylo nesporné velmi
necekané, kdyZz byly ve stfedoatlantatickych hlubinnych sedimentech nalezeny ulomky
severskych hornin. Zda se, ze tyto udalosti preruseni klasického sedimentacniho rezimu,
nazyvané udalostmi Heinrichovymi, dobFe vysvétluji pribéh posledniho glacidlu. Ulomky
severskych hornin se do stfednich zemépisnych poloh musely dostat spolu s mimoradné
rozlehlym odlomenym kusem severského ledovce, ktery naslednym odtdvanim zpUsobil
rozsahlé zmény v ocednickém proudéni (Horacek, 2008), které v kone¢ném dlsledku mohly
s ohledem na jeho dlouhou pomérné mirnou fazi. Pribéh posledniho glacidlu velmi ovlivnil
i podobu soucasného interglacidlu—holocénu, jehoz nastup byl prerusen nékolika chladnymi
vykyvy. Posledni z nich, ,,mladsi dryas”, nastal pfed zhruba 12 000 lety. Tato posledni vyspa
ledové doby, kdy opét doslo k rozvolfiovani pozvolna nastupujiciho lesniho krytu, byla rovnéz
spusténa zménami v oceadnickém proudéni. Predpoklada se, Ze voda ztajicich ledovcl
vytvofila v oblasti dnesSni Kanady rozsahlé jezero, hrazené ovSem labilnim valem. Jeho
protrzeni uvolnilo masy sladké vody, které snizily vykonnost Golfského proudu do té miry, ze
doslo k do¢asnému (asi 1000 let trvajicimu) zvratu nastupujiciho interglacidlu.

Vyse uvedena fakta mohou vyvolat zdani, Ze v pfipadé klimatu, které jakozto kliCovy vnéjsi
faktor ovliviiuje stabilitu ekosystém(, nemuUzZeme o stabilité viibec hovofit. Ovsem zemsky
klimaticky systém prece jenom udrZuje teplotu vjistém, v globalnim méfitku pro Zivot
pfiznivém, intervalu a do klimatickych zpétnych vazeb zasahuje silné i biosféra (tfeba pravé
regulaci koncentrace atmosférického CO;). Navic v klimatickych oscilacich lze vysledovat
urcité pravidelné motivy, napriklad stfidani glaciadl-interglacial. Pro stabilitu ekosystému je
viak stéZejni, Ze drtiva ¢ast klimatickych zmén se odehrdva v ¢asovém meéfitku radové



vétsim, nez odpovidd Zivotu jednotlivce, anebo Ze mezi casovymi oblastmi, kdy muze
dochazet k vyznamnym klimatickym zménam, napfiklad i v méfitku lidského Zivota, existuji
dlouhé useky, kdy se klima méni velice zvolna ¢i je zhruba konstantni. Pozvolnd zména
klimatu vytvafi dojem stability a umoznuje evoluci organism( ¢i ekosystému, prudké zmény
klimatu vSak vidy vedou k rozsdhlym zméndm, prestavbam ¢i zaniku ekosystému, vymirani
nebo migracim, ale rovnéz knovym adaptacim ¢i k prudkému rozvoji a rlstu skupin
organismu, které umi na zménéné podminky Iépe reagovat.

Kvartérni klimatické oscilace a regenerace piid

Pfestoze ma na prvni pohled nastup glacidlu devastujici Ucinky (rozvolnéni az zanik
vegetacniho pokryvu, zjednoduseni struktury ekosystéma, emigrace mnoha druhd, vyhynuti
jinych) a vede tedy ve stfedoevropském prostredi k vyraznému ochuzeni fléry a fauny
(zvlasté s prihlédnutim k tomu, Ze hradba Alp brani nékterym stfedoevropskym druh(im ve
volné migraci na jih a po skonceni glacidlu zpét), ma glacidlni obdobi z hlediska regenerace

pud mimoradny vyznam.
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Obrazek 1.1: Zakladni schama zobrazujici, jak klimatické oscilace glacial-interglacial
a na né vazany vyvoj vegetace spole¢né ovliviuiji charakter pud. G znaci glacial.



Obdobi interglaciall se oproti glacialim vyznacuji humidnéjsim klimatem. Povrch pud je ve
stftedoevropském prostoru z vétsi ¢asti pokryt lesem. Rozkladné produkty mnohych opadlych
rostlinnych asimilacnich organ( pokryvajicich pddu jsou kyselé povahy. V kyselém prostredi
dochdzi k mobilizaci mnoha fyziologicky dulezitych iontl zpldnich ¢astic a kjejich
translokaci vramci vznikajicich pldnich horizontl, popfipadé aZ odnosu z ekosystému
podpovrchovou vodou, tedy k jejich vymyvani z ptidy do rfek a nasledné oceantl. Tyka se to
predeviim bazickych iont(, jako Ca®*, Mg, K*. V interglacidlech tak dochazi k postupnému
ochuzovani plQd o bazické ionty, pficemzZ rychlost tohoto ochuzovani zdvisi na schopnosti
daného ekosystému tyto ionty ,recyklovat”. Naopak v pribéhu glacidlu obnaZi ledovce,
teplotni extrémy ¢i Cinnost vétrd pldotvorny substrat, a tim se dostanou horniny s jesté
nevymytymi bazemi opét k povrchu. Vyznam glacidlnich procest pro doplnéni bazi v ptidach
s naslednym presahem do interglacialli Ize demonstrovat na prikladu Australie, kontinentu,
kde v posledni dobé ledové nezasahlo zalednéni a vyrazné zde nepusobil ani dalsi
z mechanism( dodavajici bdze do pldy (sopecnd cinnost, transport minerdlné uZivného
urodnych pad, vétSina pld zde je extrémné chuda na mineralni Ziviny a pfirozené lesy jsou
citlivé vaci zménam vnéjsich podminek. Kvili nedrodné ptidé neni Australie se svymi témér
8 mil. km? schopna uZivit stavajici populaci statu, &itajici pres 22 miliént obyvatel a je tedy
silné zavisla na importu potravin (Diamond, 2008).

Glacialy jsou spjaty s dulezZitou fazi regenerace pld. Interglacidly jako obdobi s vydatnéjSimi
srazkami a lesni vegetaci naopak pfispivaji k ochuzovani puddnich horizontl o bazické ionty.
Pro prvni fazi interglacidlu byvaji typické uzivné pldy, které jsou postupné ochuzovany, coz
je spolupfic¢inou zmén druhového slozeni lest, naptiklad i v pribéhu holocénu.

1.4.3 Prehled vyvoje stredoevropské vegetace v Holocénu

Pokud chceme posuzovat stabilitu ekosystému a miru naruseni této stability v souvislosti
s antropogenni cinnosti, méli bychom mit zakladni predstavu o charakteru pfirozenych
procesu v téchto ekosystémech, ale i o jejich dosavadnim vyvoji Cili o jejich historii. Pokud
mluvime o prirozeném vyvoji ekosystémi, musime se seznamit s jejich historii v obdobi,
vnémz jesté nedochazelo kjejich masivnimu ovliviiovani clovékem. Studiem historie
ekosystémU se zabyvd paleoekologie, spolu s dalSimi pfistupy a metodami nam pomaha
odpovédét na otazku, jak by vypadaly soucasné ekosystémy, kdyby nebylo onoho silného
ovlivnéni ¢lovékem. Pro zodpovézeni této otdzky je stéZejni pochopit predevsim vyvoj
ekosystému v soucasné poledové dobé, nazyvané holocén. Zajimavé je vSak rovnéz srovnani
Eemského (predchoziho) interglacidlu s holocénem, jelikoZ v predchozim interglacialu se vliv
Clovéka na ekosystémy neprojevoval v podstaté viibec. Vzhledem k témto pohnutkdam se
stru¢né zminime rovnéz o podobé vegetace v Eemském interglacidlu a nasledujici dobé
ledové ve stfedoevropském prostoru.



Nutno podotknut, Ze Eemsky interglacial (116 000—-107 000 let pfed dneskem) byl patrné
teplejsi a rozhodné vlh¢i, nez soucasny holocén. Vegetace ve stfedoevropském prostou byla
unifikovanéjsiho razu, jelikoz les kraloval a nebyl rozvolfiovan ¢&lovékem. Chybély tedy
rozsahlé plochy bezlesych stanovist (luk, pastvin), které zname z dnesni krajiny. Vyvinuly se
vysoce diverzifikované smisené—listnaté lesy, v nichz byly zastoupeny predevsim duby,
habry, jasany, lipy, jilmy a lisky s vyraznou pfimési nékterych atlantomediterrannich prvkd
(cesmina, brestovec, tis, brectan) (Dreslerova a kol. 2007). Moznd jste si povsimli, Ze
vseznamu chybi buk, dfevina, kterd v holocénu vytvofila rozsdhlé porosty kvétnatych,
acidofilnich ¢i jedlovych bucin. V Eemském interglacidlu skute¢né nedosahla takového
rozsifeni jako dnes.

Anomdlie posledniho glacidlu jiz byly rozebrany. Na tomto misté zminime, Ze glacial
rozhodné neznamenal na naSem Uzemi absenci vegetacniho krytu. O presnych oblastnich
specifikach sloZeni glacialnich ekosystémUl nejsou doposud ustalené predstavy, jelikoZ na
rozdil od interglaciall jsou paleoekologicky vyuzZitelné ndlezy zdob glaciali mnohem
vzacnéjsi. Zakladnim motivem vegetace v nasich Sitkach byla glacidlni sprasova step, tvorena
vyjma druht travin merlikovitymi, pelyrky, slanomilnymi druhy, porosty zakrslych bfiz (bfiza
trpasli¢i). Okoli udolnich niv bylo obsazeno rozvolnénymi porosty, jelikoz nivy vidy
predstavovaly enklavy s refugii narocnéjsich druht, pripadné dulezité migracni koridory.
V podhorskych a horskych polohach, zvlasté Karpatskych oblasti, se snad udrzely
ostravkovité porosty smrku a modfinu (Jankovskd, 2002). Jak jiz bylo zminéno, vzhledem
k aridnimu charakteru glacidlniho klimatu dosahovala atmosféricka vlhkost mnohem nizsich
hodnot oproti sou¢asnému stavu a k povrchu tak pronikalo vétsi mnozstvi slunec¢ni energie.
Ekosystém glacidlni sprasové stepi mél v nasSich zemépisnych Sifkdch samoziejmé kratsi
vegetacni obdobi neZz dnesni lesni ekosystémy, ovsem jeho primarni produkce v pribéhu
vegetacniho obdobi byla velmi intenzivni a umoznovala pastvu velkych byloZravci. Pouze
v nejchladnéjSich vykyvech ledovych dob i tato vegetace ustupovala a Sifila se glacidlni
stepotundra (kterd vSak muiZe zahrnovat i porosty dievin). Ta na nejvice exponovanych
mistech pfechdzela v tundru, mrazové pustiny ¢i lokalni ledovce.

Konec kazdé ledové doby prinasi ve stfedoevropském prostoru impulz k postupnému
navratu lesa. Jednotlivé interglacidly se liSily svym klimatem i zastoupenim jednotlivych
drevin v lesich. Prvni faze soucasného interglacialu (holocénu) zacala prudkym oteplenim
pfed 11 600 lety. Béhem nékolika mdlo staleti bylo pravdépodobné dosaZzeno soucasnych
pramérnych teplot. Holocén mizeme, podle vyvoje klimatu, dale rozdélit do nékolika period.
Pro stfedoevropsky prostor, s pfihlédnutim k tomu, Ze existuji nékdy znac¢né vyznamna
lokalni specifika, vyClenujeme nasledujici obdobi: preboredl (11600-10500 BP), boreal
(10500—9000 BP), atlantik (9000-3400 BP), subboredl (3400—2700 BP) a subatlantik (2700 BP
— dnesek). Tato obdobi se lisila pfedevsim intenzitou srazek, a tim i vymyvacich proces(
a prumérnymi teplotami. Jejich stru¢na charakteristika je uvedena v tabulace 1.1.



Tabulka 1.1: Chronologicky vyvoj vegetace a pld v zavére€né etapé posledniho
glacialu (dryas) a v holocénu (zbyla obdobi). Klimaticka charakteristika jednotlivych

obdobi je uvedena v textu pod tabulkou (sestaveno z rliznych zdrojl).

obdobi/ptiblizna datace —
let pred dneskem

vyvoj vegetace

vyvoj pud

pozdni glacial/
16 500 -12 500

v hordch tajga az tundra a
mrazové
pustiny, v teplych vykyvech Siteni
bfezoborovych lest

Vv nizinach sprasova a skalni
step

preboreal/
11500-10500

lesostep s borovici a bfizou, Sifi
se prvni naroc¢né dreviny (liska),
v Karpatech a Panoniiismrk a

pady primitivni, vapnité
(spras), oligotrofni

modfin
boreal/ postupny Ustup ¢ernozemnich | vyvoj pld, dosud znacné
10 500 - 8 500 stepi, duboborové vapnité, maximalni rozvoj
lesy s liskou a bfizou, v horach cernozemi, které vSak zacinaji
pozdéji smrk, Sifi se jilm, lipa, byt v teplych oblastech
dub, javor, jasan kolonizovany lesem
atlantik/ zlaty vék smiSenych doubrav v souvislosti se s vyrazné
8500-4000 s ndrocnéjsimi listnaci, humidnim klimatem (vlhceji,
pozdéji se Siti buk, jedle i habr, nez dnes) zacina silné
sili vliv vymyvani, zvétravani a
¢lovéka, zvlasté v oblastech zaroven odvapnéni ptd
lesostepi ¢i na pozUstatcich stepi
suboreal/ ustupuji doubravy s uslechtilymi | na mnoha mistech zavrsena
4 000-2700 listnadi, v doubravach se zména vapnitych ¢ernozemi a

prosazuje habr, v horach se Sifi
smrk, pozdéji buk a jedle, formuji
se vegetecni stupné, jak je
zname dnes

(para)rendzin v odvapnéné
pady typu luvisol(, kambizemi
a podzold, ¢lovék zacina
ovliviiovat pedogenezi
nékterych stanovist: orba,
pastva

subatlantik/
2 700 -dnesek

zkraje rozmach bukojedlin, sifeni
dubohabfin a luznich lest

v nizinach, vliv ¢lovéka postupné
sili

intenzivni sedimentace nivnich
hlin, prohlubuje se ovlivnéni
pd ¢lovékem

Po otepleni na pocadtku preboredlu byla nastartovdna sukcese sméfujici na vétsiné
stfedoevropského Uzemi k lesnim geobiocendzam. Teplota na pocatku preboredlu je jen
okolo 1 °C nizsi neZz dnesni, zato srazkové Uhrny jesté zdaleka nedosahuji dnesni Urovné.
Pady jsou nevyvinuté, bohaté na bazické ionty, ale chudé na dusik (ovSem s dostatkem
fosforu). Postupné se vyviji druhové bohatsi cernozemni step s xerotermnimi prvky.
Z vhodnych biotopl se zacinaji Sitit lesni spoleCenstva, tyto porosty tvori na urovni



drevinného patra pionyrské druhy kontinentdlni povahy, tedy v podstaté druhy, které se
v regionu vyskytovaly jiZz od pozdniho glacialu, napfiklad borovice lesni, bfizy, topol, osika a
razné druhy vrb. V Karpatské oblasti a Panonii bychom nalezli smrko—modfinové lesy
s pfimési limby. Ptfesto v krajiné zUstdvaji rozsahlé plochy oteviené — stepni krajiny. Jako
prvni z drevin vyZadujicich klima vice oceanické povahy do stfedoevropského prostoru
doputuje ke konci preborealu liska, druh charakteristicky pro prosvétlené haje a lesni lemy.

Teploty v boredlu se dostavaji az asi 2 °C nad dnesni uroven. Ovsem klima je stdle suché, coz
usnadnuje dalsi Sifeni xerotermnich druhl a Ustup velké casti ptvodnich glacidlnich druht
otevrené krajiny, vazanych ovSem na chladné;jsi podnebi. Tam, kde se Sifi les, druhy oteviené
krajiny pochopitelné ustupuji a ve stinu stromu je nahrazuji druhy hajové. Zacinaji se vyvijet
doubravy, v nichZ bychom krom dubu nasli i jilm, lipu, javor a jasan, Sifi se nejprve v finich
nivach. Ve vyssich polohach se spole¢né s liskou Sifi i smrk. Koncem boredlu uz je expanze
lesa v podstaté zavrSena a nastava obdobi lesniho optima — atlantik.

Atlantik pfedstavuje v rdmci dosavadniho vyvoje holocénu ve stfedoevropském prostoru
optimum pro existenci lesa, jelikoZz pldy zUstavaji stale bohaté na bazické ionty a béhem
pfedchozich period se v nich nahromadil dostatek kvalitniho organického materidlu a zvysil
obsah pfistupnych forem dusiku a fosforu. Teplota je mirné vyssi nez dnes a klima je silné
humidni. Nastava zlaty vék druhové bohatych smiSenych doubrav s uslechtilymi listnaci (jilm,
na nase Uzemi se rozsifil jako jeden z prvnich, lipa, javor, jasan) s pddami s plné rozvinutymi
horizonty. Pravé tyto porosty postupné sttidaji borealni svétlé lisko-borové lesy. Habr je stale
minoritni. Pokracuje vymyvani bazi z plid. Konec obdobi je ponékud chladnéjsi, nékdy byva
vy€lefiovan jako samostatné obdobi — epiatlantik. Clovék se vtomto obdobi, zvlasté
s nastupem prvnich zemédélc( (tzv. neolitickd evoluce) zacina vymykat pozici béZné soucasti
ekosystému a jeho vliv na prostredi stoupa. Dle dnesnich nazor( se ¢lovék nejprve podilel na
zamezeni navratu lesl do nékterych ¢asti udolnich a drodnych krajin, kde se diky jeho
¢innosti udrzely druhy volné krajiny. Po konci doby ledové zde tedy jiz nikdy nedoslo
k obnoveni lesniho zapoje a preména cernozemi, tedy pud charakteristickych pro stepni
krajinu, na hnédozemné, tedy lesni plidy, nenastala. V tomto ohledu je holocén, ve srovnani
s ostatnimi interglacialy, jedinecny. Tento prvotni vliv ¢lovéka vedl ke zvySeni biodiverzity
nékterych oblasti.

Vtomto sméru je zajimavd otdzka rozsahu pfrirozeného bezlesi, tedy oblasti, které by
nepokryl les, ani kdyby ekosystém nebyl ovlivnén Cinnosti ¢lovéka. Obecné lze konstatovat,
Ze navratu lesa mohou zamezit extrémni edafické (vyplyvajici mimo jiné z chemickych
a fyzikdlnich vlastnosti matecnych hornin) ¢i geomorfologické podminky na daném
stanovisti. Mimo alpinské hole, skalni vychozy a silné podmdacené pldy, jaké nachazime
napfiklad na raselinistich, se u nas bezlesi mohlo udrZzet na silné exponovanych svazich,
predevsim s jizni orientaci, zvlasté na mélkych, snadno prosychanych pldach, jaké mGzeme
nalézt napriklad na vapencich (krasovy fenomén — Pavlovské vrchy), dolomitech (dolomitovy
fenomén — slovenské a madarské Karpaty), neovulkanitech ¢i nékterych ultrabazickych



horninach (hadce — Mohelnska hadcova step) na uboci strmych kopct ¢i Udolnich svazich
fek. Mimo tato extrémni stanovisté se hovoti o roli velkych herbivori na udrzeni
prosvétlenych lesi (Vera, 2000) (v naSich podminkdch zubr, pratur), vlivu dynamiky
ptirozenych lesnich ekosystéml, tvoficich mozaiku rGznych vyvojovych stadii, od stadii
ranych azZ po stadia rozpadu, které mohou v lesich vytvaret drobné loucky; hovofi se rovnéz
o vlivu lokalnich pozara.

Nasledujici obdobi — subboreal — Ize charakterizovat jako vici atlantiku chladnéjsi (stale vSak
pravdépodobné o néco teplejsi vzhledem k dnesku), hlavné vsak sussi a klimaticky ponékud
rozkolisanou periodu. Plvodni bohaté doubravy se na mnoha stanoviStich méni
v dubohabfiny ¢i acidofilni doubravy, uplatfiuje se v nich habr, nendro¢na drevina, ktera se
u nds zacind plosnéji Sifit pravé s prfichodem subboredlu. Konecné k nam doputuje jedle a
buk, jejichZ porosty rovnéz velmi Uspésné sttidaji bohaté smiSené doubravy. Jedlo-bukové
lesy se stavaji vSeobecné rozsirenym typem lesnich porostll a na zakladé vysledk( pylovych
analyz se zda, Ze buciny a jedliny (naptiklad s pfimiSenym dubem) se vtomto obdobi
(dle dnesniho ¢lenéni potencidlni pfirozené vegetace jsou buciny, pfipadné jedlo-buciny
vegetacnim typem stfednich, podhorskych aZ nizSich horskych poloh). V horskych polohach
se dafi smréinam s primési dalSich dfevin. Postupné se formuji vegetacni stupné, tak jak je
zname dnes. Vliv ¢lovéka v subboreadlu je spjat s odlesnovanim urodnych oblasti nizin, ale
i doposud malo dotéenych stfednich poloh. Na téchto lokalitdch zaklddana pole jsou ¢as od
Casu opusténa, v krajiné je tak udrzovana mozaika lokalit umoZnujici udrzeni stepnich druh(.
V subboredlu doslo kvyraznym zménam ve slozeni lesnich ekosystém(. Tyto zmény
probihaly ¢asto skokové a da se tedy hovorit o kolapsu nékterych lesnich ekosystémd, coz je
téma Uzce souvisejici se stabilitou, a proto se o ném zminime kratce v dalsi podkapitole.

Posledni obdobi — subatlantik — se vyznac€uje mirnym ochlazenim a zvlhéenim klimatu, rovnéz
v tomto obdobi dochazi k jistym klimatickym oscilacim: obdobi zaniku fimské fiSe a stéhovani
narodl je situovano do chladnéjsi faze, nasleduje teplé stfedovéké klimatické optimum
avyrazné chladnéjsi perioda predchazejici dnesku, nazyvana popularné jako ,mala doba
ledovd®, trvajici zhruba vletech 1300-1850 po Kr. V subatlantiku pokracuje ve
stfedoevropském prostoru rozvoj smiSenych bucin a jedlobucin, které se Sifi na ukor smrku
i do vyssich poloh. V nizsSich polohach se dale prosazuje habr. Jeho Sifeni mohly ovlivnit
pastvou a hrabanim steliva. Habr navic dobfe odolava lesni pastvé a ma schopnost zmlazovat
i z parezu. Vliv ¢lovéka na ekosystémy se stdle zesiluje, mezi prvni vyrazné zasahy patfi stale
masivnéjsi odlesfiovani a pastva.

Predesly text poukazoval predevsim na vyvoj a zvraty vyvoje vegetace ve stfedoevropském
prostoru v prlibéhu holocénu. Z hlediska stability jsme ukazali zejména vliv volby ¢asového
méritka naseho pozorovani a popisu na to, zda danému systému prirkneme atribut stabilni Ci
nestabilni. Podobné i volba prostorového méfitka, v jakém budeme dany systém popisovat,



mlzZe mit na nas dojem o stabilité systému vliv. Zaméfime-li se pouze na malou cast
popisovaného systému, muzeme dojit z hlediska popisu stability k zavérdm odliSnym, neZz
pokud bychom posuzovali vétSi prostorovy vysek. Napfiklad vétSina ekosystémi ma
mozaikovitou strukturu, kde vrdmci jednoho zrna mozaiky mulZe byt pozorovana
diskontinualni (kolapsovda) dynamika, prestoze systém jeho celek ma dynamiku kontinualni.

O vtahu prostorového méfitka a dynamiky vyvoje ekosystémuU pojedname v kapitole
o specifickych vlastnostech sloZitych systému. V nasledujici kapitole uvedeme nékolik
priklad naruseni stability ekosystému ¢i krajiny (krajinu miZeme zjednodusené chapat jako
soubor interagujicich a koexistujicich ekosystém(l) soubéhem nékolika faktortl, jako
napfiklad klimatické nestability, vlivu ¢lovéka ¢i jiz velmi vyrazného vlivu prvnich civilizaci,
abychom podtrhli dlileZitost stability systému jako predpoklad pro vyvoj bez kolaps(, ktery je

z hlediska Zivota velké ¢asti druht véetné ¢lovéka zadouci.

1.2 Kolapsy a nevratné zmény ekosystémii v predindustrialni
dobé: nékolik prikladu

1.2.1 Nahlé zmény lesnich ekosystémii v priibéhu subborealu

Jak jiz bylo zminéno v predeslé kapitole, obdobi po konci ledové doby se ve stfedoevropském
prostoru vyznacuje postupnym rozvojem lesl, v pribéhu holocénu iniciacni porosty brizy,
lisky a borovice stfidaji bohaté smiSené doubravy s vysokym podilem jilmu, lipy, jasanu
a javoru, tedy tzv. uslechtilych listnaca. Tyto porosty dle vysledk(d pylovych analyz pokryvaly
celé tzemi CR, véetné stanovidt na extrémné chudych piskovcovych substratech (Pokorny,
2011). SmiSené doubravy s lipou, javorem, jilmem a jasanem predstavuji typ ekosystému
narocny na minerdlni UZivnost pad. Témto ekosystémim se nejvice blizi soucasné sutové
lesy s hlubokym, provzdusnénym a mikrobialné oZivenym pldnim profilem a luzni lesy na
povodniovych hlindch (Pokorny, 2011). Vysledky pylovych analyz nas tedy stavi pred problém,
ktery neni zcela jednoduché rozklicovat: jak je moiné, Ze bohaté smiSené doubravy rostly
i na dnes extrémné chudych pddéch piskovcovych krajin Kokofinska a Ceského Svycarska, na
temeni Ceskomoravské vrchoviny a ve vysokych polohdch pohrani¢nich hor a na jinych
stanovistich, kde dnes nachazime porosty se zna¢né jednoduchou strukturou, jako jsou
acidofilni doubravy, buciny nebo smréiny? PuUdotvorny substrat je vtéchto oblastech
pfirozené chudy a je tedy zahadou, kde se zde v prvni poloviné holocénu vzaly ony UZivné
pudy nutné pro rozvoj bohatych smisenych doubrav.

Za vysvétlenim této zdhady stoji opét déje v predchozim glacialu. V podkapitole o fazich
regenerace pud jiz byly popsdny mechanismy, které v prabéhu glacidll ¢i casnych fazi
interglaciald obnovuji zasoby bazickych iontd v pldach. Zde specifikujeme tyto mechanismy
pro pripad Uzemi dnedni CR, kam sice v poslednim glacidlu nezasahoval ledovec, oviem
Uzemi se ocitlo v sevieni dvou ledovcl: z jihu to byl ledovec alpsky a ze severu se blizila



hradba severského ledovce. Ceské zemé tak tvorily jakysi, pfevazné odlesnény, koridor mezi
severnim ledovcem a jiznim, alpskym ledovcem, kde intenzivné proudil suchy a mrazivy vitr
vanouci od mohutnych ledovcovych prikrovi — glacidlni fén. Ten undsel jemné castecky
zvétralych hornin, které se Sifily otevienou periglacialni krajinou pfi mohutnych prachovych
boutich, takie vétdinu Gzemi CR pokryl jemny GZivny prach. Doklada to vyskyt reliktnich
sprasi a prachovic (eolickych sedimentl), které se tu a tam zachovaly v sedimentacnich
pastech pod piskovcovymi previsy a v meziprostorech balvanitych suti. Kratce po skonceni
doby ledové vsak vétrné usazeniny pokryvaly vétSinu GUzemi. Tyto eolické sedimenty poskytly
dostate¢né bohatou zasobu bazi, umoziujici vznik bohatych smisenych doubrav. Nejvétsi
rozvoj holocennich smisenych listnatych lest pak datujeme do obdobi 7500-2000 pred n. I.
NuZe, vysvétlili jsme prvni polovinu zahady, vznik podminek umoZiujicich rozvoj bohatych
doubrav.

Od konce doby ledové tedy vidime jisté kontinuum vyvoje lesnich ekosystému. Ve zvoleném
Casovém meéfitku se les méni, v méritku lidského Zivota by se jevil jako stabilni. V pfipadé
lesnich ekosystémU se v pribéhu prvni faze holocénu jednd o kontinudlni pfizplsobovani se
podminkam prostredi, které ovSem ekosystém sam ovliviiuje, a integraci novych prvkd do
struktury systému. DuleZité je, Ze toto prizplsobovani se probihd pomoci autoregulacnich
mechanisml a progresivni ,,inovace” jsou uloZeny v nové struktufe systému a uchovany
v genomu €len tvoricich ekosystém.

Okolo roku 2500 pft. Kr., tedy v mlad$im atlantiku, za¢ind na nase Uzemi pronikat buk, ktery
postupné vytla¢i dub do nizSich poloh a smrk do wvys$sich. Dominance buku v lesnich
ekosystémech druhé poloviny holocénu je specifikum naseho interglacidlu. Blizi se konec
obdobi bohatych smiSenych doubrav. Zde se dostdvame k druhé otdzce souvisejici s historii
bohatych smiSenych doubrav na nasem uUzemi: proC tyto porosty tak masivné ustoupily,
prestozZe jsou tvoreny klimaxovymi dfevinami?

Holocéni kontinuum vyvoje je preruseno okolo roku 1000 pf. Kr., kdy nastava udalost zvana
LuZicka katastrofa (LoZzek, 2007). Soubéhem kolisajiciho klimatu, predchoziho vyluhovani ptd
béhem vlhkych obdobi (atlantik) a jistého okyseleni plid opadem dojde na chudych pudach
(zvlasté naptiklad na Kokotinsku a v Ceském Svycarsku) ke skokovému tbytku bazi. Nahlost
zmény mohla souviset s vyCerpanim uhli¢itanového pufracniho mechanismu (tlumi vykyvy
pH, udrZuje pldu mirné zasaditou, drzi v pidé dlleZité bazické ionty). Vycerpani tohoto
mechanismu se totiz vidy déje skokové: plisobenim silnéjsich kyselin se uhli¢itany rozkladaji
a je zfejmé, Ze zasoba uhli¢itan( v eolickych sedimentech byla dana tloustkou a plvodem
téchto sediment(, rozhodné viak byla koneéna.

Proména bohatych pid na chudé se mnohdy odehrala velice rychle, béhem jednoho stoleti.
Takto rychlou a hlubokou zménu miizeme bez nadsazky oznacit jako kolaps. Prudka zména
podminek prostredi je Citelna ze spolecenstev mékkys(, kterd se dochovala jako fosilni ulity
v souvrstvich opadaného pisku pod skalnimi previsy. Timto pohledem se zména jevi v oblasti
Kokofinska a Ceského Svycarska jako nahlé a drastické ochuzeni mékkysich spolecenstev.



Druhové pestra fauna, vice nez 30 narocnych druhl plz( vazanych na Zivinové bohaté,
uhli¢itanem vapenatym nasycené pldy pod smiSenym listnatym lesem, nahle vyhynula.
Vysttidalo ji nékolik malo nenaroénych druhl ozZivujicich kyselé pudy, jez zndme pod
bukovymi a borovymi lesy piskovcovych oblasti i dnes (Pokorny, 2011).

Zda se, ze v naSich podminkach mohla zdména dominantnich dfevin rozsahlym zménam
v pldnim chemismu i struktuie celého ekosystému predchdazet. Druhy jako jako jilm, lipa,
javor se totiz v ekosystémech, které spoluvytvareji, dokazou efektivné zapojit do recyklace
dalezitych bazi, dub, buk, habr a jedle leZi v této schopnosti nékde uprostied a smrkové
a borové jehli¢i produkty svého rozkladu vylozené zplsobuje okyseleni a vyplavovani bazi
z pUdy.

V nékterych oblastech Velké Britanie byl proces vycerpani zasob bazi jesté rychlejsi
a vyraznéjsi: kvali okyseleni se uvolnily oxidy Zeleza a prestéhovaly se do plidni spodiny, kde
vytvofily nepropustnou vrstvu (puddoznalci ji oznaduji némeckym terminem ortstein).
Nasledkem toho se svrchni horizonty zamokfily a posléze vznikly velké plochy raselinist
a viesovist. Rozbory raselinisti pohfbenych puddnich profild prokazaly, Ze vrstvy raseliny
nasedaji pfimo na pravéka pole, ktera byla obdéldvana az do casu tésné pred katastrofou.
To, Ze se obdéldvana pole zménila pfimo na raselinisté, svédci o rychlosti téchto zmén. Zde
se tedy jednda o extrémni pfipad prechodu bdzemi zdsobenych pld vsilné okyselené
a podmacené puady. V ¢lovékem vytvarenych polnich kulturadch jsou mechanismy recyklace
Zivin potlaceny, proto v téchto druzich systému neni recyklace vyznamna a okamzik kolapsu
v postizenych pravékych polich (situovanych na horninach chudych na baze) Velké Britanie
byl zcela zavisly na velikosti zasoby bazi, dané procesy v glacidlu.

Pro nase podminky muiZeme zopakovat pomérné obecné vysvétleni kolapsu, tedy Ze
k ochuzeni ptid doslo nékde v priseciku vlivu prostého vylouzeni bazi, zavislého na srdzkach,
a pomérné slozitého procesu humifikace, zavislého na zménach vegetace. Presny sled
udalosti, ktery vedl| k Luzické katastrofé, neni zcela jasny a zda se, Ze mistni specifické vlivy
zde sehraly vyznamnou ulohu. Postupné vycerpdvani bazi z eolickych sediment(i posouvalo
nékteré Uzemi stale blize do oblasti nestability: mistni vlivy pak rozhodly o detailech priibéhu
zmén v lesnich ekosystémech, respektive o tom, jakou rychlosti probihaly a kjakym
spoleCenstvim vedly. Z dllezitych lokdlnich faktord se diskutuje predevsim o vlivu ¢lovéka
a jeho pasteveckych cinnosti, hrabani steliva a ob¢asné tézby, coZ vSse umocnovalo export
bazi z ekosystému. V nékterych oblastech se tato spolupficina ¢i spoustéci mechanismus zda
byt archeologicky opodstatnitelny (Kokotinsko, casti Polabi), jinde nikoliv (Broumovsko,
Labské piskovce) (Kunes, Pokorny 2005).

LuZickou katastrofu tedy mGZeme nahlizet optikou dvou rtznych vysvétlujicich ramcu:

1) postupny vyvoj pld charakterizovany urychlenym vyplavovanim bazickych iontl ve
vlhkych fazich holocénu (od subboredlu rostouci srazky) vedl k ¢asovému stridani
padnich typl zhruba ve sledu: vapnité cernozemé ¢i (para)rendziny, nevapnité



luvisoly (Sedozem—hnédozem—Iluvizem), kambizemé a podzoly, coZ nakonec vyustilo
v zdménu ,uslechtilych listnaca” za na kvalitu pldy méné naroc¢né druhy;

2) migrace habru, buku, jedle a rozvoj porostli téchto drevin iniciovany jejich
postupnym pronikanim do porostll bohatych smiSenych dobrav vedl v nékterych
oblastech (zvlasté na chudém horninovém podlozi) k poklesu recyklacni schopnosti

lesnich ekosystémU pro bazické ionty, coz vzhledem k mistnim podminkam zapfticinilo
zmény pudniho chemismu rlizného rozsahu.

V postaté v obou téchto pripadech mohl ¢lovék svou jiz vyse zminénou Cinnosti tyto procesy
umocnit (tfeba tim, Ze pastva usnadnovala nastup habru a hrabani steliva umocriovalo
Ubytek bazi). Zda se pfrijatelné, Ze vzhledem k mistnim podminkdm mohly probihat oba tyto
procesy. Pravdépodobné tam, kde nebyly zdsoby bazi z eolickych sedimentl dostatecné,
nemusela kudrzeni vyvazené bilance postaCovat ani recyklaéni schopnost smisenych
doubrav; tam, kde by tyto zdsoby snad zajistily dlouhodobou udrzitelnost, mohly byt zmény
iniciovany vlivem aktivit ¢lovéka ¢i konkurencénim tlakem nastupujicich dievin.

e Zhlediska stability plyne z Luzické katastrofy nasledujici: pfirozeny autoregulovany
vyvoj nemusi vzdy znamenat kontinuum bez katastrof, pokud je tento vyvoj ovlivnén
nepfriznivymi vnéjsimi ¢i vnitfnimi okolnostmi.

e Uzavienost cyklu bazickych prvk( je jednim zdulezitych ukazateld stability
v terestrickych ekosystémech, jak si pozdéji ukazeme.

1.2.2 Negativni vlivy Clovéka predindustrialni éry: odlesnéni, eroze,
zasoleni

Ill

,,Civilizaci od chaosu déli sedm jidel.” (staré porekadlo)

V nasledujicim textu si ukazeme pfriklady vlivu ¢lovéka disponujiciho prostfedky klasického
zemédélstvi na stabilitu a dynamiku vyvoje ekosystému. V soucasné dobé odlesnéné
a erodované svahy hor stfedomofri, porostlé pouze trnitou vegetaci, byly v prvni poloviné
holocénu prevainé zalesnény. Oviem s rozvojem antickych mést, ktera vzkvétala predevsim
diky obchodu, souvisela rozsahla tézba dreva, pfedevsim pro stavbu lodi, domu, jako palivo
a za Ucelem ziskavani pastvin a Urodné pldy, jiz byl v relativné hornatém Stfedomofi velky
nedostatek.

Vvevs

nejen nedozirné environmentalni, nybrz i ekonomické a socialni dusledky. Lze fici, Ze nékteré
z nich nesporné pfispély i k celkovému oslabeni a Upadku antické civilizace. Rozsahla
deforestace zdsadnim zplUsobem proménila charakter stfedomorské krajiny. Jejim
disledkem byla eroze a s ni souvisejici degradace zemédélské pldy i klimatické zmény.
Primo ukazkovym prikladem bludného kruhu ekologickych problému antického Stredomori



je priklad Efezu. Rozsahlé myceni lesi v okoli tohoto starovékého velkomésta vedlo
k rozsahlé erozi. Vzniklé naplaveniny z pidy smyté deStém a odnasené ficnimi toky zanesly
efezsky pristav, coz v kone¢ném dUsledku vedlo k ekonomickému upadku této bohaté
metropole, jejiz prosperita vyristala z ndmorniho obchodu:

»T0, co zlstalo, vypadd ve srovndni s tim, co existovalo drive, jako kostra nemocného clovéka
— ubylo tuku i kypré pudy ... Jsou zde hory, ve kterych ted neni nic neZ pastva pro vcely, ale
neni tomu ddvno, co na nich rostly stromy ... a leZely bezmezné pastviny. Navic je kazdorocné
zavlaZoval Zeus svym destém, jenZ se v nich neztratil jako nyni ... pfindsel vydatné zdsoby
pramenité vody v potocich, z nichZ se dodnes zachovaly svatyné v mistech, kde drive
existovala zridla.”

Platén (dialog Kratylos, ¢esky preklad z roku 1995)

Z hlediska stability je u této zmény dulezity nasledujici fenomén: odlesnéni Stredomofri
provedené uz ve starovéku je za soucasnych podminek jevem nevratnym. To znamen3, Ze
navrat lesa je zde diky zméndm, které spustilo pravé starovéké odlesnéni velmi
nepravdépodobny. Deforestace zpUsobila nevratnou erozi svrchnich, organickym materidlem
bohatych vrstev plidy a nakonec i odnos spodnich horizont(i az na plidotvorny substrat. To
vedlo ke vzniku velmi mélkych pad, které jsou zaroven silné prosychavé a neumoznuji navrat
lesa. Nevratnost je dalSim dalezitym aspektem chovani sloZitych systém(, o kterém se jesté
zminime.

Odlesnéni vyrazné ovlivni rovnéz kolobéh vody v krajiné a s tim i lokdlni klima (viz téZ obr.
1.2). Zména je pochopitelné umérna velikosti odlesnéné oblasti. Pokud je povrch krajiny kryt
lesni vegetaci, znacnd ¢ast srazkovych uhrnl se stane soucasti transpiracnich a evaporacnich
tokl, coZz ma na mikroklima a kolobéh vody nasledujici dopady (Pokorny, J. 2001): slunecni
energie dopadajici na porost je z velké ¢asti spotfebovana na energetické kryti transpiracnich
a evaporacnich tokd, v podstaté na prevedeni kapalné srazkové vody zpét do plynného
skupenstvi (energeticka spotieba 0,7 kWh . I!) s pfispénim asimilaénich organi, takto
uvolnénd voda nad povrchem lesa ¢i jiného vhodného vegetacniho krytu casto opét
kondenzuje (dosazeni rosného bodu byva s mirnym poklesem teplot pomérné snadné,
jelikoZ stupen nasyceni vzduchu vodni parou byva vysoky): vzpomenme na poetické mlhy
nad loukou, lesni mlhy, mrholeni ¢i vznik lokalnich desta.

Pfi kondenzaci téchto par se teplo, latentni teplo skupenského prechodu, opét uvolnuje.
Transpirace a evaporace probiha predevsim za zvySeného ptisunu slunecniho zareni, naproti
tomu kondenzace, uvolnujici teplo, je Casto iniciovana poklesem teploty, ktery mize
probihat v ¢ase i prostoru. Tim, Ze procesy evapotranspirace a kondenzace jsou vazany na
vegetacni kryt, nejlépe lesniho typu, stabilizuje pfitomnost lesnich ekosystému teplotni
rezim krajiny a brani tedy teplotnim extrémUm. Navic znacénd ¢ast vody odchazi
z ekosystému ve formé par, tedy nikoliv jako podpovrchova ¢i povrchova voda, kterd s sebou
odnasi i rozpustné ionty (napfiklad Ca, Mg, K, Na, P, formy N), popfipadé i ¢astecky pldy



(eroze). To je jeden z mechanisml, kterym vegetacni kryt, zejména lesni ekosystémy,
zadrZuji vodu a Ziviny v krajiné a brani erozi.

klimaxova vegetace -

kratky kolobéh kultumi porosty s vyrazné
vody zrychlenym odtokem
> latek

oblast gdtoky l.ttek vodo
nenasycena pudni zé

mineraini latky
+ Ziviny

minerainl latky + 2iviny

Obrazek 1.2: Uzavfeny (kratky) kolob&h vody, zobrazeny na levé Casti obrazku, je
vazan na pritomnost vhotného typu vegetacniho krytu v krajiné (v naSich podminkach
napfiklad lesniho ekosystému). Otevieny (dlouhy) kolobéh vody, zobrazeny v pravé
Casti obrazku, se vyznacCuje zvySenym odnosem materialu a Zivin z krajiny, je Casto
spojen z deforestaci. Upraveno podle (1).

Eroze zapocata vymycenim rozsahlych pUvodnich lesli stfedomofi byla tedy umocnéna
i zménami klimatického rezimu krajiny: kryt bez vegetace se prehfival a podchlazoval, coz
vedlo ke srazkam privalového typu a dalSimu umocnéni eroznich procesu.

Sttedomorska oblast nebyla jedinou, kde doslo krozsdhlé deforestaci v souvislosti
s pfitomnosti starovékych civilizaci. Tento vyvoj ¢asto vyustil v nestabilitu téchto civilizaci
a stava se dualeZitym pripomenutim toho, Ze stabilita ekologickych systému ovliviiuje stabilitu
spolecnosti. Zvlast nachylné ke kolapsu byly nékteré ostrovni civilizace, napriklad ta na
Velikono¢nim ostrové. Ekologicka stabilita malych ostrovu je totiz obecné nizsi nez u velkych
pevninskych ekosystém(. Pfirodni zdroje jsou zde znac¢né omezené a tudiZ snadno
vyCerpatelné. Kolaps kultur na Velikono¢nim ostrové (prudky pokles poctu obyvatel, rozpad
drivéjsSich spolecenskych struktur) se odehral jako vyslednice vlivu klimatickych oscilaci,
deforestace, nasledné eroze a s tim souvisejici degradace zemédélské pldy a narlstu poctu
obyvatel nad nosnou kapacitu prostfedi (Diamond, 2008). Tento scénar je pfiznacny i pro
mnoho vétsSich ,kontinetdlnich” civilizaci. V podstaté zde nachdzime shodné rysy: rust
civilizace je spojen svétSim zaborem zemédélské pldy, ktera je ziskavana na ukor lesa,
a tézbou lesa pro stavebni Ucely. Populace v této fazi stale roste. Odlesnéni vSak zhorsuje
ekologickou stabilitu krajiny (mechanismy popsanymi vyse) a vede kerozi, povodnim
a zandSenim fek; tato faze je mnohdy umocnéna pfichodem obdobi klimatické nestability.
Tim poklesne objem obzivy, ktery je dana krajina schopna vyprodukovat, dostane se vice Ci
méné hluboko pod hodnotu poptavky vyvijené ze strany relativné pocetné populace
a nastdva obdobi socialni nestability.



Napriklad civilizace stfedniho Jordanu vycerpala svoji krajinu jiz v Sestém tisicileti pred nasim
letopoctem. Tento kolaps byl opét iniciovan odlesnénim. V udoli Indu zkolabovala civilizace
okolo roku 1400 pf. n. I. Mayské méstské staty kolabovaly po roce 900 n. |. Kfestanské
kralovstvi v Etiopii vyCerpalo svou krajinu okolo roku 1000 a muselo presunout své hlavni
mésto (Pokorny, J., 2011).

1.2.3 Zména struktury stiredoevropské Krajiny: od pocatkii
zemédélstvi ke globalizaci

Krajina prodélala v druhé poloviné holocénu hluboké zmény v souvislosti s antropogenni
¢innosti. S nastupem neolitu a rozvojem zemédélstvi se Clovék ve stredoevropském prostoru
stdva vyznamnym Cinitelem vyrazné spoluutvarejicim krajinny raz. Zvlasté v nejurodnéjsich
rovinach brani ¢innost Clovéka navratu lesa, diky ¢emuz se udrzi stepni druhy vyzadujici
volnou nezapojenou krajinu.

Jelikoz zemédélstvi bylo hlavni hybnou silou a elementarnim predmétem cinnosti vétSiny
obyvatelstva Evropy aZ hluboko do novovéku, byl ¢lovék v krajiné silné pfitomen, coz vedlo
k vytvoreni mozaikovité krajinné struktury — kulturni krajiny.

Prestoze odlesnovani krajiny mélo v sussich oblastech (aridnich ¢i semiaridnich Cili oblastech
nachylnych k prevaze pldniho vyparu a vsaku nad srazkami) mnohdy katastrofalni nasledky
(viz predchozi kapitola), ve stfedoevropskych podminkach bylo doprovazeno vznikem
mozaikovité krajiny s rlznymi biotopy a vysokou biodiverzitou. Vyrazné odlesriovani (myceni
lest i nad rdmec tzv. staré sidelni oblasti) zapocalo v prostoru CR se stfedovékou kolonizaci
a dosahlo vrcholu nékdy v 16. stoleti (kdy byla rozloha lesi mensi nez dnes). Zplsobilo
rovnéz mnohé negativni jevy, napriklad masivni narlst sedimentace v korytech, urychleni
odnosu dulezZitych prvkd (nejen bazi, ale i P, N), vznik mohutnych zaplav. Odnos duleZitych
minerdlnich Zivin byl ddle umocnén pastvou hospodarskych zvifat, tézbou palivového dfivi
v lesich s kratkou obmytni dobou, hrabanim steliva, vysousenim nékterych oblasti (nékteré
plodiny, jako pSenice a jemen vyZaduji nepodmacené pudy) atd. (na druhou stranu vznika
velmi bohata rybnicni soustava).

Ovsem stabilita krajiny ziskava vtomto obdobi novou formu, z velké ¢&asti jiz totiz neni
realizovana klimaxovymi ¢i poloptirozenymi lesy, ale mozaikovitou strukturou samotné
krajiny. Jednotliva zrna krajinné mozaiky zahrnovala pole (s rlznymi plodinami) oddélena
mezemi, louky (xerotermni, mezofilni i podmdacené — ,,Mald doba ledova” pfrinasi vihké
obdobi a v krajiné jeSté neprobiha tak masivni umélé odvodnovani), pastviny, pastevecké
haje, zbytky prirozenych a polopfirozenych lesi vrizné fazi malého vyvojového cyklu,
rybniky, aleje, sady. To vSe spolu s architektonickou slozkou pfitomnou v krajiné vytvofilo
obraz krajiny kulturni, jejiz vyvoj vrcholi zhruba v poloviné 19. stoleti.



Slo tedy o $kalu ¢lovékem rizné ovlivnénych ekosystémil s autonomni dynamikou, kterd
obsahovala druhy s riznymi ekologickymi naroky. Pfitomnost druht s rliznymi ekologickymi
naroky a rdznou odolnosti vac¢i pusobeni 3$kdly stresorl obecné vede ke stabilité.
Heterogenita tedy byla zarukou stability krajiny jako celku. Zrna mozaiky spolu navic na svych
sty¢nych plochach (ekotonech) mohou komunikovat.

Intenzifikace zemédélstvi, odliv lidi ze zemédélstvi a pouzivani umélych hnojiv vedou
k postupnému zaniku této mozaiky, pficemz tento déj byl vyrazné urychlen v 70. a 80. letech
20 stol. v celém Evropském prostoru, bez ohledu na politické zfizeni. Tyto déje jsou spojeny
s globalizaci hodnot, zvyku i krajinného razu.

Globalizace obecné vede kzaniku vySe popsané heterogenity — mozaikovitosti, vzniku
velkych celkl orientovanych pouze na jeden produkt (napf. péstovani fepky, kukuftice, ryze,
vyrobu automobill, poskytovani turistickych sluzeb), coZ zpuUsobuje vyrazné zvyseni
nestability subsystému globalniho systému (tfeba subsystému globalni ekonomiky, ktery sam
je subsystémem globdlniho ekosystému.

Peripetie orientace urcitého celku na jeden produkt/plodinu/surovinu jasné demonstruje
,bramborovy“ hladomor v Irsku v letech 1845-1849. Zivotni Urovef v Irsku i v dobé pred
bramborovym hladomorem byla velmi nuznd, k cemuz nemalou mérou pfispivalo postaveni
Irska v ramci Velké Britanie. Tfi ¢tvrtiny pady byly v majetku Angli¢ana, ktefi na rozdil od Ird
byli protestanty. Averze vétSiny Anglicant vaci Irllim méla vSak i dalsi historické pficiny,
z nichZz mezi hlavni bezesporu patfila snaha Irska ziskat nezavislost. Irské zemédélstvi bylo
tehdy zaloZeno v podstaté pouze na péstovani brambor, navic odridy pochazejicich z jedné
oblasti ve Stredni Americe, cozZ bylo spjato s nizkou genetickou variabilitou a tedy nachylnosti
téchto monokultur vici vykyvlim pocasi a Skidcim. Rok 1845 se ukazal jako kriticky, pres
jeho slibny (z hlediska Urody brambor) zacatek se dostavilo obdobi vydatnych destd a
brambory napadla plisefi (jak jinak plisefn bramborova - Phytophthora infestans), ktera
znehodnotila okolo 90% vypéstovanych brambor. Diky vlaznému postoji Velké Britanie, za
nimzZ stala jednak jiz zminéna averze a také bezbreha vira tehdejsi politické reprezentace
v liberdlni kapitalismus, prerostly disledky neurody v katastrofalni hladomor. Na hladomor a
jevy s nim spojené (Sifeni chorob) zemrelo okolo milionu lidi, dalsi dva miliony v nasledujicih
letech zemi opustily. Odliv obyvatelstva pokracoval az do 20. stoleti. Jako jedina evropska
zemé ma Irsko dnes méné obyvatel (asi 4,2 milionu) nez v roce 1840 (asi 8,2 milionu). Tento
priklad je chmurnou ukazkou toho, jak orientace na monokultury (kterd maze mit rlzné
priciny), zvysuje riziko kolapsu.

Zména ,zrnitosti” neboli struktury rozdéleni systému do subsystém( muze tedy vyrazné
ovlivnit stabilitu celého systému. Proces globalizace obecné vede ke zméné prostorovych
méritek subsystém( daného systému, coz ovliviiuje stabilitu. Jednd se tedy o ptiklad vlivu
velikosti prostorového méritka ,,zrn“ krajiny na jeji stabilitu. Tento jev bude zobecnén a dale
rozebran v kapitole o specifickych vlastnostech slozitych systémd.



Na zavér této podkapitoly jesté zminme, Ze analogie pro konstrukci moznych dusledkd
soucasné globalizace Ize najit naptiklad v analyze pFi¢in Upadku starovékého Rima (Kysucan,
2010). Co se tyce vyvoje stfedoevropské krajiny v historické dobé, z néhoZz bylo predesle
uvedeno opravdu pouze minimum, prestoZze se jednda o Ilatku, kterda umoznuje zasadit
spoustu soucasnych jevl do historického kontextu a pomaha nalézat historickou, estetickou
i funk¢ni cenu nékterych krajinnych struktur, jakozto i védomi odpovédnosti za dalsi vyvoj
(Ize vystopovat ekvivalenci mezi chténou ¢i nechténou ignoranci, kterda vedla nebo vede
k devastaci mnoha cennych historickych objekt( a ignoranci, kterd vede k devastaci krajiny),
Ize Cerpat z mnoha vynikajicich knih, jako pfiklad je mozno uvést klasické dilo Krajinny raz
(Low a Michal, 2003).



Obrazek 1.3: sutovy les v PR Obfany s bohatym bylinnym podrostem
mésicnice vytrvalé, sutové lesy predstavuji v ramci souCasnych jednotek
potencialni pfirozené vegetace typ, jehoZz charakter se znacné pfiblizuje
bohatym smiSenym lesim rozSifenym u nas v obdobi cca 7500-2000 pfed
n. I. Obrazek 1.4: kvétnatd bucina v blizkosti PP Bernatka. Obé fotky
z Hostynskych vrchu (foto Pavel Rotter).




Obrazek 1.5: smrk v polohach svého pfirozeného vyskytu: horska smrcina
v NPR Knéhyné v nadmorské vySce cca 1200 m.n.m. Les ma rozvolnény,
parkovity charakter, zastoupena jsou rlzna vékova stadia smrku. Obrazek
1.6: uméla, stejnovéka smrkova monokultura pod hiebenem KelCského
Javorniku, v nadmofrské vySce pfes 600 m.n.m, v polohach typickych pro
kvétnaté buciny, bylinné patro zde vS8ak v podstaté neexistuje (foto Pavel
Rotter).




Obrazek 1.7: Cernice vznika na nezpevnénych karbonatovych substratech (mezi
ty patfi i spra$) v polohach terénnich depresi. PovSimnéme si silné vyvinutého
humusového horizontu, ktery ma navic velmi pfiznivé Zivinové poméry.
Cernozemé a &ernice patfi mezi nejurodné&jsi pady. Obrazek 1.8: hnédozem na
sprasi. V podminkach nizSich priamérnych rocCnich teplot a vyS$Sich srazek,
vétdinou pod lesnimi porosty, vznikly na substratu sprasi a sprasovych hlin
hnédozemé. (autorem obou fotografii je Milan Sarika).




Obrazek 1.9: kambizem, v CR v soudasnosti nejrozsifengjsi typ pady v lesnich
porostech (foto Milan Sarnka). Obrazek 1.10: silné acidifikovany pudni profil:
svrchni horizonty jsou silné ochuzeny o Ziviny. Ziviny byly bud’ translokovany do
spodnéjSich horizontll nebo vyplaveny z ekosystému. Translokace slou€enin Fe
a Mn a jejich akumulace nize, do silné rezavé vrstvy, je jasné patrna na snimku.
V této akumulacni vrstvé mlze dochazet az ke vzniku ortStejnd (stmelencu).
Pady na hornindch krystalinika (velka &ast Ceského masivu) jsou &asto
k acidifikaci velmi nachylné. Dfeviny s vyraznéji kyselym opadem, jako smrk nebo
borovice, mohou acidifikaci profilu a jeho ochuzeni o Ziviny silné urychlit, stejné
jako kyselé desté. Obrazek prevzat z (2).




1.3 Syntéza dojmiu z prvni kapitoly

Zda se, Ze stabilita jako absolutni pojem, pojici se k naprosté stalosti formy a struktury
a k jejich c¢asové invarianci, zajiStujici stacionarni polohu vsech c¢astic vsystému, neni
slucitelna s existenci Zivych systémua. Takova stabilita ovSsem neni slucitelna ani s podstatou
tohoto svéta, jelikoz i C¢astice systémU vtermodynamické rovnovaze (naptiklad plyn
v uzaviené nadobé, krystal kovu) se pohybuji ¢i alespon kmitaji okolo rovnovdainych poloh,
nemluveé o tanci elektrond a dalsSich elementarnich ¢astic na Urovni mikrosvéta.

Stabilita Zivych systém( zdvisi na zvoleném casovém i prostorovém méfitku pozorovani.
Timto faktem je pojem stabilita ponékud relativizovan. Oviem ve své podstaté tento fakt
predstavuje bod, od kterého se mlze odvijet nartst komplexity a diverzity Zivého svéta, coz
je vlastnost naprosto jedine¢na. Pokud ekosystém predstavuje zakladni funkcni jednotku
pfirody a organismus jeho zakladni kdmen, pak z pohledu délky Zivota vétSiny organismu se
ekosystém jevi jako stabilni (pfi velmi pomalych zménach prostiedi a nekolapsové dynamice
téchto ekosystému), z pohledu nas organism( tedy priroda predstavuje jakési stabilni zazemi
pro nasi existenci, tvorbu a reprodukci, ovsem zmény v interakénim poli jedinec—jedinec i
ekosystém—prostredi, které probihaji z naseho pohledu pomalu a videalnim pfipadé jsou
podrobovany pfirozenému vybéru, umoziuji evoluci ekosystémul i vyvoj a vznik novych
druhd. Kolapsy, které jsou zvlasté v nékterych pripadech nedilnou soucasti evoluce, jelikoz
jejich pficinénim vznikaji ¢asto nové evolu¢ni podnéty, novy prostor pro kolonizaci
a adaptaci, nastavaji pak z pohledu délky nasich Zivot( a prostorovych méfitek, které jsme
schopni jako jednotlivci redlné obsahnout, pomérné zridka. Vysoka frekvence kolapsa urcité
intenzity by nebyla slucitelnd se zachovanim organismd jako zakladnich ,stabilnich”
interakénich jednotek Zivé prirody, jez se zapojuji do prediva funkénich (¢i jinych vztah(,
treba i estetickych) a spoluvytvéreji tak strukturu globdlniho ekosystému.

Povaha Zivota umoZnujici spojit komplementarné dvé protichdné vlastnosti: stabilitu
a vyvoj diky ,pouziti“ rdznych ¢asovych méritek ¢i, chceme-li, rlznych rychlosti zmén, tak
umoznuje prakticky neomezené moznosti rlstu komplexity (z naseho pohledu), které jsou
pfirodnimi zadkony, odvozenymi pfi studiu klasickych fyzikdlnich ¢i chemickych systémd,
pouze limitovany, nikoliv vSak urceny neboli seznam stabilnich molekul, které mohou
vzniknout kombinaci urcitého poctu atomd, je principielné sestavitelny, seznam organismu,
ktery muZe vzniknout pfi danych vnéjsSich podminkach spolecnou evoluci v uréitém
ekosystému nikoliv, stejné jako moziné promény tohoto ekosystému. O moznych hnacich
silach evoluce pojedname v souvislosti s tzv. cilovymi funkcemi vyvoje ekosystému.

Studium kvartérnich klimatickych oscilaci nas privedlo k zavéru, Ze globalni klimaticky systém
se nachazi ve stavu nachylném ke skokovému chovani, coZ s sebou nese zvysené riziko
narlstu frekvence kolapsl. PrestoZe, jak jiz bylo feceno, jsou kolapsy prirozenou soucasti
evoluce, ¢innosti, jez vedou ke zvySovani jejich frekvence a rozsahu nad urcitou Uroven, jisté
nejsou dlouhodobé slucitelné se zachovanim stabilnich podminek pro Zivot.



2. Historie systémového mysleni

».. MmoZnd je chybné domnivat se, Ze
veskerd logika je na molekuldrni urovni. MozZnd, Ze budeme muset proniknout aZ za
mechanicizmus hodinového stroje...”

Sidney Brenner (in Judson, 1979)
, 10, co pozorujeme, neni pfiroda samotnd, ale pfiroda vystavend nasi metodé tazani.”

Werner Heisenberg

2.1 Obecna charakteristika slozitych systémiu

Jak se dozvime pozdéji, stabilita Zivych systémU je specidlni vlastnost, kterd je vysledkem
vhitfniho usporadani a procesl v téchto systémech.

Buriku, organismus, populaci i ekosystém radime ke slozitym systémuim. SloZité systémy
obsahuji mnoho vazeb mezi svymi jednotlivymi ¢astmi (napfiklad metabolické cykly v burice
jsou provazany, Zivocichové v populaci jsou provdzani tieba pres potravni vztahy a sdileni
stejného Zivotniho prostredi), proto studium Zivych systémU vyZzaduje specialni pfistupy,
jejichz vyvoj ma zajimavou historii.

SloZité systémy vykazuji jisté vlastnosti, které vznikaji vzajemnym plsobenim jednotlivych
Casti. Pokud systém rozdélime na jednotlivé jeho casti, tyto vlastnosti nejsou patrné,
nevyskytuji se. Prikladem mulze byt mozaika sestavenda z barevnych kamink( znazornujici
napriklad kvétinu: kdybychom méli kaminky z mozaiky na hromadce, tézko bychom usoudili,
Ze jejich vhodné usporadani vytvori obraz kvétiny. AZ kdyz je patficnym zplsobem
usporddame, pak teprve vytvori vznikld mozaika zobrazeni kvétiny; toto zobrazeni, nova
vlastnost mnoziny kaminkd jako celku, je vysledkem jejich vzdjemné pozice. Vztahy mezi
jednotlivymi ¢astmi tedy vtomto pfipadé vytvari novou vlastnost celku. DalSimi ptiklady
mohou byt tekuté krystaly v LCD televizi tvofici obraz, vodni vir, schopnost jisté chemické
slouceniny tvofit pravidelny krystal, teplota urcitého predmétu. Zvlasté vyrazné tyto
vlastnosti vynikaji pravé v pripadé Zivych systém(, vzpomernme tfeba na systémové atributy
jako krevni tlak nebo védomi. Tyto vlastnosti vznikaji na urcité Urovni organizace a jsou
vysledkem vzajemné interakce jednotlivych ¢asti systému a pozorovatele, nazyvaji se obecné
vlastnostmi emergentnimi.

Tyto vlastnosti nejsou v rozporu se zakony na nizSim stupni organizace, ale zaroven z nich
primo nevyplyvaji, jsou tedy jakymi rozsifenim ,interakénich moznosti“ Pokud si mGzeme
vypUjcit priklad z fyziky, pak jim je odvozeni vlastnosti supravodivosti ze Schrodingerovy
rovnice: musime tyto vlastnosti nejprve znat, abychom byli takového odvozeni schopni,



podobné znalost celého genomu ndm nic nevypovidad o vlastnostech organismu (Parwani,
2002). Systémové vlastnosti zmizi, jakmile je systém rozloZen na izolované (neinteragujici)
Casti, rozlozi se at uz fyzicky, ¢i analyticky. Proto, aby tyto vlastnosti pozorovatel postiehnul,
musi sledovat systém jako celek (budeme-li popisovat silu elektrostatické interakce mezi
molekulami v krystalu, nepostifehneme pravidelny tvar krystalu, budeme-li popisovat
vzajemné polohy kamink(l v mozaice pomoci systému soufadnic, stejné nepostiehneme
obraz, ktery tvofi atd.).

Obrazek 2.1: mozaika zobrazujici Pannu Marii: vysledny obraz nezavisi pouze na
vlastnostech kamink( mozaiky, velmi dllezita je rovnéz vzajemna organizace téchto
kaminkl a také role pozorovatele, ktery je schopen postfehnout vysledny efekt
organizace, jako emergentni vlastnost souboru prvk(, které obraz vytvafi (foto Pavel
Rotter).

2.2 Redukcionalisticky a holisticky pristup a jejich strucna
historie

Pristupy, které kladou dlraz na jednotlivé cdsti celku, se nazyvaji mechanistické,
redukcionistické nebo atomistické. Ve vyvoji védy tyto pristupy zacaly silné prevaZzovat od 16.
stoleti. Toto mechanistické neboli redukcionistické nahlizeni zahrnuje kvantifikaci, kli¢
k tomu, Ze je novovéka evropska véda vnimana jako mimoradné Uspésna. S redukcionisticko-



kvatifikacnim popisem jevd vystoupil jako jeden z prvnich Galileo Galilei, ovsem jeho
vychodisko bylo vystupem hluboké krize vrcholné-stfedovéké teologie.

Descartes na zakladé tohoto paradigmatu vypracoval filozoficky program, jehoz vysledkem
bylo oddéleni ducha od téla, pohled na lidské télo jako na stroj obdareny dusi a na zvifata
jako na stroje. Svét stroj se stal na ¢as metaforou védy. Nastalo obdobi zaméreni se na jevy,
které lze kvantifikovat (méfit), vyznam kvality byl potlacovan: takovy pohled na svét byva
oznacovan jako karteziansky mechanicizmus. Zkartezidnského mechanicismu plyne
presvédceni, Zze kazdému libovolné slozitému systému lze porozumét (alespon teoreticky)
z vlastnosti jeho ¢asti. Toto paradigma predstavuje vlastni zdklad analytického nebo téz
redukcionistického mysleni.

Obrazek 2.2: kachna-stroj. Mechanisticky obraz svéta ve své extrémni poloze. Zvire
jako mechanismus, jeho chovani jako mnozina instinktd. Do o&i bijici pfiklad
precenéni gnozeologickych moznosti redukcionistického paradigmatu a jeho zamény
se skutecnosti samotnou. Do jaké miry toto vychodisko stale ovliviiuje nase mysleni?
Obrazek prevzat z (3).

Redukcionisticky pristup umoznil velky rozvoj pfirodnich véd, umoznil nahlédnout pfilis
sloZité skutecnosti (napr. pohyby téles ve Slunecni soustavé) jako soucet pusobeni nékolika
jednodussich skutecnosti (kombinace gravitacni sily Slunce a ostatnich téles). Symbolem
svéta se stala jedna z tehdy nejprogresivnéjsich technickych inovaci — hodinovy stroj, ktery
ma jasné definované Casti, ze kterych mlze byt slozen a pochopen. Ostatné tendenci
vykladat svét pomoci obrazd a analogii stim, ¢im pravé lidstvo ,nejvice Zije“, nalézame
i pozdéji, staci se podivat do soucasnosti na vliv informacnich technologii na vykladové
ramce déni ve vztazich i pfirodé.

Pokud je analogii svéta velky stroj chovajici se dle exaktnich zakonl mechaniky, pak se zda
byt logické i tvrzeni, Ze zdkony biologie Ize odvodit ze zakon( fyziky a chemie. Pfestoze tento
pristup umozZnil mohutny rozvoj védy a techniky, prinesl i nékolik velmi nebezpecénych jevaq,



zvlasté umocnénych zdménou vystupu redukcionistického popisného ramce se skutecnosti
samotnou a nasledné etické dopady. O¢ima Descarta je zvife pouhy oZiveny stroj (vysadni
pravo na dusi, jako sloZzku transcendentni, pfipadlo pochopitelné pouze ¢lovéku).

Dnesni ptistup je pokornéjsi v tom, Ze ¢asto pouziva vyraz model: model lesniho ekosystému,
model chovani jistého Zivocicha, ovsem k vnitfni zaméné modelu se skutecnosti, a tedy pocit
absolutniho uchopeni jevu mnohdy nadale pretrvava.

Komplementarnim pfistupem k redukcionismu je pfistup holisticky (systémové mysleni, také
organismicky nebo ekologicky pristup). Systémové mysleni klade dliraz na celek. Nahled na
objekt jako na celek se formuje uz u nékterych predsokratikd, napriklad u Pythagorejct:
Pythagorejci se ptaji spiSe na to, jaké ma véc usporadani, nez na to, z ¢eho je slozena.
V novovékych déjinach se prvni vyraznéjsi opozice proti redukcionismu objevuje s pfichodem
romantismu ve druhé poloviné 19. Stoleti. Hlavnimi upfednostnovateli systémového mysleni
v novovéké védé byli pfedevsim biologové prvni poloviny 20. stol.: ti nazirali na organismus
jako na integrovany celek. Jednotlivé jevy tohoto svéta jsou optikou systémového mysleni
nazirany v kontextu vétsiho celku Cili v kontextu ostatnich jevl. Porozumét vécem systémové
(starofecké synhistanai = spojovat dohromady) tedy znamend umistit je do kontextu,
stanovit povahu jejich vztahu. Systémové mysleni dava jevy do souvislosti s jejich prostfedim
a ve své podstaté je proto environmentalnim myslenim. Holistickym pohledem je to
predevsim interakce mezi jednotlivymi entitami, co vytvafi nejen povahu celku, ale i povahu
téchto interagujicich entit (viz dale podkapitola 2.3). Rovnéz v mechanistickém popisu jsou
spolu jednotlivé objekty pochopitelné v interakci, ale interakce neni to, co utvari povahu
téchto objektd.

Termin systém pro oznaceni jak Zivych organism(, tak i socidlnich systémuU pouzil poprvé
biochemik Lawrence Henderson. Od té doby se systémem zacind rozumét integrovany celek,
jehoZz podstatné vlastnosti vznikaji ze vztahl mezi ¢astmi systému. My budeme termin
systém pouzivat velmi ¢asto, budeme jim obecné oznacovat organismy, ekosystémy i jejich
subsystémy.

Jak Ize konkrétné chapat pojem celistvost, charakterizujici systémy? Odpovéd nam muze dat
popis experimentll, které provadél Hanz Driesch, némecky biolog, evolucionista a filozof
pusobici na pfelomu 19. a 20. stoleti, ktery vénoval velkou pozornost studiu zarodk(. Driesch
provadél experimenty s vajicky morské jezovky: kdyz narusil jednu z embryondlnich bunék ve
velmi c¢asném stadiu embrya, cekal, Ze se druha vyvine v nelplny organismus, jak by
odpovidalo redukcionistickému pohledu, k jeho pfekvapeni vsak vznikl Uplny, celistvy, i kdyz
mensi organismus. Podobné, kdyz nékolik ranych bunék oddélil, nevyvijely se tyto bunky
v prislusné c¢asti organismu, ale kazda v celistvy organismus (obr. 2.3). Znamena to, Ze
jednotlivé buniky musi béhem svého vyvoje komunikovat a navic je kazda z bunék zarodku
potencidalné naprogramovana k vyvoji celého organismu. To potvrzuje komplexitu Zivych
organismu, kdy jednotlivé casti jsou ve stalé interakci. Driesch vyrazné prispél k oZiveni
vitalistické filozofie. V modernéjsSim pojeti zastdva vitalismus nazor, Ze vlastnosti Zivych



organisml nelze vysvétlit pouze na zakladé fyzikalnich a chemickych principt (pUvodni
vitalismus predpokladal existenci zvlastni sily, vis vitalis, kterd organismy oZivuje).
V souvislosti s vitalismem a organizmickou biologii se zacinaji rozvijet myslenkové ramce
zdUraznujici holisticky pfistup k nahlizeni na Zivé organismy.

) H. Driesch
ﬁ &ﬁ (1892)

Obrazek 2.3: schematické znazornéni Drieschova experimentu. Oddéleni bunék
ve dvoubunééném stadiu embrya nevedlo k vyvoji poloviny organismu, ale ke vzniku
dvou menSich, nicméné plnohodnotnych organismu. Upraveno podle (4).

Obecnou teorii systém(, zahrnujici principy jejich fungovani a udrZeni jejich stability, vsak
vypracoval jako jeden z prvnich aZz v prvni poloviné 20. stoleti Ludwig von Bertalanffy. Jak jiz
bylo zdUraznéno na zacdtku této kapitoly, vystupem holistického popisu jsou predevsim
nasledujici, ve svété pozorovatelné, vlastnosti systéma:

e systémuUm prislusi vlastnosti, které nema zadna jejich ¢ast;

e tyto vlastnosti se objevuji az na urcité Urovni organizace a nazyvaji se emergentni;
¢ nékteré emergentni vlastnosti po naruseni celistvosti systému zmizi;

e emergentni vlastnosti nelze odvodit z vlastnosti ¢asti systému;

* systémové mysleni cili na vztahy mezi ¢astmi, tedy na principy organizace.

Velmi jednoduchym vystupem holistického pfistupu je tvrzeni, Ze systém je vice nez pouha
suma jeho €asti, coz kontrastuje s redukcionalistickym pristupem.

Dulezitym prinosem holistického mysleni je také uvédomeéni si tzv. ,hierarchie pfirody“.
Postupujeme-li smérem od kvarkd a leptonl, ddle smérem katomim a molekuldm,
makromolekuldm a supramolekuldm, kbuikdm, orgdnim a orgdnovym soustavam,
k organismim, populacim a ekosystémim, ke globalnimu ekosystému atd., vidime, Ze
zminéné urovné tvofi jakési hierarchické stupné, Ze vyssi Uroven vznikd pomoci interakci
prvkl drovni nizSich a zaroven je ovliviiovdna interakcemi predevsim s prvky stejné nebo
podobné Urovné.



Vesmir obsahuje fadu hierarchickych urovni sloZitosti. K sobé pfiléhajici Urovné jsou
navzajem vazany. Kazda tato uroven ma vlastni projevy a zdkony. Jiné zdkony plati pro
hvézdné soustavy a planety, ekosystémy, organismy, organy a buriky, molekuly a atomy, pro
kvarky a leptony. Takové zakony by nebyly pfrilis uzite¢né, pokud by do jisté miry nebyly
univerzalni, minimdlné na daném stupni pfisluSné hierarchie. Védecky pfistup stavi na
paradigmatu zobecnitelnosti, tedy na tom, Ze minimalné na kazdé urovni slozZitosti lze
prislusné zakony pouzit pro rdzné systémy.

S historii vyvoje systémového mysleni se lze podrobnéji seznamit napfriklad v knize Tkan
Zivota (Capra, 2004).

2.3 Systémové mysleni a kvantova fyzika

Vrcholem Newtonovské fyziky, ddle rozvijené La Placem a Hamiltonem, byla predstava, ze
fyzikalni a posléze i chemické jevy lze odvodit z vlastnosti pevnych, materialnich ¢astic. Tato
predstava, ohroZzena na konci 18. stoleti objevy z optiky a fyziky elektfiny, byla posléze opét
upevnéna diky objevim v kinetické teorii plynl, vedeni tepla a stala se opét aktualni i na
pocatku 20. stoleti, diky objevu elektronu a protonu lordem Rutherfordem pfi
experimentech v mlzné komore. | prvni model atomu vychazel z mechanistické predstavy
kolem pevného jadra obihajicich elektrond. OvSem nové experimenty s postupné
objevovanymi elementarnimi cCasticemi naptiklad to, Ze pfi nékterych experimentech se
Castice chovaji jako viny a pfi jinych jako pevné korpuskule, pfimély zménit zdkladni
paradigma, s jakym je na tyto objekty nahlizeno.

Elementdarni ¢astice totiZz nelze povazovat za oddélené entity, je tfeba nahlizet je spiSe jako
sit vzajemnych vztah(: vztah( s ostatnimi subjekty. Povaha interakci, kterym jsou tyto
Castice vystavovany, totiz rozhodujicim zplsobem utvari i vlastnosti samotnych castic.
V kvantové teorii tedy nikdy nekonc¢ime u ,véci“, ale vidy mame co do ¢inéni se vzajemnymi
vztahy, svét tedy nemlzZeme rozloZit na nezavisle existujici elementarni jednotky. Konkrétni
experiment ndm v kvantové mechanice podd odpovéd na ndmi kladenou otazku, ovsem
stim, Ze i samotné usporadani experimentu, povahu meéficiho systému a ostatné i roli
pozorovatele-interpreta, je tfeba brat v Uvahu: to vSe vytvari nas pohled na skuteénost.

To pfimélo mnoho védcd a mysliteld prfehodnotit pfistup k dfive tolik zd(razriované
absolutni objektivité védeckych metod poznani a stat se pokornéjSimi. Jeden zvelmi
dilezitych dusledkd této reflexe védeckého popisu prirody prameni z posunu vnimani
naseho popisného ramce z objektivniho na subjektivni, coz pomaha uvédomit si, Ze spoustu
véci vnimame velmi zjednodugené. Jeden z otctl kvantové teorie, autor knihy Cast a celek,
Werner Heisenberg napsal:

,Svéet se jevi jako komplikované predivo uddlosti, v nichZ se stfidaji nebo prekryvaji spojeni
rtizného druhu a urcuji tak texturu celku.”



Ve formalnim jazyku kvantové teorie jsou vztahy mezi elementarnimi ¢asticemi vyjadreny
v terminech pravdépodobnosti a pravdépodobnosti jsou uréeny dynamikou celého systému.
Vtomto pripadé jsou tedy vlastnosti jednotlivych casti uréeny stavem celé mnoziny
vzajemnych vztah(. To je zcela opacny pfistup nez v klasické fyzice.

Tento necekany posun ve fyzikalnim nahliZzeni svéta urychlil nastup holistického mysleni i ve
védach o Zivoté, snad proto, Ze fyzika je povazovana za nejexaktnéjsi z prirodnich véd a jeji
vyvoj ma zpravidla vliv (ovsem nékdy ne zcela pfimy) i na ostatni védni obory.

Pokud jsme hovofili o redukcionistickém a holistickém zplsobu zkoumani skutecnosti,
muUzZeme zdUraznit, Ze béhem naseho poznavani dochazi zpravidla ke kombinaci obou téchto
metod. ZdlUraznénim holistického pfristupu jsme se zde zabyvali proto, Ze je pro studium
ekologie velmi dulezity a ¢asto stale dochazi k jeho upozadovani. S nékterymi emergentnimi
vlastnostmi budeme v této knize ddle pracovat, ostatné ekologicka stabilita sama o sobé je
jednou z nich. S mnoha emergentnimi vlastnostmi pracuje napfiklad ekosystémova ekologie:
efektivita vyuzivani jednotlivych prvkd v ekosystému, schopnost ekosystému ¢i dokonce
krajiny zadrZovat vodu, to vSe jsou priklady emeritnich charakteristik.

PFistupovat k popisu systému jako ,fundamentalni” redukcionista i holista s sebou pfinasi
nebezpedi ochuzeni se o poznavani jevl postifehnutelnych a popsatelnych pouze jednim
z obou pfistupll. Ovéem i dnes nachazime vyhranéné zastance redukcionismu ¢i holismu. Ve
védach o Zivoté patfi mezi cCasté redukcionisty napfiklad biologové, ktefi se zabyvaji
genomikou. Nepochybné je pravda, Ze znalost mikrokomponent néjakého systému
a zakladnich interakci mezi nimi je pro pokrok moderni védy a techniky klicova. Na druhé
strané je pravdou, Ze tato znalost sama o sobé k vysvétleni rlznorodosti a mozného vyvoje
velkych systém( nepostacuje. Zjednodusené mulzeme nevyhody cistého holistického Cci
redukcionistického pristupu shrnout pomoci dvojce pfislovi: pro les nevidi stromy/pro
stromy nevidi les.



3. Zakladni charakteristiky slozitych systémi

3.1 Slozité systémy a redukce jako zpiisob popisu

Nékteré dulezité vlastnosti sloZitych systémU jiz byly popsany v predeslé kapitole,
v souvislosti stim, Ze tyto vlastnosti jsou interpretovatelné nejsnaze pomoci holistickych
pfistupl. PFi popisu slozZitych systémO bychom méli vhodné kombinovat holisticky
a redukcionisticky pristup, s védomim toho, Ze kazdy popis je ve své podstaté jiz redukci.
Abychom totiz systém popsali, musime vytvofit jeho zjednoduseny obraz (model, schéma,
matematicky ¢ slovni popis), coz samo o sobé je nevyhnutelnou, avsSak zcela
ospravedInitelnou redukci. Strochou nadsazky miZeme tvrdit, Ze napriklad, popiseme-li
ekosystém rybnika jako trofickou sit, vytvorili jsme jeho obraz — jakousi karikaturu, kde jsme
zvyraznili urcité vztahy v systému. Jednotlivé obrazy ¢i, chceme-li, karikatury se lisi podle
Ucelu jejich vytvoreni (¢i chceme-li zaméru nebo povahy autora): jiny popis ekosystému
rybnika vytvofi systematicky zoolog, environmentdlni chemik, populacni ekolog, malit ci
rybnikar (obr. 3.1 a 3.2).

Nejcennéjsi pristupy jsou ty, které umoznuji objekt popisu nazirat z vice pohledl, napfiklad
kvalitni kniha popisujici ekosystém rybnika by méla zahrnovat hledisko funkéni (produktivita,
trofické vztahy, toky latek v ekosystému, stabilita ve smyslu autoregulace), popisné (popis
druhd, biodiverzita), evolu¢ni (vyvoj ekosystému: historie vzniku, soucasny stav — je
rovnovazny? — a mozné evolucni trajektorie), vztah k prostfedi (stabilita ve smyslu
rezistence/resilience), hledisko estetické a kulturné historické.

U kazdé kategorie je mozné najit pfesah k ostatnim a zZadna neni definovana zcela ostre.
Stabilitu sloZitych systémd je pak mozZno zminit hned v nékolika pristupech — stabilita
ekosystému jako celku je vyslednici interakce vSech sloZek systému a jedna se o typickou
emergentni vlastnost. Je tedy vysledkem autoregulaénich procest v ekosystému (viz napf.
kapitola 5) a rovnéz dulezitou funkéni vlastnosti ekosystému ve vztahu k prostredi.

Kombinace holistického a redukcionistického pfistupu hleda v systému jednotlivé podstatné
Casti €i procesy (napfiklad zfunkéniho hlediska: primarni producenty nebo napfiklad
z hlediska estetického: tekouci vodu jako dynamicky prvek) a uréuje jejich vzdjemny vztah
k ostatnim ¢astem systému (vztah funkéni, esteticky atd.) ¢i k systému jako celku. V praxi se
pfi empirickém ¢i modelovém popisu systémU s kombinaci redukcionistického a holistického
pfistupu zcela béiné setkdvame: zaméfime se na urcitou skupinu faktor( plsobicich na
systém (napt. kyselé desté ¢i eutrofizace) a vliv ostatnich parametr( se pokousime
minimalizovat nebo si zvolime jeden ¢i skupinu prvk( systémi nebo procesl v systému,
pomoci kterych popisujeme vlastnosti celku.



Obrazek 3.1: zobrazeni téhoz objektu (ozZiveného vodniho prostfedi) na zakladé
dvou riznych popisnych ramcu: horni zobrazeni reprezentuje vyzdvizeni estetického
hlediska (vyfez z obrazu C. Moneta ,Jezirko s lekniny“), spodni zobrazeni je
zamérfeno na hierarchii trofickych vztah( mezi vybranymi organismy. Pfevzato z (5).



DaleZité je rozklicovani vnitfni struktury systému a vztah( uvnitf néj, systémy totiz vykazuji
urcité hierarchické vnitfni usporadani, existuji v nich subsystémy, které jsou provazany
rdznymi vztahy a rlznou mérou se prekryvaji. Jednotlivé hierarchické urovné systému
vykazuji rizné stupné komplexity. Komplexitou rozumime sloZitost (z lat. complexus, objeti,
shrnuti), presnéji miru slozitosti néjakého systému. Komplexita se zkouma napfiklad
v souvislosti s informacnimi systémy nebo s evoluci Zivych organismd. Na kazdé urovni
hierarchie slozitého systému se objevuji vlastnosti, které nelze zaznamenat na Urovnich
nizsich, tyto vlastnosti jsou vysledkem urcitého stupné komplexity a nazyvaji se emergentni
vlastnosti, jak jiz bylo zminéno v predeslé kapitole.

Z hlediska vztahu ¢asti k celku a vztahu casti uvniti celku Ize systém chdpat jako soubor
prvkl, které jsou ve vzajemné nenahodné interakci. Vlastnosti kazdého prvku vtomto
systému ovliviiuji skrze sit vzajemnych vazeb s ostatnimi prvky vlastnosti celého systému
i téchto prvkd. Napf. ve spolecenstvu savany by snizeni Unikové rychlosti antilopy vedlo
k do¢asnému narlstu populace jejich predatorl a po vymreni antilop k rozsahlym zménam
v celém ekosystému. Organismy samy o sobé predstavuji tésné integrované systémy: napfr.
stav kteréhokoliv organu v lidském téle silné ovliviiuje chovani dalSich. Rovnéz stav
mykorhizy v lese mize velmi silné ovlivnit stav celého lesniho ekosystému. Urovné systému
jsou tedy takto provazany na vsech hierarchiich.

3.2 Ekosystém a jeho popis

V pfirodé se setkdvame s Zivymi systémy na dvou zakladnich drovnich: na drovni organismu
ana urovni ekosystému. Ekosystémem chapeme heterogenni (hybridni) systém sloZeny
z biologického subsystému (obvykle biocendzy) a ze subsystému prostredi (tzv. ekotopu).
Latkova vyména organism( s prostredim probihd v pfirodé jediné vramci ekosystému,
a proto pro nas bude ekosystém ¢asti, jeho? stabilitou se budeme zabyvat predev$im. Zadny
organismus si totiz nevystaci sam.

Zcela v duchu toho, co bylo zminéno v predeslé podkapitole, je v pripadé popisu ekosystému
nutno pfristoupit k redukci, konkrétné k aproximaci a abstrakci. Z obecné teorie systému
(kterou vypracoval v poloviné 20. stol. Ludwig van Bertalanffy) vyplyva dllezity zavér, zvlasté
dobre aplikovatelny pro tvorbu popisu (nikoliv pro pfifazeni podstatnosti nebo hodnoty!)
jeho fungovéani podfizeny. Casti maji vyznam predeviim na zékladé toho, jakou plni
v systému funkci, napfiklad jsou-li reguldtor (predator regulujici populaci kofisti), fidici
veli¢éina (mnoZstvi slune¢niho zareni dopadajici na ekosystém), tlumic¢ (vegetacni kryt
zbranujici teplotnim extrémm), hranice (pGdotvorny substrat mlze vytyCovat rozsireni
konkrétni jednotky vegetacni typologie), vyménik (v mykorhizosféfe dochazi k vymeéné
organickych latek za pristupné formy fosforu, v listech dochazi k vyméné CO, a O,), rezervoar
(humoso-jilovy sorpéni komplex mlze byt vyznamnym rezervoarem bazickych iontd, velci
savci mohou byt v savané vyznamnym rezervodrem organické hmoty), modifikator (bakterie



ve hlizkach bobovitych rostlin pretvareji atmosféricky dusik do formy pfistupné rostlinam).
Jedinecnost systému pak vyplyva predevSim zvlastnosti vztah(, které propojuji jeho
jednotlivé prvky. Nékteré principielné nutné funkce (viz vySe) musi vSak vidy nékdo
»zastavat”. Kjistym funkcim se poji volné ekologické niky (ekologicka nika, resp. nika, je
termin z obecné ekologie popisujici ndroky populace urcitého druhu v ekosystému)
v ekosystému: prikladem je vakovlk v Australii, ktery plnil funkci regulatoru a obsadil pozici
ve vrcholovych castech trofické pyramidy. PfestoZe vakovlka radime k vac¢natcdm, najdeme
mezi nim a nasim vlkem nikoliv nepodstatné morfologické analogie, coZ je ptikladem
ekologické konvergence. Byl vakovlk vyselektovan autoregulaci, tak aby plnil funkci
regulatoru, nebo byl Uspésny proto, Ze dokdzal obsadit volnou niku? Odpovédi na tyto
otdzky, pokud maji smysl, ndm mohou prozradit mnoho o povaze autoregulace v Zivych
systémech.

Obrazek 3.2: v pravé Casti obrazku je zachycena karikatura Winstona Churchilla. |
kdyZ to na prvni pohled nemusi byt ziejmé i na levou ¢ast obrazku muzeme pohlizet
jako na urcity druh karikatury (v tomto pfipadé lesniho ekosystému). U karikatur plati
to, Ze urcité vlastnosti pfislusného objektu jsou nadmiru vyzdvizeny. V pfipadé
karikatur lidi ¢i zvifat tak vznika obraz, ktery muize pusobit komicky. Zde tedy
zpravidla nedochazi k zaméné ,karikatury“ s objektem samotmym. Upraveno podle

(6)

Odlisnosti mezi jednotlivymi systémy vyplyvaji pravé z povahy interakci mezi jejich ¢astmi.
| v Zivé prirodé mGzeme nalézt systémy liSici se povahou vztah( v nich: napfiklad populace
nékterych Zivocichll s dynamikou lovec—kofist, kde prevazuji kompeti¢ni vztahy, mohou byt,



co do zplsobu mechanism( zajistujicich jejich stabilitu, zna¢né odlisné od systémda, ve
kterych dileZitou roli hraji mutualistické vztahy, napfiklad mykorhizni symbiéza. V podstaté
v obou pfipadech se jednd o dynamickou rovnovahu (bude ddle vysvétleno), oviem detaily
vztah( se mezi ¢leny danych systémd lisi, proto je také jedna z rovnovah oscila¢ni a druha se
blizi pfedstavé klasického klimaxu. Jak si ukdzeme dale, mlize byt zachovani daného Zivého
organismu, populace ¢i ekosystému dosazeno nejrizné;jsimi prostredky.

3.3 Rozdily mezi slozitymi Zivymi a nezivymi systémy

Je nepochybné, Ze nejen Zivé systémy oznacujeme jako sloZité; uvaime napfiklad smés
nékolika plynQ, jeZ obsahuje ohromné mnozZstvi molekul, uvazme planetarni systémy, rovnéz
napriklad oblaénost mizZeme nazirat jako slozity dynamicky systém apod.

Pojmem stabilni/stabilita intuitivné oznacujeme takovou entitu, kterd zlstane zachovana
alespon po jistou dobu. Slovem stabilni popisujeme fakt, Ze néco trva ve svych podstatnych
vlastnostech. Jaké jsou zakladni rozdily mezi stabilitou Zivych a neZivych sloZitych systému?
U nezivych systémU je ve vétsiné pripadu stabilita vdzdna na neménné, izolované subjekty,
tedy vice méné uzavrené systémy (nevyménuji s okolim hmotu) nebo dokonce izolované
systémy (nevyménuji s prostfedim hmotu, energii ani informaci): krystal soli ¢i minerdl,
planeta s vychladlym jadrem a atmosférou ve stavu termodynamické rovnovahy. U Zivych
systémU je rovnovaha oproti tomu vidy vysledkem dynamickych procesu: kazdy Zivy systém
je zavisly na toku latek a energie ze svého prostredi.

O téchto systémech fikame, Ze jsou ve stavu dynamické rovnovahy se svym okolim, vSechny
takové systémy oznacujeme jako oteviené systémy. | v nezivé pfirodé nachazime stabilni
systémy, ve kterych je ustalena dynamicka rovnovaha, a tudiz o nich mizeme prohlasit, ze
jsou stabilni. Patfi mezi né napriklad kulovy blesk, tornado, vodni vir, slunce, oscilacni
chemicka reakce atd. O téchto systémech muZeme prohlasit, Ze jsou oteviené, avsak
,kontakt” s okolim pro né neni natolik stéZejni jako v ptipadé Zivych systému.

U zZivych systém0 kromé toho, Ze jsou voptimdalnim stavu v dynamické rovnovaze
(rovnovaziny stav) se svym prostfedim, nachazime jesté dalsi charakteristické vlastnosti. Patfi
mezi né:

Homeostadze

V nejobecnéjSim smyslu viastni schopnost systému udrZovat (pomoci vnitfnich mechanisma)
hodnoty nékterych dllezitych veli¢in vintervalu hodnot slucitelnych s jeho existenci, tedy

jakasi tendence k udrzovani stalého, s zZivotem slucitelného vnitiniho prostredi. Vice zminime
v kapitole o mechanismech udrzovani dynamické rovnovahy.



Schopnost samoorganizace

Se samoorganizaci se setkdvame jiz u nékterych nezivych struktur, napfiklad Bénardovych
bunék (bude zminéno v kapitole o entropii ve slozitych systémech). Klasickou ukazkou
samoorganizace v populacich Zivocichl jsou napftiklad kolonie mravenctl (Rajesh at all, 2002):
mravenci se Fidi nékolika jednoduchymi zdkony, které urcuji jejich interakce s prostrfedim
a ostatnimi mravenci. Ze vzajemnych interakci mezi mravenci vznika znacné slozité
a organizované spolecenstvi, které ma schopnost adaptace na vnéjsi podminky, kde funguji
mechanismy zpétné vazby, a objevuje se synchronizované jednani. V poslednich letech rada
védcl z oblasti spolecenskych a pocitacovych véd studuje chovani kolonii mravenc( s cilem
resit problémy ve vlastnim oboru.

Schopnost evoluce a ristu komplexnosti

Oscila¢ni chemicka reakce, kulovy blesk, Slunce, boutrkovy mrak nebo tornado se po c¢as své
existence sice udrzuji ve stavu dynamické rovnovahy, ale moZnosti jejich evoluce jsou znacné
omezené, o schopnosti adaptace nebo uceni ani nemluvé. Schopnost uchovavat informaci
z predeslého vyvoje (napf. v podobé DNA, uceni) je specifickou vlastnosti Zivych systémd,
rovnéz také schopnost evoluce a rlist komplexity béhem evoluce (vyvoj a vznik novych
druht, sukcese ekosystému). Vznik novych druhl je véci, kterd je pro bézného smrtelnika
zaleZitosti spiSe ucebnicovou, ovsem evoluci Zivych systéml mlzZeme sledovat napfiklad na
vyvoji ekosystémll, zamérime-li se na staré vysypky, opusténé strelnice ¢i zar(stajici louky
atd. Postupem casu na téchto stanovistich narUstd sit vztahl mezi jednotlivymi druhy
a systém se stava vice komplexnim. Systémy, které se v Case vyviji, Cili existuji v nich jisté
toky, nazyvame dynamickymi systémy, vsechno Zivé proto patii mezi dynamické systémy.

Mnohé Zivé, ale i nezivé systémy vykazuji fraktdIni strukturu. Fraktdlni struktura souvisi
s opakovanim stale stejnych motivy, a to v rGznych méfitkach daného systému, cely objekt je
tak vystavén jakoby na zakladé stejného, stale se opakujiciho vzoru (obr. 3.3). O fraktdlnich
strukturach fikdme, Ze jsou sobé-podobné a méfitkoveé invariantni.



Obrazek 3.3: strom v pravé cCasti obrazku je typickou fraktalni strukturou. U
fraktalnich struktur pozorujeme sobépodobnost v riznych prostorovych méfitcich:
napfiklad vétev stromu je podobna celému stromu. Na zakladé schématu v l1évé Casti
obrazku muzeme dovodit, ze vyslednou fraktalni strukturu, jakkoliv na prvni pohled
komplexni, Ize vytvofit na zakladé nékolika jednoduchych pravidel (napfiklad strom =
vétveni po urcité délce pod urCitym uhlem).Fraktalni struktury jsou v pfirodé velmi
rozSifené. Upraveno podle (7).



4. Chovani slozitych systémii v organickém i
anorganickém svéteé

4.1 Sipka ¢asu, asymetrie, nevratnost

,Pokud budeme sledovat Sipku a nachdzet ve svété vice a vice ndhodnych uddlosti,
smérfuje Sipka do budoucnosti, pokud pocet ndhodnych uddlosti klesd, sméruje Sipka do
minulosti... Budu uZivat oznaceni ,Sipka casu” k vyjadreni této smérové vlastnosti ¢asu, kterd
nemd analogii u prostoru.”

Arthur Eddington (1928)

,Statistickd pravdépodobnost ndhodné formace organickych struktur a precizné
harmonizovanych reakci, které charakterizuji Zivé organismy, je nulovad.”

llya Prigogine (1972)

Mnoho jev( v nasem vesmiru nelze vysvétlit pomoci zakond klasické mechaniky a zdkona
zachovani energie. V pfirodé totiz pozorujeme déje, které v case probihaji vidy jednim
smérem, hovofime o déjich nevratnych: déj probéhne jednim smérem samovolné, ovsem
navrat zpét je vintencich samovolného pribéhu nemozny. Pohybové rovnice klasické
mechaniky jsou vSak invariantni (neménné) vici ¢asu, a proto znich tato nevratnost
nevyplyva. Ve svété ale nepochybné pozorujeme néco, co byva oznacovano jako Sipka casu:
smér Sipky casu urcuje specialni veli¢ina, entropie, které se budeme vénovat podrobné
v kapitole 8. Nevratnost je sSipkou c¢asu spojena: evoluce systému, v nichZz probihaji
nevratné déje, urcuje Sipku casu, tedy casovou smérovost. V nasem okoli pozorujeme
spoustu jevd, které rozhodné vykazuji nevratnost v ¢ase: mlizeme je zaznamenat na urovni
fyzikalnich, chemickych i biologickych jev(l (vedeni tepla, pad télesa v gravitacnim poli,
explozivni reakce, difuze, vyzarovani energie Slunce, diferenciace bunék, evoluce Zivych
organismu). Vidime, Ze vSechny vySe uvedené déje spojuje dosazeni rovnovahy: teplo prejde
z teplejsiho télesa na chladnéjsi, kamen padajici v gravitacnim poli dopadne na zem, vysoce
reaktivni smés exploduje a vytvofi stabilni produkty, latka prejde z mista s vyssi koncentraci
do mista s nizsSi koncentraci, Slunce po vycerpdani vodiku pro termonuklearni fazi vyhasne
atd.

Vsechny tyto déje spojuje pritomnost jistého gradientu, nerovnovahy sil, potenciald, tedy
obecné receno asymetrie. Nerovnovaha pak zplsobuje déj, ktery vede k zaniku vlastni, déj
iniciujici diference.



Tedy:
asymetrie je pricinou jevii.

Pojmy asymetrie, samovolnost, nevratnost a proces (zména) se spojuji v evoluci systéma.
Predstavme si napfiklad kus ledu ve velkém prostoru, v némz je teplota vysoko nad bodem
mrazu. Prvné pozorujeme v systému asymetrii, projevujici se existenci teplotniho gradientu,
led vsak v jistém case roztaje. Pokud existuje i koncentraéni gradient, voda z ledu se vypafi
a homogenné rozprostfe po prostoru. Plvodni asymetricky stav se samovolné zmeénil,
pficemZ tato zména je samovolné (pokud ponechdame systém bez dalSiho plsobeni)
nevratnd. Pokud je systém vystaven jisté asymetrii (mdze mit pri¢inu vnéjsi ¢i vnitini),
probéhnou v ném samovolné zmény a se zanikem pavodni diference se vytvori rovnovaziny
stav, ktery je stabilni. Jedna se o specidlni a velmi dulezZity typ stabilniho stavu, ktery
nazyvame termodynamickd rovnovdha. Termodynamickou rovnovahu charakterizuje
absence jakychkoliv procest. Vsystému, jenZ se nachdzi ve stavu termodynamické

rovnovahy, tedy pochopitelné nemuze probihat evoluce.

Fyzikové 19. stoleti vérili, Ze jakmile dojde k vymizeni gradient(i, nastane jev, ktery oznacili
jako tepelnou smrt vesmiru: vSechna teplejsi télesa vychladnou, hmota bude homogenné
rozprostiena a chemické slouceniny se budou nachazet ve stabilnim stavu. V takovém
vesmiru by se v podstaté uz nic nedélo. Vyvoj systému smérem do stavu termodynamické
rovnovahy charakterizuje rlst entropie. Entropie je veli¢ina, kterd byla definovana pfi
vycislovani Gcinnosti parnich stroju, kde se uzivala k popisu miry degradace uzitecné (Cili
prace schopné) energie. Jak jiz bylo zminéno, podrobnéjsi pojedndni o ni nalezneme
v kapitole 8.

Pojmy predstavené vySe (termodynamickd rovnovdha a nevratnd, samovolnd evoluce
systémuU do stavu termodynamické rovnovahy, tedy evoluce spojena se zanikem gradient()
ovsem nepostacuji k popisu nékterych jevli ve vesmiru, napfiklad evoluce Zivych organismu:
jejich vyvoj a existence jsou rovnéz spjaté s nevratnosti, ale oboji je vazano na pfitomnost
gradientu/0 a udrZovdni vnitinich gradientd.

Vychozi (pocatecni) stav vSech systému s pfitomnosti gradientu oznacujeme jako stav
vzddleny od termodynamické rovnovdhy. Zivé organismy jsou typickymi pfiklady otevienych
systémd vzddlenych od termodynamické rovnovdhy.

Citaty uvedené na pocatku této podkapitoly nas zpravuji o velmi podstatném faktu, totiz
o propastném rozdilu mezi Sipkou c¢asu smérujici vesmir k termodynamické rovnovaze
a vznikem komplexnich struktur typu Zivych organism( (obr. 4.1), jejichz Cisté nahodna
formace (to znamena vznik slozitych struktur z ¢astic, které nemaiji jisté predispozice k tvorbé
komplexnich struktur) je vysoce nepravdépodobnd. Tento propastny rozdil ndm napovi
mnoho o velkém rozdilu v ,pasivni“ stabilité definované pritomnosti systému
v termodynamické rovnovaze a ,aktivni” stabilité systému v dynamické rovnovaze, ktera je
vazana na pritomnost a udrzovani gradientll, tedy pritomnost sil a tokll. Ohromné rozdily



vtéchto dvou typech stability (termodynamické rovnovaze a dynamické rovnovaze)
pochopitelné koresponduji s naprosto odliSnymi typy proces(, které za udrZovanim obou
stabilit stoji (v pfipadé termodynamické rovnovahy je to vlastné pravé absence procesu). Nez
se podrobné sezndmime s mechanismy udrzujici systémy v dynamické rovnovaze, uvedeme
nékteré netradicni typy chovani, které se u slozZitych systém(, v nichZ jsou pfitomny toky
a gradienty, mohou vyskytnout.

E =
==
——
-
—

Obrazek 4.1: nezivy systém zobrazeny vlevé cCasti obrazku (roztok chloridu
médnatého a voda) se v ¢ase (v obou pfipadech smér shora dolll) posouva smérem
k termodynamické rovnovaze: koncentracni gradient se zmenSuje; kaCenka oproti
tomu v urcité Casti svého zivota roste: zvySuje svou biomasu a tim se posouva dale
od termodynamické rovnovahy. Rozdil mezi Zivym systémem a sytémem smeérujicim
k termodynamické rovnovaze je evidentni. Upraveno podle (8).

4.2 Nelinearni chovani slozitych systémi

U sloZitych systémuU se setkdvame s nékterymi specifickymi znaky chovéni. Jak jsme si jiz
rekli, zivé systémy se nachazeji ve stavu vzdaleném od termodynamické rovnovahy, Pro
takové systémy je typické, Zze se mohou chovat nelinedrné. Nelinedrnim chovdnim rozumime,
Ze odezva systému (napfiklad zména nékteré pro systém dlezité vlastnosti: teploty, tlaku,
pH) na zménu jistého parametru (zpravidla parametru prostiedi) neni obecné idmérnd zméné
tohoto parametru, tzn., Ze nékdy i mald zména parametru mlzZe obecné zpuUsobit velkou



zménu systému. Priklad( nelinearnich dynamickych systému lze nalézt velmi mnoho, v Zivé
i nezivé prirodé. S nelinedrni dynamikou se mizZeme setkat napfiklad v makroekonomice, na
akciovém trhu, u meteorologickych jevi, u kolonii mravencu, pfi zemétreseni, dopravnich
zacpach, u Zivych organisml, ekosystému, epidemii, imunitniho systému, fFicnich siti,
u dynamiky vyvoje slunecnich skvrn, dynamiky plazmatu, proudéni kapaliny, vzniku pruhd
a skvrn na kUzi nékterych savc( atd.

Nelinearita pfinasi nékteré specifické druhy chovani sloZitych systému: chaos, kolaps
a hysterezi. Ty rozebereme dale. U Zivych systém, tedy systému s autoregulaci, se da
nelinedrni chovani v jistych pripadech vyloZit jako duasledek pufracnich mechanisma
(v podstaté rezistence): systém ,se snazi“ hodnotu dulezZité interni veli¢iny uchovat
konstantni, jakmile je vSak vycerpana kapacita mechanism(, které toto udrzeni (pufraci)
zajistuji, pak i mald zména fidiciho externiho parametru zplsobi velkou zménou v systému.
To, Ze nelinedrni dynamické systémy v urcitych situacich velmi citlivé reaguji na zménu
externich parametru, oznacujeme pojmem chaos (obr. 4.2). Pojem chaos tedy tvofi protipdl
k pojmu stabilita. Evoluce systému na hrané chaosu nemUzZe byt predikovana na zakladé
klasického determinismu, jelikoz systém ma na ,vybér” z mnoha moznosti. Vime tedy, Ze
systém se s vysokou pravdépodobnosti bude ménit, ale paleta evolucnich moZnosti je velmi
Sirokd. Systém na hrané chaosu miZeme pfirovnat k marnivému zakaznikovi, ktery ma
k dispozici jistou financni ¢astku a my chceme predikovat stav jeho nakupni tasky po nakupu.
»,Zakaznik na hrané chaosu” stoji v obchodé svelmi Sirokou paletou zbozi a my proto
mulzeme hovofit o spousté moznosti obsahu jeho nakupni tasky. To, kterému zbozi zakaznik
nakonec podlehne, mliZe zdviset na jeho aktudlnim rozpoloZeni a mnoha dalSich faktorech.
Konkrétni pribéh rozhodnuti marnivého zakaznika ohledné ndkupu nelze predikovat, jelikoz
kazdy podnét v okoli mlize jeho rozhodovani silné ovlivnit, a to zcela v duchu nelinearity:
moucha v obchodé vyvola nelibou vzpominku na debrecinské parky a v nakupni tasce se tedy
objevi nakonec zcela jiny sortiment. Strochou nadsazky by se dalo fict, Zze zakaznik
v sovétské samoobsluze pak co do obsahu jeho ndkupni tasky pripominal dobre
predikovatelny systém.

ProtoZe chaos muZe byt pro popis transitniho chovani ekosystému velmi dllezitym pojmem,
pokusime se jej definovat vice precizné, s pomoci fazového prostoru. Fazovy prostor je
mnoZina vSech moznych stavl systému. V daném okamziku charakterizuje systém bod ve
fazovém prostoru. Tento bod popisuje systém pomoci nami zvolené mnoZziny veli¢in. Fazovy
prostor ma tolik rozmérd, kolik veli¢in jsme k popisu daného systému zvolili. Zvolime-li
k popisu systému napfiklad teplotu, objem a tlak, pak ma fazovy prostor tohoto systému tfi
proménné (jedna osa odpovida tlaku atd.), které spolu souvisi. Vyvoji systému odpovida ve
stavovém prostoru jista trajektorie, davajici do souvislosti zmény jednotlivych stavovych
veli¢in. U dynamickych systémU s evoluci popisujeme vyvoj systému pomoci dynamickych
proménnych, vtomto pfipadé byva duleZitym rozmérem stavového prostoru rovnéz cas.
Dynamickymi proménnymi mohou byt v pfipadé ekosystému napfiklad rychlost respirace,
rychlost pfirlistku biomasy, rychlost evapotranspirace. Fazovy prostor je pak mnoZina viech
moznych stavdl dynamického systému. Cast fazového prostoru nazyvame fazovy diagram.



Vyvoj dynamického systému je tedy popsan jistou kfivkou (trajektorii) ve fazovém prostoru Ci
fazovém diagramu. Pokud systém pozorujeme od jistého okamiiku t,, pak mnoZinu
proménnych popisujicich systém v €ase to nazyvame pocatecnimi podminkami. Nyni mizeme
prikrocit k pomérné vystiznéjsi definici chaosu:

Chaosem oznacujeme vlastnost nékterych nelinearnich dynamickych systémua, které jsou
velmi citlivé vi¢i malé zméné pocatecnich podminek. Presnéji feCeno takovy chaos
nazyvame deterministickym chaosem.

hodnota/y stacionarniho stavu

| | | | | | | | | | |

hodnota kritického parametru

Obrazek 4.2: bifurkaéni diagram s mnohocetnym vétvenim vyvojovych trajektorii
typickym pro chaotické chovani. Pro konkrétni situaci maze byt hodnota kritického
parametru konstantni (nebo pfiblizné konstantni v pfipadé ZzZivych systému).
Napfiklad pro ekosystémy mohou byt kritickymi parametry nékteré dualezité faktory
prostfedi, tfebas teplota. Dany ekosystém je v ,rovnovaze® s pro danou oblast
charakteristickym teplotnim rezimem. Tomuto rezimu odpovida i pfisludny stacionarni
stav ekosystému. Zména kritického parametru mize zprvu vést jen k nevyznamnym
posunim v charakteru stacionarniho stavu, mulze vSak také vyustit do tzv.
bifurkaéniho bodu, ze kterého muize vzejit vice znacné odliSnych stacionarnich stavi
(nékteré mohou byt stabilni jiné nikoliv). Chaos se vyznacuje pfitomnosti mnoha
bifurkacnich bodu v pfislu§ném fazovém diagramu. Pfepinani mezi jednotlivymi stavy
v chaotické ¢asti diagramu muze byt extrémné citlivé na jakékoliv podnéty. Upraveno
podle (9).



Deterministicky chaos pfinasi mnohocetné vétveni vyvojovych trajektorii ve fazovém
prostoru (obr. 4.2), pficemz nékteré vyvojové trajektorie mohou obsahovat kolaps.
Infinitesimdlni zména pocatecnich podminek muze vést ke zméné v dalsi vyvojové trajektorii
systému; tuto citlivost popisujeme efektem motyliho kridla:

»Zpusobi tfepotdni motylich kridel v Brazilii tornddo v Texasu?“

Edward Lorentz (1979)

Tento vyrok je ve své podstaté metaforou, ovSiem nachylnost nelinedrnich dynamickych
systémU na zménu pocatecnich podminek Ize demonstrovat napriklad pravé
u meteorologickych ¢i klimatickych jevl a je mimo jiné jednou z hlavnich pficin velmi obtizné
predikovatelnosti vyvoje klimatu v dlouhodobém casovém horizontu. V dlouhém c¢asovém
obdobi chovani chaotickych systém( totiz nelze predpovédét. Chaotické chovani fady
systémU mad vSak urcité spolecné vlastnosti, které ndm umoznuji do jisté miry predpovidat
jejich budouci vyvoj. Co se tyce dalSiho vyvoje systému, nékdy dokdzeme urcit mozné
vyvojové ,scénare”, avsak ne rozhodnout, ktery z nich to bude. To je typické pravé pro
deterministicky chaos.

Chaotické chovani nelze zaménovat schovanim nahodnym (napfiklad pohyby molekul
plynu). Pokud o daném systému prohlasime, Ze vykazuje ndhodné chovani, potom jsme bud
dosud neodhalili deterministicky zaklad tohoto chovani, nebo tento zaklad prosté neexistuje.
Naopak v prfipadé deterministického chaosu lze systém modelovat pomoci vztahl, do
kterych nevstupuji ndhodné proménné, presto vsak chovani takovych systém( muze byt
neobycejné sloZité.

Pro slozité systémy byva Casto jisty parametr kriticky a prekrocenim kritické hodnoty tohoto
parametru nastava kolaps. Kolaps je specificky druh zmény, pro ktery je typickd nelinearita,
proto nerozumime-li povaze systému dobfe, mUZe nas zaskocit svym ndhlym prichodem
a chovani systému muzZe byt vrozporu s nasi dosavadni zkuSenosti. Muze jit napfriklad
o nahlou redukci biomasy, snizeni Uzivnosti pldy atd. Pfizna¢nd je ona ndhlost a skokovy
charakter zmény dlezité veliCiny popisujici systém. Dynamika kolaps(i je pro clovéka
zabyvajiciho se Zivymi systémy (organismy, ekosystémy, globalnim ekosystémem) duleZita
proto, Ze kolapsy jsou charakteristickou transitni dynamikou pro sloZité systémy, ke kterym
Zivé systémy patfi. Vzpomenme tfeba na ,LuZickou krizi“ ¢i vyrazné rozkolisané klima na
konci eemského interglacialu.

Vzhledem ke zménam v Zivotnim prostredi, ovlivnéni tok( latek a energie v organismech
i ekosystémech zplUsobenych antropogenni ¢innosti, Ize v nékterych pripadech ovlivnénych
ekosystéml predpokladat kolapsovou transitni dynamiku, a takové pripady jiz byly
pozorovany (viz dalsi podkapitola).

Dalsim charakteristickym znakem dynamiky sloZitych systémU je pritomnost jevld nevratnosti
a hystereze. Hystereze je spojena s tim, Ze dosazeni plvodniho stavu se déje po jiné vyvojové
trajektorii, nez po jaké se udal predesly presun systému pry¢ z plvodniho stavu (obr. 4.3).
Pro demonstraci jevu hystereze uvazujeme fazovy diagram popisujici systém, ktery ma dva
stabilni stavy: pak pokud se prechodové trajektorie z jednoho stavu systému do druhého



razni, hovorime o hysterezi, aktudlni stav systému totiz neurcuji pouze pocatecni podminky,
ale i jeho historie.

Vztah (eko)systému a jeho prostredi je duleZity pro pochopeni vratnosti a nevratnosti jevl
v prosttedi, kde jesté existuji gradienty a jejich zména (coZ prostfedi na Zemi zcela jisté je,
jinak by Zivot nebyl moziny). Vratnost, tak jak byla probirdana na pocatku této kapitoly, se
tykala samovolné vratnosti, coz je idedlni konstrukt, jelikoZz témér vSechny redlné procesy
jsou ztohoto pohledu nevratné (spojené sSipkou c¢asu a zménou entropie). Pojmy
vratnost/nevratnost lze vSak pouZit jesté v ponékud jiném vyznamu, méné vyznamném pro
Sipku casu, o to vSak vyznamnéjSim pro nékteré praktické aspekty managementu
ekosystému. Takto chapana vratnost se tykd schopnosti systému, ktery dostal jistych zmén
vlivem pusobeni sil z prostredi, vratit se do vychoziho stavu po odeznéni téchto sil. Takto
chdpana vratnost v podstaté Uzce souvisi s ekologickou resilienci.

>

~ t

hodnota stavove veliCiny

>
kriticky parametr

Obrazek 4.3: znazornéni hystereze ve fazovém diagramu. Cesta z prvniho
stacionarniho stavu do druhého je odliSna od cesty z druhého stacionarniho stavu
zpét k prvnimu.

Uvazujme, Ze se zméni podminky prostiedi (z pocatecnich) a v dusledku toho dojde ke
zméndm v systému, nasledné se podminky vrati zpét k pocatecnim. Pak pokud:

1. se systém navrati do pGvodniho stavu, hovofime o vratnosti (stav systému urcuji
pouze pocdatecni a konecné podminky). Jednoduchym ptikladem takového systému
mUlze byt smés NO; a jeho dimeru N,O, vystavenda zméndam teploty. V systému
existuje rovnovaha monomeru a dimeru zavisla na teploté; zvySime-li teplotu,
rovnovaha se posune ve prospéch monomeru. Opétovnym navracenim teploty na
vychozi Uroven se navrati i vychozi pomér NO,/N,0;4:



N,0, = 2NO,;

2. systém se do plvodniho stavu nevrati, pak hovotfime o nevratnosti, kterd mudze byt
spojena s hysterezi.

V praxi, napfiklad pfi pokusech o revitalizaci nékterych ekosystému, to znamena, Ze
pavodniho stavu nelze dosdhnout pouhym navracenim parametru, ktery zpUsobil ,prepnuti”
ekosystému do jiného stavu, na plvodni hodnotu, ale je trfeba provést jesté dalsi
doprovodné kroky.

4.3 Nelinearni chovani u ekosystémii

4.3.1 Priklad prirozenych ekosystémii

Nékdy v pfirodé pozorujeme u jednoho systému, napf. ekosystému jezera, dva mozné
stabilni stavy, které mohou prechazet jeden v druhy, pokud se méni hodnoty nékterych
parametrQ. Tento jev nazyvame bistabilita. Pokud se pfechod od prvniho stavu déje po jiné
vyvojové trajektorii nez prechod od druhého k prvnimu, jedna se o hysterezi, jev, ktery jsme
popsali v predeslé podkapitole. S hysterezi se setkavame jak u dynamiky nékterych
prirozenych ekosystému, tak u ekosystému narusenych.

Cyklicka sukcese lesniho ekosystému v tajze reprezentuje ponékud volny pfiklad hystereze,
jako soucdsti pfirozeného vyvojového cyklu. Smrkovy les se zde v pribéhu cyklické sukcese
stfida s brezovym (Sadlo a Storch, 2008), jedna se tedy zaroven o priklad bistability (bfezovy
a smrkovy porost jako dvé stabilni faze). Konec faze smrkového lesa se pfitom déje
kolapsem: smrky starnou, pak najednou podlehnou plsobeni abiotickych stresor( (nejcastéji
vétru), vznikne pomérné rozsahld holina, kde se uchyti semena bfizy jakoZzto pionyrské
svétlomilné dreviny. Tak vznikne brezovy les — bild tajga — cesta od néj zpét ke smrciné se
vSak nedéje kolapsem, smrky postupné odristaji ve stinu bfiz, az prevladnou a systém se
tedy vrati do stavu, ktery jsme oznacili jako vychozi: ke smrkovému porostu.

4.3.2 Priklady disturbovanych ekosystémii

S klasickou hysterezi se mizZzeme setkat v pfipadé degradovanych lesnich ekosystém( nebo
jezer, zde se opét jedna zdroven i o priklad bistability (obr. 4.4).:

Napfiklad v podminkach horskych lesi mizZe jistd mira imisni zatéZe zpuUsobit rozpad
ekosystému a jeho nahrazeni méné komplexnim spoleCenstvem ostruziniku, vrbky
a nékterych ostfic (tzv. zaburenéni), pricemz tento stav je za danych podminek stabilni.
V intencich vratnosti bychom ocekavali nastartovani sekundarni sukcese a navrat k lesnimu
ekosystému, jakmile imisni zatéz klesne pod udroven, kterad iniciovala rozpad lesniho
ekosystému. Ukazuje se vsak, Ze ani pokles imisni zatéZze do hodnot pred kolapsem nebo



dokonce velmi vyrazny pokles pod tyto hodnoty nevede k navratu plivodniho lesa. Ddvodem
je, Ze v souvislosti s imisni zatézi nastaly rozsahlé zmény v chemismu pud (jejich acidifikace,
eutrofizace, ochuzeni o bazické ionty, mobilizace volného AI**, pokles mykorhizni aktivity
apod.), které jsou nevratné. K nasmérovani vyvoje systému do puvodniho stavu je proto
treba ucinit jesté dalsi, pridatné kroky.

Jezera mlizeme na zakladé obsahu Zivin, jejichZ pfitomnost vyrazné urychluje narUst biomasy
(hlavné NH4*, NO3~ a r@izné formy fosforu), rozdélit na oligotrofni a eutrofni. Oligotrofni
jezera se vyznacuji dobrou mineralizaci odumrelé organické hmoty, a proto nizkym obsahem
sediment(l a ¢asto také vysokou biodiverzitou. Eutrofni jezera mivaji zakalenou vodu, jejich
hladinu pokryva ,vodni kvét” a vyskytuje se v nich v nadbyte¢né mife fytoplankton a sinice
produkujici toxické latky. Voda v eutrofnich jezerech je oxidicky deficientni svyraznou
sedimentaci nemineralizované organické hmoty. Pfechod jezer oligotrofniho charakteru
v eutrofni s sebou proto nese spoustu problému, jako je vyrazné zhorseni kvality vody,
otravy ryb, zanik rekreacni funkce takovych vodnich ploch, narist populaci komarQ v jejich
okoli atd. Sintenzifikaci zemédélstvi a urbanizaci se eutrofizace jezer stala vyznamnym
problémem. Brzy se zjistilo, Ze kliCovym faktorem ovliviujici prechod jezer do
eutrofizovaného stavu je nadbytecny vstup fosforu (Schindler, 2006), hlavné z masivniho
pouzivani pramyslovych hnojiv, fosfatovych pracich praskd, tablet do mycek nadobi atd.
Proto, v Zapadni Evropé jiz od 60. let, zacaly snahy o omezeni kontaminace povrchovych vod
splachy z poli a urbanizovanych oblasti. Pfedpokladalo se, Ze snizeni pouzivani sloucenin
fosforu a dusiku pod urcitou uroven povede k dynamickému poklesu stupné eutrofizace
jezer a rybnikd. Byly ovSsem pozorovdny rozlicné reakce: v nékterych pripadech doslo
k poklesu eutrofizace velmi rychle, nékdy mnohem pomaleji, v urcitych pripadech se eutrofni
stav ukazal byt nevratnym (Carpenter a Scheffer, 2009).

Tento jev se vysvétluje na zakladé dvou mechanismu (Carpenter, 2005): 1) recyklace fosforu
ze sedimentl a 2) pretrvavajici vystup P zpQd, které jsou jim ,nasyceny”. Druhy
z mechanismU souvisi s tim, Ze reten¢ni doba fosforu v pidé jednotlivych povodi mlze byt
velka a omezeni pouzivani hnojiv a dalSich prostifedkl zvysujicich eutrofizaci tedy nepovede
k rychlému snizeni vstupu fosforu do jezer a rybnik(. Proto je tfeba provést i opatieni
smérujici k inhibici transportu fosforu v plidé a vodach.

Prvni zjmenovanych mechanisml je pro ndas zajimavéjsi, jelikoz se odehrava pfimo
ve fosforem ,kontaminovaném® ekosystému a je spojen s hysterezi a nelinedrnim chovanim.
Cyklus fosforu obsahuje v prostredi jezer Ci rybnik( fazi, ktera je spojena se sedimentaci P,
Cili jeho zabudovanim do dnovych sediment(l. Odtud muaze byt znovu uvolnén a opét vyuzit
organismy (tedy recyklovan). V pfipadé nizkych koncentraci P je fosfor zadrZovan
v sedimentech a jeho recyklace probiha pozvolné. Jakmile koncentrace P prekroci jistou
hranici, rychlost recyklace vzroste, pficemz tento déj je nevratny. Tento mechanismus je
schopen udrzovat systém v eutrofizovaném stavu i navzdory vyraznému poklesu vstupu Zivin



zvenci (Cooke a kol. 2005). V tomto ptipadé tedy vyZaduje transfer systému zpét do vice
oligotrofniho stavu pridatné kroky.

Zvlasté u mélkych jezer ma prabéh jejich eutrofizace kolapsoidni charakter: koncentrace
fosforu ve vodé v dusledku jeho vstupu zvenci se postupné zvysuje, pticemz vzhled a vztahy
v ekosystému zlstdvaji konstantni, jakmile vSak dojde k prekroceni kritické hodnoty
koncentrace P ¢i N, vzhled jezera se radikdlné méni, ekosystém se ,prepne” do druhého ze
stabilnich stavll. V takovém ekosystému dochazi k velmi hlubokym prestavbam v trofickych
vztazich: vodni rostliny, které rostly ode dna, zmizi a s nimi i ryby a bezobratli, ktefi se jimi
zivili, tim pfijdou o potravu i ptdci a zména trofickych vztah( se ddle prohlubuje. Velky
zooplankton, ktery nachazel mezi rostlinami skrys pred predatory, je vyhuben, oviem tento
zooplankton kontroluje velmi podstatné biomasu fytoplanktonu. Tim dochazi k dalSimu
urychleni nardstu fytoplanktonu. Druhy ryb Zijici v eutrofizovanych jezerech a rybnicich
»,Smatraji“ po dné, kde hledaji potravu sestdvajici z drobnych Zivocichll. Tim ovsem zesiluji
uvolfovani sloucenin fosforu zpét do vody a posiluji eutrofizaci.

Vidime tedy, Ze eutrofni stav jezera a rybnik( je stabilni, jelikoZ obsahuje zpétné vazby, které
jej udrzuji. Stabilita tohoto stavu, kterd zvlasté vynikd u mélkych jezer a rybnik(i, mize velmi
znesnadnit jejich prevod zpét do méné eutrofniho stavu. Vzhled a charakter téchto dvou
stavll je velmi odliSny a prechod jednoho v druhy probihd skokové, pficemz je spojen
s prekrocenim kritické hodnoty koncentrace slouc¢enin fosforu nebo dusiku.
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Obrazek 4.4: oligotrofni jezero (Trnovacko jezero, BiH), eutrofni jezero (foto pfevzato
z (10)), stabilni lesni ekosystém (Prales Perucica, BiH), zabufenéni na stanovisti
lesniho ekosystému degradovaného vlivem imisi (Smrk v Moravskoslezskych
Beskydech). Mimo 2. snimek foto Pavel Rotter.

4.4 Kumulace zmén a model hromady pisku

Kolaps ¢asto souvisi s kumulaci mensich zmén v souladu se zndmym pfislovim ,Stokrdt nic
umorilo osla.” K pochopeni tohoto procesu ndm mUiZze pomoci model samoorganizovaného
kriticna, jehoz autorem je statisticky fyzik Per Bak (Bak, 1996). Podle tohoto konceptu se
slozité systémy vyznacuji postupnou kumulaci drobnych zmén az do okamziku, kdy dosahnou
takzvaného kritického stavu, v némz kolabuji. Nékdy se systém sesype vice, nékdy méné, ale
obecné zde plati zajimava zdavislost, Ze totiz ¢im vétsi kolaps, tim je méné pravdépodobny
(Storch, 2008). Nejlépe to ilustruje slavny model hromady pisku: plynulym pfisypdvanim
zrnicek na vrcholek hromady pisku se dosahne takového sklonu svahu hromady, kdy dalsi
prisypavani nezbytné vede ke vzniku rdizné velkych lavin. Cetnost téchto lavin ma zajimavé
statistické rozlozeni: ¢im vétsi je lavina, tim ma mensi frekvenci vyskytu. Neni pfitom mozné
predpovédét, jak velkd lavina se v daném okamzZiku uvolni, Ize ucit pouze pravdépodobnost
toho, jak velka bude.

Ze tento model dokaze popsat procesy, které redlné nastavaji v Zivych systémech, dokazuje
napfiklad dynamika poZard v nékterych typech smrkovych lesnich ekosystémd, vyskytujicich
se napftiklad v rozsahlych oblastech severni ¢asti USA. Pozary jsou v téchto ekosystémech



nedilnou soucasti jejich vyvojového cyklu a v prestarlém porostu iniciuji fazi masivniho
zmlazeni. Tyto smrkové porosty nejsou homogenni, ale maji jistou vnitfni strukturu:
nachdzime v nich rGzné stara vyvojova stadia a cely ekosystém ma vtomto smyslu
mozaikovitou strukturu. Jednotlivé dily této mozaiky tedy tvofi jakasi zrna s do jisté miry
autonomni dynamikou. K pozarlim dochazi aZ v zrnech s dostate¢nou zasobou nekromasy
mrtvych stromu, zde po pozaru, ktery mGzeme z hlediska jednoho zrna povazovat za jakysi
kolaps, nastava faze obnovy. Mozaikovitost ekosystému, to, Zze v jednom pozZaru nevyhoti
vSechna zrna, usnadnuje fazi obnovy, jelikoz mikroklima lesniho ekosystému jako celku
zUstava zachovano a okolni, dosud nevyhotelad zrna mohou predstavovat zasobdrnu semen
nékterych druh(l. Pozar pak muUZe nastartovat kliceni nékterych semen, vyvaze mineralni
Ziviny z biomasy a zpftistupni je opét ¢lenim rané faze vyvoje zrn. Podminky na spalenisti po
pozaru pak rozhodné nepfipominaji situaci pfi holose¢ném zpUlsobu hospodareni, jelikozZ zde
zGstane spousta organické hmoty a nedohorelé zbytky vétvi a kmen( brdni expozici
nékterych partii pfimému slunecnimu svétlu.

Velké pozary jsou tedy diky struktufe ekosystému méné pravdépodobné, k pozariim dochazi
nejcastéji na Urovni jednotlivych zrn vhodného stéfi. Vztah mezi velikosti pozarl a jejich
cetnosti je tedy analogii rozlozeni ¢etnosti lavin u modelu hromady pisku.

Heterogenni vnitfni struktura ekosystému tedy casto Uzce souvisi sjeho stabilitou.
V subsystémech (neboli zrnech definovanych rlznym vékem drevin, uritymi rozdily
v zastoupeni jednotlivych druhl atd.) mizZe dochazet ke katastrofickym udalostem castéji,
ale ,nadrazeny” celek (lesni ekosystém s mozaikovitou strukturou, krajina) zGstava stabilni.

Poruseni takovéto struktury systému pak vede ksilnému ovlivnéni stability systému jako
celku, jak ukazuje pfriklad Yellowstonského narodniho parku (Pickett, 1985). Sprava
narodniho parku dlouho hasila ony drobné pozZary v dobré vite, Ze tim prospiva ochrané
ekosystému. Tim ovSem doslo k homogenizaci systému a zaniku mozaikovitosti, ktera
vtomto prfipadé méla autoregulacni opodstatnéni. Po jistou dobu tedy dochazelo ke
kumulaci jistych drobnych zmén v systému, ¢imz se zvysila pravdépodobnost kolapsu vétsiho
rozméru, jak predpovidd model hromady pisku. Pak vroce 1988 skutecné vypukl
nezvladatelny pozdr, kterému podlehly velké celky prestarlého lesniho ekosystému (obr.
4.5). V analogii k modelu hromady pisku: vétsi lavina je sice méné pravdépodobn3, ale vede
k vétsi strukturni zméné celé hromady pisku nebo napfiklad lesniho ekosystému.

Mezi frekvenci vyskytu katastrofy a jejim rozsahem tedy plati nepfima dméra: fadovy narust
rozsahu katastrofy odpovida faddovému poklesu jeji frekvence, proto se tato zavislost
zobrazuje v souradnicich, kde je osa x i y logaritmicka.

Pro nds je z hlediska stability ovSem nejzajimavéjsi vztah struktury a stability: kolapsova
dynamika jednotlivych zrn ekosystému udrzuje mozaikovity ekosystém jako celek stabilni.
Nerespektovani autoregulaci vzniklé mozaikovité struktury ekosystému, naptiklad v lesnim
hospodarstvi, mlze pak vést k rozsahlym kolapstm.



Obrazek 4.5: pozar v Yellowstonském narodnim parku v roce 1988. Pfevzato z (11).



5 Cesta k dynamické rovnovaze a stabilita
rovnovaznych stavu

5.1 Typy rovnovaznych stavi a stabilit

Na uvod zminime definice nékolika zdkladnich pojm(, casto pouZivanych pfi popisu
rovnovaznych stavl, a uvedeme rovnéz strucny prehled zakladnich definici pojicich se
s pojmem ekologicka stabilita.

RovnovdzZny stav — nejpravdépodobnéjsimu usporadani systému, do kterého systém dospéje
po urcité konecné dobé, izolujeme-li jej od jeho okoli. Rovnovainy stav je plné popsan viemi
nezavislymi vnéjsimi parametry vyjadrujicimi pUsobeni na systém a alespon jednim
parametrem vnitfnim (napf. teplotou). VSechny ostatni vnitfni parametry je potom mozno
odvodit ze znalosti vnéjsich parametr(i a zvolenych vnitfnich parametrli pomoci stavovych
rovnic. Jedna se o ekvivalent jiz zminovaného pojmu termodynamicka rovnovaha.
Homogenni stav bez gradientd je rovnovainym stavem. Zajimavé je, Ze v pfitomnosti
externiho pole muZe byt rovnovainy stav doprovazeny pfitomnosti gradientu v systému,
jako priklad nejéastéjsiho externiho pole uvedme pole gravitacni.

Nerovnovdziné stavy — stavy termodynamického systému mimo stav rovnovahy (at uz
termodynamické nebo dynamické). Uzaviené a oteviené systémy se c¢asto nachazeji
v nerovnovaznych stavech v dlsledku plsobeni disturbanci atd. Otazkou je, jak dalece od
stavu rovnovahy se systém nachazi: v jeji blizkosti se systém chova predvidatelné (zména
stavovych veli¢in systému je Umérna zménam pulsobicim z prostredi), ve vétsi vzdalenosti od
vychozi rovnovahy pak nepredvidatelné (nelinearita).

Staciondrni stav — v tomto stavu jsou vSechny stavové veliciny systému nezdvislé na Case,
tj. systém se s casem nemeéni. Na rozdil od rovnovaziného stavu, stacionarni stav mliZe nastat
téZz u uzavrenych a otevienych systém(l s procesy vymény energie, informace, ptipadné
Castic s okolim.

Vtomto pfipadé je staciondrni stav vysledkem jiz dfive zminéné dynamické rovnovahy.
Podstata stability jakéhokoliv otevieného systému neni tedy v jeho neménném stavu (bez
tokd latek, energie a informace), ale vjeho schopnosti udrzovat vlastni dynamickou
rovnovahu, tj. udrzovat se pomoci vnitfnich procesll ve stavu bez podstatnych zmén své
vnitfni struktury. Vidime tedy, Ze pojmy stacionarni/dynamicky, casto chéapané jako
protichdné, se u Zivych systémU vodné dopliuji vtom smyslu, Ze udrZeni stacionarnosti
vnitfni struktury systému je umoinéno vymeénou latek, energie a informace systému
s prostfedim, tedy dynamickymi déji.

Staciondarni stav dynamického systému je schopen ,unést” i znacné kolisajici podminky
vnéjsiho prostredi, vtomto pfipadé hovorime o rezistenci systému neboli vnitini kapacité



systému odolavat externim zménam. Pokud dojde k vychyleni systému z jeho stacionarniho
stavu udrZovaného pomoci dynamické rovnovahy v dusledku externiho tlaku, vykazuji
nékteré systémy schopnost navracet se po odeznéni vnéjsiho tlaku do plvodniho stavu.
Rychlost tohoto navratu je dalsi veliCinou spojovanou s ekologickou stabilitou a byva
oznacovana jako resilience. Rezistence systému, tedy jeho schopnost odoldvat vnéjSimu
stresu, a jeho resilience, zjednodusené rychlost regenerace, jsou dva zakladni typy
ekologické stability. Resilience byvd nékdy oznaCovana rovnéz jako pruznost a systém
s vysokou resilienci byva pripodobriovdn ke gumé ¢i ohebnému vrbovému proutku: Ize jej
sice snadno deformovat, ale po odeznéni stresu se rychle navrati zpét do plvodni polohy.
Systém s vysokou rezistenci pak muazeme pripodobnit ke sklu: odolavad dlouho plsobeni
stresor(l beze zmén, ale nad urcitou Uroven zatizeni se struktura zhrouti a obnovuje se po
delsi dobu.

Pojmy rezistence a resilience, které Ize chapat jako rub a lic ekologické stability, budeme
pokladat za dva extrémni pfipady popisujici projevy stability u Zivych systém, zvlasté pak
ekosystému. Do jaké miry tyto pojmy popisuji stabilitu pozorovanou v pfirodé? Mozna nam
na tuto otazku pomuZe zodpovédét schéma znazornéné na obr. 5.1. Jednd se o urcity
zjednoduseny model, ktery vSak postacuje kvysvétleni vyvojové strategie mnoha
ekosystémuU. Na ose y je vynesena mira ekologické stability vtom nejobecnéjsim vyznamu,
tzn., jako schopnost daného ekosystému, reprezentovaného urcitym druhovym sloZzenim
a trofickymi vztahy, ,uchovdvat” svou strukturu (tyto vztahy a druhové sloZeni) v pribéhu
Casu. Na ose x je znazornéna frekvence pusobeni diskrétnich stresovych uddlosti —
disturbanci. Pfi nizké hustoté disturbanci mohou v ekosystému postupné prevladnout K-
stratégové (dlouhovéké druhy vyZadujici sukcesné zralejsi stadia vyvoje ekosystému), vyviji
se slozita sit vztahl mezi jednotlivymi ¢leny ekosystému (napf. situace v pudé
nedisturbovanych temperdtnich lest), vcetné rlznych typd mutualismd. Struktura
ekosystému je sloZitd, schopnost jeho autoregulace vysokd, jeho odolnost proti pusobeni
stresu velka. Zakladnim typem stability je rezistence. Pfi vysoké hustoté disturbanci
previadne struktura schopnd se po naruseni ekosystému rychle ,zotavit”, Takovy ekosystém
byva strukturné jednodussi, sloZzeny z kratkovékych druhd, spiSe z r-stratégd (druhy, které
jsou schopny obsadit disturbovand stanovisté, ¢i stanovisté v rané sukcesnim stadiu vyvoje,
dynamika vyvoje jejich populaci je rychlejsi, nez u K-stretégui), schopnych po odeznéni
stresové situace rychle obsadit uvolnény prostor. Navzdory castym disturbancim se cely
ekosystém malo méni ve smyslu sukcesniho vyvoje. Zakladnim typem stability je resilience.

Nutno podotknout, Ze zména frekvence disturbanci mize zménit ,druh” ekosystému na
daném stanovisti i prevazujici typ ekologické stability u daného systému. Napfriklad
povazujeme-li koseni za urcity typ mechanické disturbance, pak béhem jeho pravidelné
pfitomnosti je ekosystém louky stabilni, struktura louky se po koseni rychle obnovi
a druhové sloZeni se pfilis neméni. Je-li rezim koseni prerusen, prechazi ve sttedoevropskych
podminkach louka vles. Naopak rozvratime-li les plsobenim silného stresoru, napfiklad
enormni imisni zatéze, a vystavujeme-li lokalitu i nadale puUsobeni disturbanci, napftiklad



nadmérnému tlaku sparkaté zvére, pak prevliadne druhové jednoduchy kryt nékolika bylin,
ktery se po jeho rozruseni rychle obnovi.

A
|

stabilita

frekvence disturbanci

Obrazek 5.1: pfi nizké frekvenci disturbanci (jednorazovych ruSivych vlivd
z prostfedi) bude stabilita ekosystému zaloZzena spiSe na rezistenci, pfi vysoké
frekvenci disturbanci na resilienci. Obecné definovanou ekologickou stabilitu
muzeme proto spojit s K-strategii nebo r-strategii. Konkavni tvar kfivky souvisi s
,volbou® prvniho nebo druhého typu stability, které se v jednom misté a Case do
urCité miry vyluCuji. Model ovSem pfili§ nepocCita s mozaikovitou strukturou
ekosystému. Upraveno podle (12)

Aplikacni moznosti tohoto modelu jsou omezené, ovSsem jeho zobecnéni, které bude v této
knize postupné rozvijeno , nam vztah resilience—rezistence k podminkam prostredi a evoluci
dale osvétli.

U pfirodnich systémU se oba zakladni typy ekologické stability, rezistence i resilence,
zpravidla kombinuji (souvisi to s mozaikovitou strukturou ekosystém), nékdy vsak vyraznéji
pfevaZuje pouze jeden z nich. Uvedme nékolik prikladd (Michal, 1994):

a) ekosystémy s nizkou rezistenci i resilienci, tj. systémy, pro jejichz udrZeni je treba
vynakladat tzv. dodatkovou energii, Cili systémy samy o sobé neudrzitelné, napfiklad
agrosystém pole, zahrady;

b) ekosystémy snizkou rezistenci, ale vysokou resilienci, napfiklad pionyrska
spoleCenstva v inicidlnich stadiich sukcese po rozpadu ekosystému v dusledku



kolapsu. Mezi takové systémy patfi tfeba nalety pionyrskych drevin na velkych
kalamitnich holinach;
c) ekosystémy s vysokou rezistenci i pomérné vysokou resilienci. Mezi takové systémy
patfi napriklad nékteré lesni porosty na extrémnich stanovistich, jako skaly, sut atd.;
d) ekosystémy s vysokou rezistenci a nizkou resilienci, napfiklad klimaxové buciny.

Pfi popisu ekologickych systém( se setkdvdame i s dalSimi typy stability, pro nazornost
uvadime prehled zakladnich definic stability pouzZivanych v souvislosti s ekologickymi
systémy:

Resilience — rychlost, sjakou se systém vrati do jeho vychoziho stavu po plsobeni
disturbance (Webster a kol. 1974). Pouziva se pro systémy ve stacionarnim stavu nebo pro
systémy navracejici se na nerovnovaziné vyvojové trajektorie (v ekologické literature casto
panuje ohledné pojmu resilience zmatek, jelikoz tento pojem byl poprvé definovan
Hollingem, ale nejéastéji se pouziva ve smyslu, ktery mu dal Webster; my se drzime kvuli
prehlednosti ¢astéji pouzivané definice pojmu resilience).

Rezistence — schopnost systému udrzovat jeho vychozi stav pfi plsobeni vnéjsich rusivych sil
(Harrison 1979). Pouziva se pro stacionarni stavy.

Robustnost — mnozstvi disturbanci, které systém toleruje, nez se presune (pfepne) do jiného
stavu. Uzce spjata s konceptem ekologické resilience podle Hollinga (1973). Aplikovatelna na
stacionarni i nerovnovaziné systémy.

Variabilita — méreni zmén v systému v ¢ase. Fenomenologické méreni, které necini zadné
predpoklady o existenci stacionarniho stavu nebo jinych asymptotickych trajektorii (Loreau
2010).

Gradience (amplification envelope) — popisuje, jak je pocatecni pertubace ze stacionarniho
stavu zesilena v rdmci systému (Neubert and Caswell 1997).

Persistence — schopnost systému udrzovat sebe sama v pribéhu ¢asu. Casto pouzivana pro
nerovnovazné systémy nebo systémy pred zdnikem (Loreau 2010).

Vidime, Ze ve vSech pouZivanych definicich stability lze vystopovat dvé dlleZité slozky:
a) schopnost systému udrZovat sebe sama (i pfi aproximativné stabilnich podminkach
prostfedi) Cili schopnost systému autoregulovat se b) schopnost systému vyrovndvat se
(uréitym zplsobem se adaptovat) se zménami prostiredi, priCemzZ tyto zmény mohou byt
nahlé — disturbance, nebo mohou plsobit s rliznou intenzitou po delsi dobu — chronicky
stres. Cili autoregulovat se vzhledem k proménlivému prostfedi, k ¢emui miZe systém
pochopitelné zvolit rlznou strategii (viz rezistence/resilience). Vzhledem k popsané
schopnosti Zivych systému udrZovat stacionarni stav pomoci dynamické rovnovahy musime
tedy predpokladat existenci urcitého vnitfniho mechanismu, ktery zajistuje autoregulaci



sebe sama i autoregulaci vic¢i ménicim se podminkam prostredi. V nasledujicich ¢astech se
pochopeni téchto mechanism( budeme intenzivné vénovat.

5.2 Mechanismy ustalovani dynamické rovnovahy

, Zpétnd vazba fidi stroj spise na zakladé jeho aktudlniho vykonu neZli na zdakladé vykonu
ocekdvaného.”

Norbert Wiener (1950)

,,Cim vice ziskdvdme ze svéta, tim méné zanechdvdme, a v dlouhodobém ¢asovém horizontu
budeme platit za tento debet, v Casech, které mohou byt velmi nepriznivé pro nase vlastni
preziti.“

Norbert Wiener (1950)

JelikoZ udrzovani otevienych systémi ve stacionarnim stavu, a tedy jejich stabilita, je déjem
aktivnim, na rozdil od termodynamické rovnovahy rovnovaznych struktur, je tfeba vidét za
stabilitou Zivych systém( jisté procesy. Tyto systémy tedy vykazuji schopnost autoregulace.
NejdulezitéjSimi regulacnimi mechanismy v systémech jsou zpétné vazby, coZ plati zcela
obecné pro vsechny typy systéma.

Systematickou analyzu zpétnych vazeb pfinesla kybernetika. Kybernetika je véda
o komunikaci a fizeni, jejiz zaklady poloZili v obdobi po 2. svétové vdlce pfedevsim John von
Neuman a Norbert Wiener. Oba byli vynikajicimi matematiky, Wiener i s presahem k filozofii
a biologii, které rovnéz studoval. Wienerliv pohled sméroval dale nez jen k popisu
mechanisml komunikace a fizeni, jelikoZz se pokousel uvést svoje ideje do vztahl s Sirokym
spektrem socidlnich, kulturnich i environmentalnich témat. Kybernetikové chtéli rovnéz
provést matematickou analyzu mysli a popsat jeji procesy pomoci logicky precizniho,
formalniho jazyka matematiky.

Wiener definoval kybernetiku jako védu o ,fizeni a komunikaci v Zivocichu a ve stroji“ a je
rovnéz autorem slova kybernetika, které ma svlij plvod vieckém slové kybernetes —
kormidelnik (Capra, 2004). Kybernetikové se zabyvali rGznymi Urovnémi popisu:
soustfedovali se na strukturu komunikace, zejména v uzavienych smyckach a sitich. Jejich
vyzkumy je dovedly kpojmim zpétné vazby, autoregulace a pozdéji i kpojmu
samoorganizace. Pravé tyto tfi pojmy jsou klicové pro stabilitu a moZnost evoluce Zivych
systému. VSechny hlavni vysledky kybernetiky ovSem vznikaly srovnavanim organism
a stroju, tj. na podkladé mechanistickych model( Zivych systému. Kybernetické stroje se vsak



od téch Descartovych hodinovych velmi lisi. Kritickd odliSnost spocivd ve Wienerové
konceptu zpétné vazby. Princip zpétné vazby byl zndm jiz dfive a dokonce aplikovan
v technice; Casto citovanym prikladem je Wattlv reguldtor nebo termostat (Capra, 2004).
PrestoZe dvé predesle uvedena zafizeni byla hojné vyuzivana v pribéhu 19. stoleti a znamy
fyzik James Clerk Maxwell naptiklad vypracoval formalni matematickou analyzu Wattova
parniho reguldtoru, trvalo témér dalsi stoleti, nez kybernetikové rozpracovali pojem
zpétnovazebné smycky a cirkuldrni kauzality, které jsou pro pochopeni principu fungovani

téchto zarizeni klicové.

Jeden z nejjednodussich prikladl zpétnovazebné smycky nalézame v originalnim Wienerové
podobenstvi kormidelnika:

KdyZz se lod ftizend kormidelnikem odchyluje od stanoveného kurzu, reknéme vpravo,
kormidelnik uréi odchylku a potom vraci smér pohybem kormidla vlevo. Tim se odchylka lodi
zmensuje, az prochdzi mistem se spravnou pozici, a poté se odchyli vlevo. Nékdy béhem
tohoto manévru urci kormidelnik novou odchylku vlevo a pootodi kormidlem vpravo atd.
Aktualni trajektorie lodi proto osciluje okolo Zzadaného sméru. Zru¢nost kormidlovani lodi



spocCiva ve schopnosti udrzet tyto oscilace co nejmensi. Tento priklad je krasnou ukazkou
negativni zpétné vazby (obr. 5.3).

Obrazek 5.3: trajektorie kormidelnika: trajektorie, po které se kormidelnik pokousi
lod vést je vyznaCena Cerné, skuteCna draha lodi pak Cervené. Vysvételni v textu.

Obecné se da zpétna vazba definovat jako kruhové usporadani kauzalné spojenych prvkd,
v némz prvotni pricina postupuje podél prvkd smycky, takze kazdy prvek plsobi na prvek
nasledujici, aZ posledni z nich prenese efekt na pocatecni prvek cyklu a zpétnd vazba se tak
uzavre (Capra, 2004).

Jiz byla zminéna negativni zpétna vazba, existuje i pozitivni zpétna vazba. UvaZujeme jisty
systém a proces v ném: tento proces ma v systému jistou odezvu, ktera tento proces zpétné
ovliviiuje:

1. pokud tato odezva vede k zesileni procesu (napfiklad zesileni procesu rlistu nebo
poklesu), ktery ji vyvolal, hovofime o pozitivni zpétné vazbé, pozitivni zpétna vazba je
tedy samozesilujici;

2. pokud odezva vede k usmérnéni procesu na urcitou Uroven, hovofime o negativni
zpétné vazbé, negativni zpétnd vazba je tedy samovyrovnavaci.

To znamena3, Ze pozitivni zpétna vazba vede k divergenci (rozbihavosti) vyvoje procesu, ktery
zapficinuje pfislusnou odezvu, od pocatecniho stavu, kdezto negativni zpétna vazba vede ke
konvergenci (sbihavosti) procesu k urcité drovni (obr. 5.4). Pokud se pfidrzime pfikladu
s kormidelnikem, pak negativni zpétnd vazba odpovidd pravé tomuto pripadu, kdy
trajektorie lodi osciluje kolem néjakého sméru; u Zivych systému tento smér reprezentuje
napftiklad optimalni teplota, vyvdzena rychlost jednotlivych metabolickych proces( v téle atd.
Pozitivni zpétna vazba by odpovidala tomu, kdyby se kormidelnik ukazal byt inoscem: vedl|
by lod'stale vice mimo plvodné stanovenou trajektorii.
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Obrazek 5.4: pusobeni
pozitivni zpétné vazby je
spjato s divergenci: vyvojové
trajektorie se rozbihaji od
pocate¢niho stavu. Pusobeni
negativni zpétné vazby je
spjato s konvergenci: vyvojové
trajektorie  (vyvoj pfisludné
veli¢iny v ¢ase) se zrlznych
pocate€nich hodnot sbihaji a
riznou meérou osciluji kolem
jisté  rovnovazné hodnoty.
Upraveno podle (13)

Zpétnovazebné smycky mohou obsahovat pozitivni i negativni spojeni. Dle celkového poctu
negativnich spojeni ve smycce pak Ize rozhodnout, zda bude vysledny efekt zpétnovazebné
smycky pozitivni (divergentni) nebo negativni (konvergentni). VSe si osvétlime opét na
prikladu kormidelnika: na obrazku 5.5 vidime strukturu negativni zpétnovazbené smycky
zobrazujici proces, pri kterém kormidelnik vede trajektorii lodi podél Zzadaného sméru. Prvni
¢ast procesu stanoveni odchylky — nastaveni kormidla — oznac¢ime znaménkem plus, jelikoz
se jedna o pozitivni spojeni: ¢im vétsi je odchylka od pfedem urceného sméru, tim vétsi je
regulace sméru pomoci pootoceni kormidla. Dalsi ¢ast procesu je vSak negativni: ¢im vétsi je
regulace odchylky pomoci kormidla, tim odchylka klesa rychleji, vétsi kontrolovani ze strany
kormidelnika tedy vede k poklesu odchylky, proto tuto ¢ast procesu oznacime znaménkem
minus. Posledni proces je opét pozitivni, s tim, jak se odchylka od uréeného sméru zmensuje,



bude jeji nové stanovena hodnota mensi, tedy tento proces rovnéz oznac¢ime znaménkem
plus.

stanovena
hodnota

odchylky -
velikost

regulace: +

0

Rl | velikost
vyvoj velikosti
o regulace —
odchylky — jeji T = S X
. ; vyvoj velikosti
nové stanovena
3 odchylky: -
noanota: +.4 ]

Obrazek 5.5: struktura zpétnovazebné smycCky Fizeni lodi zodpovédnym
kormidelnikem. Smycka obsahuje kladna i zaporna spojeni. Hlubsi rozbor je uveden
v textu.

Je dulezité si uvédomit, Ze znaménka + a — nevyjadfuji vzestup nebo pokles hodnoty, ale
vyjadtuji relativni smér zmény na sebe vdzanych prvki, tedy znaménko + oznacuje stejny
smér zmény a znaménko minus smeér opacny.

Takové oznaceni je vhodné ztoho dlvodu, Ze umoZnuje urcit celkovy charakter
zpétnovazebné smycky podle jednoduchého formdlniho pravidla: smycka bude
samovyrovnavajici (negativni), pokud bude obsahovat lichy pocet negativnich spojeni,
a samozesilujici  (pozitivni), jestlize bude obsahovat sudy pocet negativnich spojeni.
Zpétnovazebné smycky se Casto skladaji jak z pozitivnich, tak z negativnich pri¢innych vazeb;
jejich celkovy charakter Ize snadno urcit prostym scitdnim negativnich vazeb ve smycce dle
predesle uvedeného pravidla.

Wiener a jeho kolegové povazovali zpétnou vazbu také za zdkladni mechanismus
autoregulace, ktery umoznuje zivym systémuim udrZovat se ve stavu dynamické rovnovahy.
A skutecné, zpétné vazby lze nalézt na rlznych stupnich organizace Zivych systému.
S negativni a pozitivni zpétnou vazbou v systémech souvisi exponencialni a limitovany rast;
tyto procesy si v nasledujici podkapitole priblizZime a ukdZeme na jejich souvislost
s autoregulaci populaci.



5.3 Exponencialni a limitovany rust a jejich vztah ke stabilité

5.3.1 Linearita

Predstavime si zakladni vtahy popisujici neomezeny a limitovany rlst systému a pfi
promysleni téchto vztahu si uvédomime nékteré podstatné rysy matematické redukce.

Pro pochopeni fungovani a evoluce slozZitych systém( je nutné zabyvat se jejich dynamikou
neboli vyvojem v Case. V Zivych systémech se lze setkat s linedrnim chovanim, v mnohych
pozorovanych jevech se snazime linearni chovani nalézt tak, aby alespon pftiblizné (nebo
prinejmensim v jistém intervalu hodnot) popisovalo sledovany problém. Linearita je totiz
popsdna velmi jednoduchym vztahem mezi nezavisle a zavisle proménou:

y=a.x+b 1.

Zavisle proménnd (y) byva zpravidla jistda dulezitd veli¢ina charakterizujici systém
(produktivita, hustota populace, rychlost transpirace atd.), nezavisle proménnou (x) maze
byt tfeba ¢as nebo jina fidici veli¢ina, vyjadfujici napfiklad plsobeni prostfedi na systém
(vstup dusiku, velikost populace jistého druhu, primérna teplota atd.). Grafem linearni
zavislost je pfimka. Hodnota a vtomto pfipadé znaci velikost konstanty, tzv. smérnice
primky, kterd se v grafickém zobrazeni projevi jako sklon pfimky. Konstanta a tedy vyjadfuje
hodnotu y v zavislosti na hodnoté x, jakysi ,,sménny kurz“. Hodnota konstanty b pak urcuje,
kde pfimka linearni zavislosti protne osu y, tedy hodnotu y pro x = 0.

Prikladem vztahu popisujici chovani ptirodniho systému linedrné je Montheitova hypotéza,
ktera dava do souvislosti lesnim ekosystémem zachycenou fotosynteticky aktivni radiaci (FAR
nebo PAR) a pfirastek biomasy porostu.

DW = e.1,, 2.

kde DW znaci vyprodukovanou nadzemni biomasu, /; zachycenou FAR a € je koeficient
konverze energie slune¢niho zareni do nadzemni biomasy.

Koeficient € predstavuje veli¢inu vhodnou pro popis zdravotniho stavu porostu, jelikozZ je
typickou systémovou veli¢inou, jejiz hodnota odrdzi stav mnoha procest uvniti ekosystému.
Ma tedy vztah i ke stabilité ekosystému: ekosystém silné poskozeny plsobenim naptiklad
pfizemniho ozénu bude mit nizkou hodnotu £ a zaroven bude nachylny k rozpadu. Pro
hodnotici ramec nizkd—vysokd hodnota ¢ je tfeba vytvorfit vhodnou mnozinu vztaznych bodda,
napfiklad analogicky ekosystém v dobrém zdravotnim stavu, ekosystém silné poskozeny atd.



5.3.2 Ménici se rychlost zmény: kli¢ k exponencialni zavislosti

Pro linearni chovani je typicky stdle stejny ptirlstek nezavisle proménné, tedy naptiklad
posuneme-li se na ose x vzdy o jednicku kupredu, odpovidd tomuto vzestupu vzdy stejny
narUst (pokles) hodnoty y, bez ohledu na to, v které ¢asti osy x tento posun provedeme.

Jak si poradime s pripady, kdy zména nezavisle proménné neni linedrni funkci zmény x, tedy
s pfipady kdy pfirlstek na ose y zdavisi na tom, v které casti osy x se posouvame? Uvaime
napfiklad nosicCe, ktery je schopen urazit s ndkladem 80 kg 30 km. Budeme-li hmotnost
tohoto nakladu na startu zvySovat a v zdvislosti na tomto zvySovani pozorovat pokles
dochazkové vzdalenosti nosice (vzrist spiSe nelze predpokladat), tézko bude maximalni
urazend vzdalenost klesat linearné; budeme spiSe ocekavat zrychleni poklesu dochazkové
vzdalenosti s rostouci velikosti nakladu.

Témito Uvahami se nam otevird prostor ke studiu zmén rychlosti rGznych procesu
v systémech, které jsou pro studium vétsiny realnych systému nezbytné. V této souvislosti
zminime nékolik pojm( ze zaklad(l diferencidlniho poctu. Kontinudlni zménu v matematice
znaCime symbolem d, studujeme ji metodami diferencidlniho poctu. Pokud se zajimame
pouze o vychozi a konecny stav systému a zménu urcéujeme jako rozdil pocatecni a konecné
hodnoty, mezi nimiz lezi vétsi nez nekonecné maly interval, zna¢ime zménu symbolem A.
Takové systémy studujeme pomoci poctu diferencniho.

Jak jiz bylo naznaceno v pripadé linearniho chovani, je zména zavisle proménné ve vztahu ke
zméné nezdvisle proménné konstantni. Potom muizZeme psat:

dy/dx = K. 3.
Pokud za nezavisle proménnou dosadime cas t, mUZzeme psat:
dy/dt = K, 4,

kde K je konstanta znacici velikost zmény. Rikdme tedy, Ze derivace (zjednodusené rychlost
zmény) linearni zavislosti je konstanta a piSeme:

d(ax) =a. 5.

Vratime-li se k prikladu pozitivni zpétné vazby, bude z jejiho charakteru zfejmé, Ze systém
fizeny timto druhem vazby se nebude chovat linedrné. Rozeberme si nyni pribéh
»,skromného objevitele”, ktery se poji k vyndlezu Sachl (Bias, 2009): vynalezce Sacha si
vyzdadal slySeni u perského krale — $aha. Kdyz mu vysvétlil pravidla hry a jeji vyznam pro cvik
strategického mysleni, byl $dh nadsen a rfekl vynalezci, Ze mu da odménu, jakou jen bude
chtit. Vynalezce se na zakladé prvniho zdani zachoval velmi skromné: prohlasil, Ze chce na
prvni pole Sachovnice jedno zrnko ryZze a na kazdé dalsi dvakrat vice, neZ je na predeslém.
Sachovnice je rozdélena na 8 x 8, ¢ili 64 poli. Sah byl zprvu piekvapen, jelikoZ 74dand odména
se zdala byt pfiliS malou. Ovsem pocitejme: na prvnim poli bude jedno zrnko, na druhém



dvé, na tretim Ctyfi, na Ctvrtém osm, na patém Sestnact, na Sestém dvaatricet na sedmém
CtyFiasedesat atd. Celkem pak 1 + 2 + 2% + 2° + 2% + 2° + 2° . + 2% =
18 446 744 073 709 551 615 zrnek. Pro predstavu: kdyby zrnka leZela tésné u sebe a byla jen
1 mm silna, pak by jejich fada sahala stotisickrat dale, nez je vzdalenost Zemé od Slunce.
V ¢em spociva tento enormni nardst? Vzpomenme si na jednu z definic pozitivni zpétné
vazby: vystup systému je pouZit jako novy vstup systému, kde je opét zesilen, opét pouZit
jako novy vstup a zesilen atd.; pak prijdeme na to, Ze predesle uvedeny priklad predstavuje
zesileni pomoci pozitivni zpétné vazby: vidy jsme nasobili dvojkou, ale vystup tohoto
nasobeni jsme poutili jako vstup pro nasobeni nové, dvojka zde plnila funkci jakési rychlostni
konstanty, ale velikost zmény mezi jednotlivymi kroky (ty mohou byt i infinitezimalné malé,
coz vsak tento pripad neni) se neustdle zvySovala. Takovou zavislost mezi nezdvisle a zavisle
proménou oznacujeme exponencialni funkci. Exponencialni rlst/pokles predstavuje tedy
matematicky popis systému fizenych pozitivni zpétnou vazbou.

A
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x

Obrazek 5.6: srovnani linearniho a exponencialniho rustu.

Napriklad i v ekosystému je kazidy druh teoreticky schopen exponencidlniho popula¢niho
rastu. Tyto tendence jsou vsak drzeny ,na uzdé“ rozlicnymi vyrovnavacimi interakcemi uvnitr
ekosystému. Nespoutany exponencialni rlst se vSak muZe objevit napriklad vsilné
naruseném ekosystému (napfiklad monokultury). Potom se nékteré rostliny proméni
v ,plevele” a néktefi ZivocCichové ve ,Skidce”, jiné druhy vymizi a je tak narusena rovnovdha
celého systému (Michal, 1994). Exponencialnim rlstem se vyznacuji rovnéz jisté faze vyvoje
populaci (nejéastéji r-stratégt).



5.3.3 Exponencialni rist a neudrzitelnost/nestabilita

Na zakladé obecnych definic je zfejmé, Ze negativni zpétna vazba vede ke stabilité systému,
kdezto pozitivni zpétnd vazba kjeho destabilizaci. V pfirodé vSak nachazime i pfipady
regulace pozitivni zpétnou vazbou.

»Tlak (lidské) populace je neumérné vétsi nezZ sila v zemi produkujici obZivu pro ¢lovéka.”

Thomas Malthus (1789)

Neregulovany rlst populace je ptikladem jevu s pozitivni zpétnou vazbou: ¢im vice ¢lent
populace je v plodném véku, tim vice potomstva mize byt zplozeno. Cim vice potomstva
dorlistd do plodného véku, tim vice potomstva mlze byt plozeno a tim rychleji narlsta
populace. Aktualni nardst populace (zména velikosti populace v ¢ase neboli dN/dt, kde N je
aktualni velikost populace) je tedy umérny okamiité velikosti populace N: ¢im vétsi
populace, tim rychlejsi populacni riist:

dN/dt = rN, 6.

kde r je rychlostni konstanta (rychlost rlistu populace vztazena na jednoho ¢lena populace).
Vzhledem k tomu se tedy se zvétSujici se populaci rychlost ridstu zndsobuje. U populaci,
jejichz dynamika je fizena pozitivni zpétnou vazbou tedy plati: ¢im vétsi populace, tim vétsi je
i nardst populace. Vysledkem tohoto procesu je exponencialni kfivka narlstu populace,
krivka pfiznacna pro pfitomnost pozitivnich zpétnych vazeb (obr. 5.7). Exponencialni kfivka je
grafickym vyjadrenim exponencialni funkce; pravé tuto funkci pouzijeme, chceme-li zjistit
velikost populace N v ¢ase t, pficemz velikost pocatecni populace oznacime jako No:

N(t) s Noert. 7.

Exponencialni funkci ziskame z rovnice 6., popisujici zmény ve ,sménném kurzu“ zavisle
proménna — nezdvisle proménna (neboli zmény rychlosti, vtomto pripadé rlistu, obecné
i poklesu y), integraci neboli s¢itanim velikosti pfirlstkd v infinitezimalnich (nekonecné
malych) casovych intervalech. Uvédomme si, Ze prestoZe zavislost N na case je
exponencidlni, zdavislost zmény rychlosti rlstu dN/dt dana diferencidlni rovnici 6. na
aktudlnim N je linearni.

Exponencialni rdstovou kfivku mohou v kratSich ¢asovych obdobich sledovat nejriznéjsi
procesy: rust HDP, stépné reakce v jaderné fyzice, katalytické reakce v chemii, vzrist ceny
akcii, vzrlst nadseni fanouskl, zavody ve zbrojeni, inflace. Pozitivni zpétna vazba tedy mlze
stdt za dynamickou fazi rGstu systému, ten vSak ¢asem nardzi na jisté hranice souvisejici
zpravidla s omezenym pfisunem zdroja Cili s jistymi limitami rlstu. Tyto hranice rlstu jsou



spjaty s vyCerpanim zdroji vnéjsich (jako v pfipadé rdstu populace, ekonomického rlstu,
zavodech ve zbrojeni) nebo zdroju vnitfnich (jako v pfipadé vzrlstu nadsSeni fanouskd,
ekonomického rastu, katalytické chemické reakce). To, jestli limitujici zdroj povazujeme pro
dany systém za vnitfni nebo vnéjsi, mnohdy zavisi na vymezeni systému, popf. jeho rozdéleni
na subsystémy. Jisté je, Ze po dosazeni limitl rastu nastava kriticky zlom.

Lidskd populace vykazuje v poslednich staletich jednoznaéné exponencidlni rlist (obr. 5.8).
Na nebezpecéi nadmérného rlstu populace a stim spojené nestability (socidlni otfesy pfi
dosazeni limitd rlstu, vymirani, valky, soupereni o zdroje, krize globalniho ekosystému)
upozornil v moderni dobé jako jeden zprvnich Thomas Robert Malthus (1766-1834).
Pfedpokladal, Ze srostouci populaci dojde k protnuti dvou kfivek: rlstu poptavky po
potravindch (spjaté s rlstem populace) a rGstu produkce potravin. Pfedpokladal, Ze zatimco
populacni nardst bude sledovat exponencidlni zavislost, rlst produkce potravin pouze
zavislost mocninnou. Ve své eseji The Principle of Population se snaZil reagovat na predstavy
nékterych utilitaristd, ktefi pfedpovidali neomezeny narlst obyvatelstva (Bias, 2009).
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Obrazek 5.7: vyvoj pocetnosti svétove populace. Pfevzato z (14)

,, Clovék stdle ovlddd prirodu, coZ se na tak malé planeté, jakou je nase Zemé, miiZe nakonec
projevit naopak vétsi zavislosti ¢lovéka na prirodé.”

Norbert Wiener (1950)



V Malthusové dobé byla hrozba kolapst v souvislosti s dosazenim limitd rlstu odvracena,
ato ndstupem pramyslové revoluce, kdy doslo kvelké intenzifikaci obdélavani pldy,
zefektivnéni nékterych technologii a reorganizaci usporaddni spolecnosti. To vSe ovsem
vyZadovalo ohromnou dodatkovou energii, ziskdvanou dodnes predevsSim spalovanim
fosilnich paliv, mensi mérou pak zjinych zdrojl. Nase existence se tak stala svazanou
s obrovskymi energetickymi toky, které je nutno vynakladat k udrZeni nasi civilizace. Vzdyt
jen na produkci umélych dusikatych hnojiv zavisi potraviny pro témér 40 % svétové populace
(Cilek, 2009). Pritom syntéza téchto hnojiv stoji pfevdiné na energeticky naro¢né Haber—
Boschové reakci (syntéze amoniaku pfimo z prvkd za poutziti katalyzatora).

Je zfejmé, Ze ve svété omezenych materidlnich zdrojl, jakym planeta Zemé bezesporu je,
predstavuje idea trvalého rlstu nebezpecnou iluzi, tato vira muze vsak byt uhelnym
kamenem tady chybnych rozhodnuti a neschopnosti realisticky analyzovat svétovy vyvoj.
Prijmeme-li tento fakt, méli bychom napriklad zavrhnout rdst HDP jako indikator pokroku.
Néktefi véri, Ze hranice rlstu populace jsou prakticky neomezené, jelikoz lidsky intelektualni
potencial prichazejici s inovacemi tykajicimi se novych a efektivnéjsich technologii je rovnéz
prakticky neomezeny. Nutno poznamenat, Ze kaidy proces ma svou hranici maximalni
dosazitelné Ucinnosti, coz vyplyva z druhé véty termodynamické. | revoluce informacnich
technologii ma své limity, coZz vyplyva z Heisenbergovych relaci neurcitosti (hustota
informacniho toku je omezena).

,Pokrok neuklada pouze nové mozZnosti pro budoucnost, ale rovnéz novd omezeni.”
Norbert Wiener (1950)

Umélé posouvani limith prostiedi pro lidskou populaci vede k vycerpavani mnoha zdroja,
k degradaci ekosystém(, k pretrhani zpétnych vazeb, a tim padem i kohroZeni
autoregulacnich schopnosti globalniho ekosystému. V soucasné dobé existuje mnoho
odhad( udrzitelné lidské populace; konzervativni odhady zaloZzené na produktivité
zemédélstvi pocitaji s 6,7 miliardami (Odum, 1983), model globdlni biosféry, vypracovany
v 80 letech v Rusku, pocita s16-17 miliardami (Krapivin a kol. 1982), v soucasnosti se
objevuji udaje okolo 9-10 miliard (Jermar, 2010, Kubiszewski a kol. 2013). Otazkou je, do
jaké miry jsou odhady podobného typu komplexni, tj. do jaké miry zohlednuji miru
ovliviiovani Zivotniho prostiedi lidskou ¢innosti a udrzitelnost takového vyvoje.

5.4 O stabilité stacionarnich stavu

Jak jiz bylo uvedeno, po fazi exponencialniho ristu fizeného pozitivni zpétnou vazbou dojde
drive nebo pozdéji k dosazeni kritického bodu, ve kterém systém narazi na vnéjsi nebo
vhitini limity tohoto rlstu. Poté existuji v zasadé dva mozné scénare jeho dalsiho vyvoje:

1. Dosavadni pozitivni zpétné vazby se proméni v negativni a exponencialni Usek
rastové krivky prejde v ¢ast priblizné rovnobéZznou s osou x; takovy vyvoj indikuje, Ze



systém se dostal do stavu dynamické rovnovahy se svym prostfedim: rlst byl tedy
vystfidan stacionarnim stavem s ptipadnou jemnou oscilaci kolem stfedni hodnoty.

Napfriklad pfi obsazovani volné ekologické niky jistou populaci mze nejprve populace rast
exponencidlné, pak oviem zacne byt limitovana zdroji na daném stanovisti a kompeti¢nimi
vztahy s jinymi Zivocichy: hustota populace se ustdli na urcité hodnoté a na této mize
setrvat s ndhodnymi vychylkami okolo této hodnoty. Pokud muZe vyvoj probihat cestou
pfirozené sukcese, pak tato hodnota odpovidd nosné kapacité ekosystému pro danou
populaci pfi danych podminkach.

2. Pokud zlstavaji pozitivni zpétné vazby zpUsobujici rlst veli¢in zachovany i po
prekroceni limith rastu, coZz je dUsledkem selhani ¢i neexistence regulacniho
mechanismu ¢i opozdénym ndstupem zpétnych vazeb, dospéje systém ke kolapsu:
velikost populace prudce klesa, coz nékdy vede az k zaniku prislusného ekosystému,
populace Ci k jeho transformaci na ekosystém s jinym usporadanim.

Pozitivni vazba tedy mnohdy stoji na pocatku strukturni (kvalitativni) zmény systému.

5.4.1 Riist limitovany nosnou kapacitou prosti-edi: logisticka rovnice

Rozeberme si nyni oba vySe zminéné pripady vice. Kazdé prostfedi ma pro jednotlivé
populace organismd urcitou nosnou kapacitu; tato nosnd kapacita je v podstaté dana
velikosti daného prostredi, mnoZstvim jednotlivych zdrojl v ném, symbiotickymi (ve smyslu
vzajemného ovliviiovani; to mlzZe byt mutualistické, kompeti¢ni, parazitické) vztahy mezi
jednotlivymi organismy a dllezitymi faktory prostredi (klimatické poméry). Nosna kapacita
prostfedi pro dany druh mize byt vyjadrena udrzitelnou velikosti pfislusné populace N" nebo
pridruZzenou intenzivni veli¢inou: udrzZitelnou populacni hustotou n*, coz je udaj lépe
uchopitelny (nemusime odhadovat velikost celkové populace, postaci, kdyZz na vytycenych
mistech ekosystému urcime jeji hustotu). Pfijméme tedy fakt, Ze v pfitomnosti negativni
zpétné vazby se aktuadlni populaéni hustota n blizi n* a rovnost téchto hodnot (alespon
pribliznd) znadi existenci dynamické rovnovahy. Je ziejmé, ze jakmile se n blizi n*, musi se
rychlost rGstu populace dn/dt (rozdil mezi po¢tem narozenych a zemfrelych jedincll) sniZovat,
jelikoZ nastupuji zpétné vazby brzdici rlist a zajistujici asymptotickou ¢asovou trajektorii n k
n*. Matematicky tento model poprvé formuloval belgicky matematik Pierre Verhulst (1804—
1849), vychazejice z prace Malthuse. Verhulstova rovnice popisujici limitovany rist se nazyva
rovnice logisticka a ma ndsledujici tvar:

dn n
Prinkel (1 - —),
8.
kde r je rychlostni konstanta. UdrZitelna populacni hustota n* (kapacita prostredi) byva
Castéji znacena jako k. PovSimnéme si nyni, jak vztah funguje: kdyZ je velikost aktudlni
populaéni hustoty mensi nez nosnd kapacita prostredi Cili n < n, pak plati, Ze ¢im vice se



n blizi n*, tim vice se hodnota zlomku n/n* blizi jedné: rozdil v zavorce se tedy bliZi k nule,
¢imz se snizuje aktualni rychlost rlstu populace az k nule. Nulové rychlosti rlistu populace je
dosazeno v pfipadé n = n*. Pokud plati n > n’, potom je vyraz v zavorce zaporny a také
rychlost rlistu populace je zaporn3, jedna se tedy o pokles; s tim, jak se n blizi n’, se rychlost
populaci, nez odpovidd n*, vztah 8. nas po case vidy dovede k bodu n = n*. Tento bod
odpovida dynamické rovnovaze. V dynamické rovnovaze populace neroste ani neklesa:
existuje rovnovaha mezi poctem narozenych a zemftelych jedincl. Bod n = n* nazyvdme
atraktorem. Atraktor (atraktivita = pfitaZlivost, plvodné z latinského attrahere — ptitahovat)
je bod ¢i mnozina bod(, ke které dany systém béhem své ¢asové evoluce samovolné spéje.
Atraktor je tedy stabilnim stavem systému, mlze byt dynamickou nebo termodynamickou
rovnovahou.

Rovnice 8. vyjadfuje ,pouze” zmény rychlosti rlstu/poklesu populace v zavislosti na
aktudlnim n a dalSich parametrech. Pokud bychom chtéli, podobné jako u rovnice pro
exponencidlni rlst/pokles, nalézt vyjadreni velikosti aktualni populac¢ni hustoty n v zavislosti
na Case t ristu/poklesu a velikosti vychozi populaéni hustoty ny, musime diferencidlni rovnici
8. integrovat (nalézt analytické feseni); vysledny vztah ma potom tvar:
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Vyvoj n v zavislosti na t pro rizné vychozi ng a pevné zvolené r (rychlostni konstanta) ukazuje
graf 5.8. Na ném muiZeme ndzorné vidét atraktorni puUsobeni n’, které vtomto pripadé
reprezentuje prfimka rovnobéina s osou x. Podle tohoto grafu se zda, Ze podobné jako
,viechny cesty vedou do Rima“, viechny evoluéni trajektorie systému €asem konverguji
k atraktoru n". Graf 5.8 je rovnéz prikladem konvergence, tedy zmensovani vzdalenosti
aktualni hodnoty veli¢iny popisujici systém od jisté cilové hodnoty, vtomto pfipadé n*, coz
obecné vede ke stabilité.



Obrazek 5.8: vyvoj populaéni
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5.4.2 Rozsireni logistické rovnice smérem k zahrnuti interspecifické
kompetice

Z biologického hlediska zahrnuje logisticka rovnice autoregulaci ke stabilnimu stavu, pficemz
exponencialni rdst je omezovan vlastni (intra-druhovou) konkurenci: se zvysujici se populaci
tato konkurence roste a brzdi tedy rychlost dalSiho rlistu. Pfirozeny ekosystém vsak zahrnuje
i spoustu interakci mezidruhovych. Jak wupravime logistickou rovnici, aby obsahla
mezidruhovou konkurenci?

Vysledkem takového rozsifeni logistické rovnice je klasicky kompeti¢ni model Lotky—Voltery

(Lotka 1925, Voltera 1926):
dt . n; '

L

10.

Tato rovnice popisuje omezeni rlistu druhu n; konkurenci dalSich S-1 druh( (posledni druh je
samotny druh n;, ktery konkuruje sam sobé&, jako v pfipadé popsaném logistickou rovnici).
Intenzity mezidruhové konkurence, ur¢ené sadou koeficientll (parametrd) a;, jsou vyjadieny
relativné vzhledem ke konkurenci vnitrodruhové, kde se predpokladd hodnota a; = 1. Pro
jeden druh, ktery konkuruje sdm sobé, vztah 10. prechazi v logistickou rovnici.



Rovnice Lotky—Voltery a od nich odvozené modely jsou hojné pouzivany v populacni ekologii
a jejich rozbor je povétsinou obsazen ve vsech standardnich ucebnicich populaéni ekologie.
V Cestiné Ize doporucit napfiklad hodnotnou publikaci Populacni ekologie (Tkadlec, 2008). Na
tomto misté se zamérfime pouze na jednoduchou analyzu systému o dvou konkurujicich si
druzich, jez popisuje soustava dvou diferencidlnich rovnic. Postupy vysetfovani stability
popsané na tomto pfikladu zlstavaji principielné zachovany i pfi zjistovani stability
sloZitéjsich systému popsanych soustavami diferencialnich rovnic.

5.4.3 Stacionarni stavy u kompeticniho modelu Lotky-Voltery

Jak jsme si jiz fikali, u slozitych systémU je stabilita spjata se stacionarnim (ustalenym)
stavem (ten muiZe byt napriklad vysledkem vyrovnaného pfirlstku a ubytku biomasy,
ustalenych tok( latek v ekosystému atd.). Tento ustaleny stav se v ptipadé popisu systému
souborem dynamickych rovnic projevi tak, Ze derivace (rychlosti zmén) dulezZitych
systémovych veli¢in budou v idedlnim pfipadé nulové. DuleZité ovsem je, Ze ne kaZdy
ustdleny stav, projevujici se nulovou derivaci pfislusné veli¢iny, je zaroven stavem stabilnim.

Uvazujme tedy dva konkurujici si druhy, jejichz kompeticni interakce je popsana systémem
dvou diferencidlnich rovnic:
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kde pro prehlednost pouzivame misto dn/dt pro ¢asovou derivaci symbol n’. Principielné
existuji Ctyfi na kompeticnim modelu zaloZzené vyvojové scénare (Loreau, 2010):
1) kompetiéni vylouéeni prvniho druhu druhym, 2) kompeti¢ni vylouceni druhého druhu
prvnim, 3) vylouceni jednoho ze dvou druhl v zdvislosti na pocatecnich podminkdch,
4) stabilni koexistence obou druh.

Aby doslo ke spolecné stabilni koexistenci dvou konkurujicich si druhd, tedy k naplnéni
¢tvrtho scéndare, musi byt levd strana obou diferencialnich rovnic 11. a 12. nulov3, a to
zaroven (viz dale).

Prvni feSeni je trividlni, jednd se o situaci, kdy n; a n, jsou rovny nule. Takové feseni nds
ovsem z praktickych dlvodd nezajim3, jelikoZz je zfejmé, Ze nebudeme pozorovat zmény
v populacnich hustotach, pokud jsou obé hustoty nulové. Takova situace muZe nastat
napfiklad v termodynamické rovnovaze. Netrividlni feSeni musi splfiovat podminku anulace



vyraz( v zavorkach u 11. a 12., jelikoZz nulovy vysledek rozdilu v zavorce zajisti i nulovou
hodnotu ptislusnych derivaci. Pro velikost populaci n; a n, musi tedy platit:

— *
ny = N — a12N
13.
—_ *
le —_ Tl2 - a21n1 .
14.

Pri reSeni vétsiho poctu soustav takovychto rovnic miZeme pouzit napriklad metody
maticového poctu, ovsem v nasem pripadé pouZijeme grafickou analyzu pomoci nulovych
izoklin, kterd nam ndzorné osvétli, Ze stabilni koexistence druhl mize nastat, jen pokud jsou
splnény urcité podminky.

PovSimnéme si nyni provazanosti obou rovnic 13. a 14., ktera je ddna existenci vzajemné
regulace (obecné interakce): populacni hustota prvniho druhu n;, kterd sama v dlsledku
kompetice zavisi na n,, ovliviiuje skrze kompetici hustotu druhého druhu n,. Mizeme
pozorovat zajimavy jev: veli¢iny charakterizujici systém si v rovnicich vymeéni pozici nezavisle
a zavisle promeénné: v prvni rovnici je nezavisle proménou n; a zavisle proménou ny, v druhé
rovnici je tomu naopak.

Tedy, dulezité veliciny popisujici systém jsou ve vzajemném vztahu, jedna je funkci druhé
(plus dalSich parametrd) a obracené. V zavislostech, které jsme doposud probirali, tomu bylo
jinak: nezavisle proménna byla urcitym zplUsobem dana, jaksi zvenci (specidlnim pfipadem je
¢as), z pohledu lokalniho ekosystému to mohla byt napfiklad intenzita slunecniho zareni,
mnozstvi destovych srazek: jeji hodnota vyrazné ovlivni strukturu systému, ale systém
v podstaté neovlivni ji, tato asymetrie se projevuje napriklad ve vztahu lokalni ekosystém —
prostfedi: toky v lokdlnim ekosystému jsou tak malé (vzhledem ktoklm v ekosystému
globalnim), Ze zmény na lokalni drovni téZzko ovlivni nékteré veliCiny charakterizujici
ekosystém globdlni, prestoze principielné je ovlivnit mohou a kdyZz secteme ptispévky
velkého mnoizstvi lokalnich ekosystém(, tak se tak i déje. To opét pripomina dulezZitost
uvazeni méfritek, ve kterych jednotlivé déje probihaji.

v vs

V dynamickych systémech na vhodnych méfitkdch jsou spolu jednotlivé veli¢iny bézné
provazany. Tato zavislost je pro diskutovany pripad dvou konkurujicich si druh(, které jsou
schopny vytvofit stacionarni stav zndzornéna na obrdzku 5.9. Na ose x jsou hodnoty n;, na
ose y hodnoty n,.

Na rovnici 13. vyjadtujici podminku n;” = 0 se mUZeme divat jako na linearné klesajici funkci
s nezavisle proménou n; a smérnici danou kompeti¢nim koeficientem «a;,. Analogicky tak
mulzeme ucinit u rovnice 14. vyjadrujici podminku n,” = 0. Pfimka predepsana rovnici 14.
protind osu y v bodé n,” vtomto bodé je populacni hustota n, nejvyssi, jelikoz populace



prvniho druhu je nulova, prisecik s osou x vytycuje bod n, = 0. Populacni hustotu n; v tomto
bodé ziskdme dosazenim do rovnice 14.:

tedy:

n;
ny o

Analogické uvahy mUzZeme provést s rovnici 13. Pfimky dané rovnicemi 13. a 14. se nazyvaji
nulové izokliny; nulové proto, Ze, jak jiz bylo feceno, jsou oblasti konstantni velikosti n; a n..
Z rovnice 10 je patrné, ze populaéni hustota i-tého druhu n; pod nulovou izoklinou n; = n;” —
a;jn; roste a nad izoklinou klesd. V horni ¢asti grafu 5.9 jsou umistény izokliny zvlast, mdzeme
na ném pozorovat narlst/pokles populace (tedy znaménko derivace v rovnicich 11. a 12.)
znazornény pomoci Sipek. V pfipadé prvniho druhu (hustota n;) jsou Sipky znacici
narUst/pokles populace rovnobéiné sosou x, vpripadé druhého druhu (hustota n,)
rovnobézné s osou y. Zabyvejme se nyni existenci rovnovaznych bod( (stacionarnich stavd) a
jejich stabilitou.

Existence staciondrniho stavu je spojena s existenci prlseciku obou izoklin. Souradnice
praseciku ziskdme algebraicky, dosadime-li z rovnice 14. do rovnice 13. a osamostatnime-li
ny:

*
ng — N,

n=-———-—.
! (1 - aj,az1)

Nasledné dosadime vypoctené n; zpét do 14. Aby néjaky prusecik vibec mohl existovat,
nesmi se koeficienty (parametry) mezidruhové kompetice rovnat, tedy nesmi platit as, = ;.
Tato podminka je podminkou cisté matematickou. DalSi podminka vyplyva z biologické
smysluplnosti vysledku, ktery poZzaduje to, aby priseciky lezely v kladném kvadrantu, tedy
aby ani jedna z populacnich hustot nenabyvala zaporné hodnoty.

Z hlediska této podminky principielné existuji v kladném kvadrantu dva prlseciky izoklin:
v prvnim pripadé by prvni izoklina klesala prudceji nez druha a protinala by osu y ,vyse“,
v druhém pripadé by si své pozice ,prohodily”. Existence téchto prlsecikl vyZzaduje splnéni
nasledujicich podminek:

pro prvni prisecik:
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Obrazek 5.9: nulové izokliny pro dvé konkurujici si populace s populacnimi
hustotami nsa n,. Dva obrazky ve stfedni ¢asti grafu znazorfiuji dva mozné praseciky
nulovych izoklin. Provéfeni stability téchto dvou stacionarnich stavu je znazornéno
v posledni Casti obrazku. Stabilni stacionarni stav je zvyraznén plnym cernym
bodem, nestabilni stacionarni stav ¢ernym krouzkem. Podrobnosti viz text.



pro druhy prusecik:

n* , . *
ny >—= a zaroveri n; >
a12 az1

16.
(proc pravé tyto podminky, miZzeme snadno vycist z grafu 5.9).

Jak jiz bylo fe€eno, ne kazdy rovnovazny bod je zdroven bodem stabilnim. Zabyvejme se nyni
otazkou, ktery ze dvou moZnych pruasecikli je zaroven stabilnim staciondrnim stavem?
Odpovéd na tuto otazku nam da rozbor vyvoje systému dvou izoklin (s prisecikem prvniho
nebo druhého typu), pomoci Sipek zobrazujicich pokles/narlst populace nad/pod pfislusnou
izoklinou (obr. 5.9). Ke kazdému bodu stavového diagramu s obéma izoklinami Ize pfiradit
dvé Sipky (vektory): prvni zobrazujici narst/pokles prvni populacni hustoty a druhou Cinici
totéZz pro druhou populacni hustotu. SloZzenim téchto Sipek ziskdme vektor zobrazujici
evoluci celého systému od daného bodu (Tkadlec, 2008). Z grafu 5.9 je patrné, Ze prlsecik
ur¢eny podminkami 15. je skuteénym atraktorem systému, jelikoz vsSechny evolucni
trajektorie se sbihaji pravé v ném. At si vybereme v ¢asti grafu 5.9 s prasecikem obou izoklin
definovanym podminkami 15. jakykoliv bod a sloZime pfislusny vektor, vidy se po Case
dostaneme pravé do tohoto priiseéiku; tento prisecik je tedy pomysinym Rimem fazového
diagramu a stabilnim staciondrnim stavem prislusné dynamické rovnovdhy. Provedeme-li
podobny rozbor s fazovym diagramem s prisecikem definovanym podminkami 16., zjistime,
Ze prislusny prasecik neni atraktorem, a tedy ani stabilnim stavem. Existence stabilniho
stacionarniho stavu umoznujiciho naplnéni ¢tvrtého vyvojového scénare, je tedy spjata se
splnénim podminek 15. Tato kritéria lze zkombinovat a vyjadfit v nasledujici podmince:

n; 1
Ay < = <—
ny, Qg
nebo
n; 1
alz < _* < )
2 21

17.

pokud by si druhy na obrazku 5.9 prohodily své pozice. Tuto podminku Ize rozdélit na dvé
dil¢i (Loreau, 2010):
1. Kompeticni koeficienty a;j, udavajici sklon izoklin, musi nabyvat hodnot:
< 1
a.. —'

tedy:



aijal-]- <1 ,
18.

coZ znamena, Ze alespon jeden z koeficientd mezidruhové kompetice musi byt mensi nez
jedna. Jednotkovou hodnotu kompeti¢niho koeficientu jsme pfifadili vnitrodruhové
kompetici. Z jednoduchého kompeti¢niho modelu Lotky—Voltery tedy plyne, Ze hodnota
koeficientu mezidruhové kompetice (mérend jako geometricky primér dil¢ich kompeti¢nich
koeficientll) musi byt mensi nez koeficient vnitrodruhové kompetice, ma-li existovat stabilni
stav. Takovy zavér mUzZe mit zadvazny vyznam z hlediska biologie a evoluce populaci.

v * * ré . 7 . v v .
2. Pomér n; /n; se musi pohybovat v intervalu daném nerovnostmi 17. coZ vyzaduje
s v . v . ’ * *
(uvaZime-li dalsi okolnosti) podobné hodnoty n; an; .

Z hlediska stability jsou tedy na koeficienty kompetice a nosné kapacity (vyjadrené
maximalni hustotou daného druhu), které vstupuji do rovnic 10. jako konstanty, kladeny jisté
naroky. Ty mohou byt v pribéhu evoluce druhi tvoficich spole¢né populace zajistény dvéma
mechanismy (Chesson, 2000): a) vyrovnavacim mechanismem, tlumicim rozdily ve fitness
druhl tvoficich populaci (vyjadiené vtomto pfipadé jejich nosnymi kapacitami)
b) stabilizachim  mechanismem,  zhustujicim intraspecifické interakce  vzhledem
k interspecifickym. Pro dosazeni stabilniho stavu musi oba mechanismy plsobit soucinné.

Kazdému druhu pfislusi v ekosystému jistd nika (naroky daného druhu v ekosystému na
podminky prostredi, potravu, prostor atd.). Kompeti¢ni model zaloZzeny na rovnicich Lotky—
Voltery predpokladd, Ze sila mezidruhové konkurence se zvysuje s rostoucim prekryvem nik
druhl tvoficich spolecenstvo/ekosystém, zvlasté s narlistem prekryvu nik vytycujicich
potravni naroky jednotlivych druhd (Gause, 1934).

Vzhledem k podmince 18. a ktomu, Ze vnitrodruhovou kompetici reprezentuje hodnota
koeficientu a;; = 1, je zfejmé, Ze dva rlizné druhy sdilejici tutéz ekologickou niku nemohou
utvofit stabilni spolecenstvo. Tento poznatek je naplni Gauseho principu kompetic¢niho
vylouceni: dva druhy se stejnou nikou nemohou dlouhodobé koexistovat. V pfirodé
pozorujeme béhem evoluce druh( vznik potravni specializace, coZ se v ramci nik projektuje
v jejich snizujicim se prekryvu: dochazi k tzv. diferenciaci nik. Diferenciace nik a tedy vznik
novych druhi, potravnich specialistd svhodnou vybavou, se zdd byt plné v souladu
se spénim spolecenstev organismU ke stabilni dynamické rovnovaze predikované na zakladé
jednoduchého kompeti¢niho modelu Lotky—Voltery. Diferenciace nik tedy propujcuje
systému (zde mysleno spolecenstvu organismu) schopnost udrZovat autoregulaci svou vnitrni
stabilitu a zaroven vede i ke zvySeni biodiverzity.

Pokud byla rovnice 10. a podminky stability dané podminkou 18. a bodem 2. uvedenym vyse,
aplikovany na spole€enstva konkurujicich si jednoletych rostlin, ukazalo se, Ze stabilni stav u
druht s urcitou formou diferenciace nik se vyznacuje vyssi ro¢ni produkci biomasy, nez se
ocekavalo na zakladé vynosl monokulturnich populaci, pokud plati, Ze vSechny koeficienty



kompetice jsou mensi nez jedna (De Wit, 1960, Loreau, 2010). Jinak fe¢eno diferenciace nik
vede ke stabilnimu stavu a navic k funkéni komplementarité mezi jednotlivymi druhy. O
vztahu mezi biodiverzitou, produktivitou a stabilitou vUici disturbancim prostredi se vice
zminime v kapitole 11.

5.4.4 Topologické zmény fazovych diagramiu a stabilita

PovSimnéme si jedné velmi zajimavé véci: pfi rozboru moznych vzajemnych poloh izoklin,
jsme uvazovali nékolik scéndr(, z nichZ dva obsahovaly prlsecik, dva nikoliv a pouze jeden
znich byl stabilni. Kazdy z téchto scéndfrl reprezentuje jiny graf. Zabyvali jsme se sice
predevsim provdzanosti hodnot n; a n,, nicméné béhem tohoto rozboru jsme si mohli
uvédomit, Ze parametry ai, a ay; vstupujici do rovnic 11. a 12. coby na prvni pohled
nezajimavé konstanty (pro konkrétni konfiguraci dvou i vice druht), maji naprosto zdsadni
vyznam z hlediska existence stabilniho stavu. Jejich zména totiz zdsadné ovlivni vzhled
stavového digramu, napfiklad to, zda se izokliny vibec protnou. Cely stavovy prostor pro dva
konkurenty by pak obsahoval pravé tolik graf(i typu 5.9 (prostiedni ¢ast grafu s priseciky)
kolik je prislusnych kombinaci a1, a a,1. Na jedné strané je sestaveni takového stavového
prostoru pomérné ndrocnou zalezZitosti, na druhé strané si uvédomujeme dUleZitost
parametrd pro zhodnoceni toho, zda dany systém vibec mlZe dospét do stabilniho stavu.
Toto dilema feSime tim, Ze se zajimdme o takové hodnoty parametrd, pfi nichz se méni
topologické vlastnosti prislusnych fazovych diagrama.

Vse si mUZeme ukdzat na prikladu jednoduché diferencidlni rovnice (rychlost zmény veliciny
x je opét funkci x):
dx 5

——=&+x°,
dt

19.

kde hodnotu parametru znac¢ime jako €. Derivaci dx/dt budeme pro stru¢nost v dalsim textu
opét znacit jako x”. Nulova hodnota derivace x” (tedy konstantni struktura systému) je dana
podminkou:

X1 =+vV—& nebo x;=-—J/—¢.
20.

Body nulové hodnoty diferencialni rovnice 19. vtomto pripadé oznacime x". Jak budou
zaviset kvalitativni zmény topologie fazového diagramu na ¢, ukazuje obrazek 5.10. Jak zavisi
nulové body na hodnoté parametru €? Podivame-li se na podminky 20. jako na novou funkci,
mUzeme zavislost X na € vizualizovat, jak je zfejmé z obrazku 5.11. Vidime, Ze pokud plati € <
0, ma systém dva stacionarni body, pokud € = 0, je tento bod pouze jeden a pfi € > 0 nema
systém Zadny stacionarni bod a principielné tedy nemuZe vykazovat stabilitu ve smyslu
konstantni struktury, napfiklad konstantnich hodnot energomateridlovych tokla i



populacnich hustot. Jak vidime na obr. 5.11, pti hodnoté € = 0 nastava kvalitativni zména
fazového digramu.

Obrazek 5.10: na obrazku vidime

f prabéh funkce definované
\ / diferencialni rovnici 19. Pfislusna
; r : derivace na levé strané této
B ) ¢ rovnice je nulova, pokud se € a
&= zaroven x rovnaji nule, nebo pokud

jsou splény podminky 20. V téchto
pfipadech existuji stacionarni

f stavy, které mohou byt stabilni
(Cerny bod), nestabilni (kolecko)
nebo stabilni zleva a zprava

A A > nestabilni (horni diagram). Stabilita
£<0 X daného stacionarniho bodu souvisi
s jeho atraktornim pusobenim,
znazornénym na obrazku pomoci
Sipek. Upraveno podle (15)
\ /
> > X
&>0

Pravé takova hodnota parametru, pfi niZz pozorujeme topologickou zménu fazového
diagramu — zména poctu stacionarnich bodU a jejich stability, vznik nebo zanik atraktor( atd.
— se nazyva bifurkacni bod. Obrazek 5.11 pak zachycuje jev bifurkace. Vzpomenme na
obrdazek 4.2, na némz byl zachycen zrod chaosu. Vsechny tyto diagramy zobrazuji bifurkaci,
jelikoZz s ménici se hodnotou parametru se méni i pocet stacionarnich bodU, popfipadé jejich

stabilita.
Obrazek 5.11:

- bifurkaéni diagram pro
rovnici 19. V diagramu
mulzeme pozorovat dvé
vétve. Na horni lezi
nestabilni stacionarni
stavy, na spodni pak
stabilni stacionarni
stavy. Bod bifurkace,
tedy bod, v némz
dochazi k vétveni ma
soufadnice 0;0.
Upraveno podle (14).

nestabilni X

stabilni



5.4.5 VySetirovani stability stacionarnich stavii: naznaceni obecnych
principt

Samotnad existence stacionarnich bod( jesté nic nevypovida o jejich stabilité, jak jsme vidéli
na prikladu existence nestabilniho praseciku nulovych izoklin dvou kompetitujicich populaci.
Naznacime zde proto principielné formalni zpUsoby zkoumani stability staciondrnich boda.
Vydrime jesté chvili v obecnych Gvahach a podivejme se opét na tti diagramy zobrazené na
obrazku 5.10. Veznéme napfiklad prostiedni (zde plati € < 0): mdme na ném dva stacionarni
body; ktery z nich je stabilni? Stabilni je ten, ktery vykazuje v jistém intervalu atraktorni
vlastnosti, tedy v urcitém rozsahu proménnych ,,nasméruje” vyvoj systému k sobé. Pro lepsi
nazornost doporucujeme si priklad rozebirany dale nakreslit. Uvaime, Ze se budeme ve
zvoleném diagramu (zvolili jsme si prostiedni) pohybovat na ose x. Zvolme si pro zacatek bod
Xo (je to pocatek naSeho soucasného pozorovani, proto ta nula) a predpokladejme jeho
nasledujici vztah ke stacionarnimu bodu:

Xo < X7 .

Hodnota x” odpovidajici takovému x, a pfedepsana rovnici 19. je kladna, coz mizeme vidét
i v grafu. Vzpomenme nyni na zpétnou vazbu obsazenou v rovnici 19: pokud je derivace
v bodé x, kladna, hodnota x se zvySuje, a proto se posuneme z plivodni hodnoty xo do bodu,
ktery mUZzeme oznacit jako x; a ktery je zaroven blize k stacionarnimu bodu x; . Jeliko? jsme
si vybrali libovolny bod nalevo od stacionarniho bodu xl*, muUZeme fici, Ze pro tuto ¢ast osy
plisobi x; jako atraktor. Zkoumejme nyni &ast napravo od x; vintervalu (xi’, x2'). Pro body
z tohoto intervalu plati x; < x. Derivace v této &asti je zapornd, a proto je i v této &asti osy
bod x;” atraktorem. Bod x; je tedy stabilnim stacionarnim bodem. Na zakladé analogickych
uvah bychom dokazali, ze bod xz* stabilni neni. Pro diferencidlni rovnice typu 19. mizeme
tedy zobecnit: stacionarni bod X je stabilni, jestlize derivace x, urcena pfislusSnou
diferencidlni rovnici, postupné generuje v okoli tohoto bodu takova feseni xo, X1, X2, X3..., Xn,
Ze pro kazdé z nich je splnéna podminka:

|x* — x| < |x* —xp_4] .
21.

MuzZeme si vSimnout, Ze takto definovand stabilita opét souvisi s konvergenci. Takto
definovana stabilita ma pro Zivé systémy vyznam jediné tehdy, pokud je pfislusny stacionarni
stav dynamickou rovnovdhou, nikoliv tedy rovnovahou termodynamickou. Popis vyvoje
systému do stacionarniho stavu dynamické rovnovahy uvedeny predesle je teoreticky
aplikovatelny i na popis evoluce ekosystému, kde existence atraktoru zavislého na sadé
parametrd (napriklad parametrl prostfedi) poukazuje na plvodni Clementsovu definici
cilového stavu evoluce ekosystému — klimaxu. Tyto parametry jsou vsak principielné evoluci
ekosystému zpétné ovlivnitelné. Vzhledem k tomu, Ze jsme predesle operovali i s pojmy jako
interval hodnot x, ktery tvofi jakousi spadovou oblast daného atraktoru (tedy oblast, kdy po



vynucené zméné stavovych veli¢éin dojde kjejich autoregulovanému navraceni ke
stacionarnim hodnotdam), nebo bifurkacni bod, pfi jehoZ dosazeni se méni topologické
vlastnosti fazového diagramu, lze tyto postupy aplikovat i na systémy vystavené disturbanci
a citime zde tedy jisty vztah k resilienci.

Stabilitu systému popsaného soustavou diferencidlnich rovnic Ize zkoumat i tehdy, pokud
nezname reSeni dané soustavy, coZ je velmi povzbudivé, jelikoZ nalezeni rfeSeni muze byt
velmi obtizné (Marsik a Dvorak, 1998). Pri vySetfovani systémuU diferencidlnich rovnic se
obvykle zabyvame:

a) stabilitou staciondarniho stavu (tak jak jsme ji vySettovali doposud);

b) stabilitou vici pocatecnim podminkdm (mdme jisty dynamicky systém, zkoumame
sbihavost Ci rozbihavost evolucnich trajektorii, pokud mirné pozménime pocatecni
podminky).

Druhy z bodd mlzZe mit vztah ke schopnosti systému udrZovat sebe sama, tedy k ekologické
persistenci nebo dokonce rezistenci: zména pocatecnich podminek mulze byt spojena
napfiklad se zménou podminek prostiedi, pficemz mizZeme pozorovat miru divergence nové
evoluéni trajektorie (reprezentované napriklad duleZitymi stavovymi velicinami) od
trajektorie plvodni.

K systémUm popsanym sadou diferencialnich rovnic se vazou predevsim tyto druhy stability:

a) Ljapunovskd stabilita: nevyzaduje, aby hodnoty veliin popisujicich stav systému
konvergovaly do pfislusnych stacionarnich stavl, vyZzaduje ,pouze”, aby se tyto
hodnoty drzely v jistém okoli téchto stavl a nesly naptiklad do nekonecna;

b) asymptotickd stabilita: pozaduje, aby byl systém Ljapunovsky stabilni a zaroven
konvergoval k pfislusné stacionarni hodnoté dané stavové veliciny.

Vice o Ljapunovské stabilité a prislusnych funkcich uréenych k jejimu vySetfovani je mozno
nalézt napriklad v publikacich Biotermodynamika (MarsSik a Dvorak, 1998) a Towards
a thermodynamic theory for ecological systems (Jgrgensen a Svirezhev, 2004).

Zkoumani stability staciondrnich bod(, jejich atraktorniho pUsobeni, predvidani zmén
fazovych digrami vlivem zmén nékterych podminek, mnoZeni vyvojovych trajektorii
v bifurkacnich bodech aZz na hranu chaosu (obr. 4.2), to vSe jsou nastroje vhodné
k posuzovani stability systému a predikci pravdépodobnych scéndfri jeho vyvoje. Stabilita
posuzovana na zakladé rozboru diferencidlnich rovnic se jevi jako vlastnost velmi obecna,
kde miZeme zcela téZit z obecnosti matematickych forem, vtomto pripadé zrcadlicich
univerzalni postaveni stability ve Vesmiru:



,Stabilita je absolutné univerzalnim atributem prirody, a proto se musi odrazit v zakladnich
zdkonech prirody”.

Chetaev (1936)

Uz jsme mluvili o univerzalnosti pojmU0 jako hystereze, chaos, kolaps a o jejich
aplikovatelnosti na bohatou mnoZinu sloZitych systém(. Na zakladé stejnych pfistupt
(pfedstavenych predesle) a podobnych modell Ize vySetifovat napfiklad stabilitu ekosystému
¢i ekonomického systému. Naptiklad modelovani katastrof na kapitdlovych trzich se zabyva
vyskytem bifurkacnich bod( pfi dané situaci na thu: jejich vyskyt v ptislusnych fazovych
diagramech poukazuje na nestabilitu a mozné neocekdvané zvraty. Pfi modelovani vyvoje
ekonomickych systémU se tedy béiné pouZivaji ndstroje vypracované pro analyzu
dynamickych systémd, pticemz predikce vyvoje ekonomiky se stava dlleZitou hybnou silou
dalSiho rozvoje metod matematického modelovani. Jako prvni pfistoupil ke kvantativnimu
popisu nestabilniho chovani trajektorii cen cennych papirll Zeeman (1974), pouZiv ideje
Thomovy (1975) teorie katastrof. Prdvé Thom pomoci této teorie popsal biologickou
morfogenezi jako jednu z nejvétsich zahad matematické biologie.

Od té doby vznikla, zvlasté po rozvoji stochastické teorie katastrof a nékterych statistickych
metod, cela fada praci zkoumajicici stabilitu ekonomickych systému. Pro zajimavost uvedme
praci zamrefenou na zpétnou analyzu pficin dvou vyraznych krachd na kapitalovych trzich
(VosSvrda a Barunik, 2008): uddlost z 19. fijna 1987, znama jako cerné pondéli, a krach
z 11. zari 2001. Krach zroku 1987 byl spajt s vnitfnimi pricinami procest na kapitalovych
trzich. Analyza dat z této doby pomoci modelu Cusp ukazala zvySeny vyskyt bifurkacnich
bod(. Vdruhém pripadé, povéstném 11. zafi, se bifurkacéni body prakticky viibec
nevyskytovaly. Zde byla pfi¢ina krachu vnéjsi — teroristicky utok.

Pouceni o tom, Ze katastrofa mlze mit jak exogenni, tak endogenni pric¢iny, bychom méli pfi
studiu stability systém0 vidy uvazit. Napriklad LuZickou krizi bychom mohli chapat jako
s rozsSirenim pro vétsinu organismu zprvu velmi toxického kysliku (pro chemika je to do dnes
ponékud podezielé, Ze Zijeme v atmosfére, jejiz znacnou cast tvori tento vysoce reaktivni
plyn, vidyt latky podobné reaktivni jsou pro ¢lovéka v podstaté vsechny toxické, uvaime
tfeba chlor) pocatkem kambria (Marko$, 2008). Sileny pocin teroristd, spjaty s destrukci
budov Svétového obchodniho centra, lze snadno oznadit jako pficinu exogenni. Co ale
pusobeni ¢lovéka na biosféru? Prehistoricky ¢lovék jisté obcas plisobil drobné disturbance
v ekosystémech typu vypalovani ¢i pastvy, ovSiem od té doby se zasadné zménilo méritko
jeho pocinl. Struktura spole¢nosti se vyvinula tak, Ze vétSina populace zratila kontakt
s primarnim zdrojem nasi obZivy: s plidou. Tento dlouhy proces, jehoZ poc¢atky mizeme kldst
nékde do obdobi vzniku prvnich mést, vyvolal v mnohych klamny dojem toho, Ze ¢lovék neni
soucasti biosféry a vextrémnich pfipadech, nikoliv ovSem vzacnych, vedl k zaniku
zodpovédnosti ¢i citu vici ovliviiovani biosféry. Pfitom ekonomicky systém s celou svou
produkci a finanénimi toky je pouze subsystémem ekosystému globalniho: materidly, energie
pro nasi Cinnost, vzduch, ktery dychame, voda, to vse jsou toky, kterymi jsme svazani
s dénim v globalni geobiosfére. Proto budeme clovéka dale povaZzovat za soucast globalniho
ekosystému, ovSem na Urovni poskozeni nékterych lokdlnich ekosystémi o ném budeme
hovofit jako o pricinné exogenni.



5.5 Oscilacni stabilita: modelovani vztahu predator-korist u
populaci

V minulych odstatvcich jsme se zabyvali stabilitou kompetitujicich populaci, zd{raznili jsme
predevsim stabilitu definovanou jako jisty bod ve fazovém prostoru a systém jako stabilni,
pokud se vyskytuje v okoli tohoto bodu (Ljapunovska stabilita) nebo se tomuto bodu blizi
(asymptoticka stabilita). Vedle kompetice je velmi vyznamnym vztahem mezi organismy také
predace, kdy jeden organimus tvofi potravni niku pro organismu druhy. Rozebereme
z hlediska stabiliy i tento vztah a jeho zvlastnosti, zamérime se pfitom na tzv. predaci pravou,
kdy predator zabiji svou kofist hned po utoku, a to béhem svého Zivota opakované.
RozliSujeme totiz i dalsi typy predator(: parazity, parazitoidy a spasace.

NeZ se budeme vénovat popisu interakce dravec—korist, uvédomme, si Ze stabilita pfirodnich
systémuU zfejmé neni vazana jen na stacionarni bod dynamické rovnovahy a jeho okoli, tedy
stavy, kdy dullezZité stavové veli¢iny systému nekolisaji nebo fluktuuji zlehka kolem
staciondrniho stavu: vidyt v pfipadé populaci pozorujeme mnohdy ndpadné zmény jejich
pocetnosti, charakteristické stfidanim fazi exponencialniho rlstu i poklesu. Takové oscilace
nejsou u nékterych druhl ni¢im neobvyklym. Gradace nasledovand silnym premnozenim
(kulminace), se pak stfida s atlumem (retrogradaci) populace az na nizky stav (latenci).
Populacni hustota v bodé minima vsak prece jenom zajisti novou fazi rlistu; kdyby byla pfilis
nizka, vedla by kvymreni populace a mechanismus by se evolu¢né neprosadil. Takové
dlouhodobé Fizeni populacni dynamiky pozitivnimi zpétnymi vazbami nékteré druhy ,pfijaly”
coby svou evolucni strategii. Jako celek se da takovy vyvoj rovnéZz nazvat dynamickou
rovnovahou: struktura oscilaci v ¢ase zUstava zachovana. Prikladem muze byt vyvoj populaci
arktickych lumikl nebo hrabosid (Begon a kol. 1997). Jednd se vesmés o systémy, kde
prevlddajici slozku tvofi r-stratégové, coz mohou byt predevsim systémy dlouhodobé
narusSované (tfeba i extrémnimi abiotickymi podminkami) nebo zjednodusené (napf. vlivem
prevodu na porosty kulturnich plodin).

Jsou vyrazné oscilace v pfirodnich systémech vazany pouze na pfitomnost pozitivnich
zpétnych vazeb a zhrouceni populaci pfi pfemnoZeni? Vratme se jesté jednou kjiz
predstavenému modelu Lotky—Voltery z 30. let 20. stoleti. Aplikujeme jej na popis populacni
dynamiky dravec—kofist a rozeberme tento pftiklad, citovany v mnoha ucebnicich ekologie
(napf. Begon a kol. 1997). Tento model Ize tradi¢né demonstrovat napfiklad na vyvoji
pocetnosti populaci zajice a jeho predatora: lisky. Podivejme se na situaci nejprve ze strany
zajice, jehoz populaéni hustotu oznacime n. V ptipadé neregulované populace by platil
exponencidlni rast, to uz jsme rozebirali: ¢im vétsi hustota, tim vice jedincl schopnych
reprodukce a tim vice potomstva. OvSem, a to je novy prvek, zajic je potravou lisky. Proto
s tim, jak se zvySuje populacni hustota zajice, stoupa i pravdépodobnost Uspésného lovu ze
strany jeho predatora—lisky.



Obrazek 5.12: vztah predatora a kofisti, vtomto pfipadé liSky a zajice. BEhem
evoluce se muze na prvni pohled jednostranné prospésny vztah posouvat do zcela
jinych poloh. Pfevzato z (16).

Intenzita lovu zajice liskou ovliviiuje, ¢i chceme-li, reguluje (ajsme u zpétné vazby) vyvoj
populaéni hustoty zajice. Tato regulace je tim silngjsi, ¢im je setkdni zajic—liska

na velikosti obou populaci: zajice i lisky. Dame-li tyto predpoklady dohromady, mizeme psat:

dn_ b
It =an nm,

22.

kde a, b jsou parametry charakteristické pro konkrétni druhy, v naSem pfipadé zajice a lisku:
prvni, a, je jiz zminovanou rychlostni konstantou, udavajici rychlost rustu pfi jednotkové
populaéni hustoté, druhd, b, pak udava uspésnost lovu pfi setkadni predator—kofrist.

sve

Podivejme se na situaci z pohledu lisky: vice kofisti s jistym zpozdénim zapficini narudst
populace predatora a stejné jako predesle, vice liSek v plodném véku znamena vice
potomstva. Liska jako predator musi svou kofist aktivné lovit. Cim vétsi je populaéni hustota
lisky, tim vice zajicl je uloveno, tim ovSem narUsta i vnitrodruhova konkurence mezi liskami,
jelikoz mnoiZstvi potencidlni kofisti vzazeno na jedince klesad. Stejné tak klesa

pravdépodobnost Uspésného lovu ze strany konkrétni lisky. Takovy vyvoj muZe zapficinit
stradani lis¢ich populaci.



Uvazeni téchto predpokladli nas dovede k diferencialni rovnici pro vyvoj populace lisky:

dm_b
T cnm — qm,

23.

kde b znaci jako predesle Uspésnost lovu a ¢ je formalisticky definovany prevodni vztah: ,na
kolik ulovenych kraliki ptipadne jedna narozena liska“, g uddva mortalitu liSek pfi
jednotkové hustoté. Vénujme nyni pozornost provazanosti obou rovnic: neni tézké odhalit,
Ze narast hustoty populace predatora m vede k postupnému poklesu populaéni hustoty
kofisti n a zabrani tedy exponencialnimu rlstu této populace, kterd by drive nebo pozdéji
narazila na limity prostredi (viz predesle). V rovnici 10. pro mezidruhovou kompetici vedl
narUst populace jednoho kompetitora k poklesu populace druhého, a to s intenzitou uréenou
koeficientem a. V pfipadé interakce predator—kofist vsak mame co k docinéni s odliSnou
situaci: ndrlst populace kofisti stimuluje rlst populace predatora, ale ndrlst populace
predatora inhibuje s jistym zpozdénim rUst populace kofisti a od urcité velikosti populace
predatora se pocet jedincl kofisti zacne sniZovat. To ovSem pochopitelné zpétné ovlivni
i populaci predatora, jelikoZ se sniZzuje stav jeho kofisti. Predator zacne s jistym zpozdénim
stradat, jeho populace klesd, a pravé tento moment je impulsem pro novy narlst populace
kofisti. Tim zacind cely cyklus znovu; slovo cyklus zde dobfe vystihuje podstatu problému,
jelikoz stridani fazi rGstu a poklesu populaci obou interagujicich druhl skutecné prichazi
v cyklech. Casovou projekci oscilaci v populaénich hustotdch predpovézenych predesle
predstavenym jednoduchym modelem mlzeme vidét na obr 5.13.

velikost populace

predator

Obrazek 5.13: oscilace v populacnich hustotach troficky provazanych populaci
predatora a kofisti predpovézené na zakladé rovnic 22. a 23.



A co fazovy diagram? V pfipadé rovnic 22. a 23. jsou provazany dvé stavové veliciny:
populacni hustoty n a m. Fazovy diagram pro tento systém je znazornén na obrazku 5.14.
Tento fazovy diagram obsahuje uzavieny cyklus. Dle jednoduchého modelu Lotky—Voltery by
tedy populaéni hustoty zajice a lisky (obecné predatora a kofisti) mély podléhat stale se
opakujicim oscilacim, pricemz kazdy z druhG by mél zachovavat ,svou” stale stejnou
amplitudu a frekvenci téchto oscilaci, coZ plati, pokud na systém neplsobi vlivy prostredi.
Ovsem v redlnych systémech vlivy prostfedi pochopitelné plsobi a cyklus sestrojeny na
zakladé modelu Lotky—Voltery nema schopnost jim vzdorovat: nema atraktorni vlastnosti
astim spojenou schopnost tlumit vykyvy prostfedi. Prfestoze je tento model silné
nerealisticky a zjednodusujici, poucuje nas o tom, Ze populace predator—kofist maji tendence
k pravidelnym oscilacim, které u mnohych pfirodnich systému skutecné pozorujeme, byt
k nim nékdy paradoxné pfrispivaji vlivy prostredi vykazujici mnohdy periodicitu ¢i interakci
s jinymi Zivocichy.
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Obrazek 5.14: fazovy diagram systému predator-kofist s pevné zvolenymi hodnotami
parametru sestrojeny na zakladé rovnic 22. a 23. Zvoleny systém vytvari atraktor
limitniho cyklu. Oscilace probihaji ve sméru vyznaceném Sipkami.

Utvar zachyceny na obr. 5.14 vykazuje atraktorni vlastnosti, jednd se o atraktor periodického
limitniho cyklu. Takovy Utvar je svdzan s periodickymi oscilacemi, které zachovavaji svou
strukturu, a jednd se tedy o dllezZity ptipad stabilniho stavu, ktery neni asymptoticky stabilni.
Pokud do rovnice 22. po zméné populacni hustoty kofisti zahrneme vnitrodruhovou
konkurenci (vztazenou k nosné kapacité n’), tak jak jsme ji definovali v logistické rovnici,
ziskame vztah (Berryman, 1992):
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kde symbolem n" zna&ime nosnou kapacitu prostredi pro populacni hustotu kofisti. Tento
vzah rovnéz vede katraktornimu chovdni a pfislusny atraktor vykazuje asymptotickou
stabilitu: ve fazvém diagramu je zobrazen jako spirdla sméfujici do stacionarniho bodu
dynamické rovnovahy.

Pro prehled uvadime na obr. 5.15 atraktory, o nichz jsme se jiz zminovali, a pfislusné ¢asové
vyvoje systémU vedenych témito atraktory.
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Obrazek 5.15: v hornim fadku jsou zobrazeny rGzné typy atraktord ve fazovém
diagramu o dvou proménnych x, y. Pod kazdym atraktorem je uveden vyvoj pfislusné
veli€iny x v Case .

Jak jiz bylo uvedeno, jednoduchy model Lotky—Voltery pfedstaveny predesle je velmi hrubou
karikaturou skutecnosti. OvSsem i takové modely mohou byt velmi uZite¢né, pokud jsme
schopni do nich dale vetkavat prvky pfibliZujici popisnou schopnost modelu skutecnosti. Tak
jako fyzika pracuje napfiklad s modelem idedlniho plynu, pracuje ekosystémova ekologie
s modelem klimaxu a populaéni ekologie s modely Lotky—Voltery. Jak muze vliv prostredi
ainterakce s dalSimi cleny trofického retézce interferovat sinterakci predator—kofist si
ukazeme na nasledujicich jednoduchych pfikladech.

Uvedme napftiklad cyklické kolisani populaci zajice ménivého a jeho preddtora, rysa
kanadského, na obrovskych uzemich od Aljasky po Newfoundland (MacLulick, 1937). Délka



jednoho cyklu je 9-11 let. Zajic ménivy je v této oblasti dominantnim byloZzravcem a jeho
pocetnost se méni synchronizované.
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Obrazek 5.16: oscilace v populaci zajice ménivého a rysa kanadského. Klasicky
pfipad toho, kdy do oscilaci predator-kofist vstupuje i vliv prostfedi a potravnich
konkurentl. Interakce s prostfedim a jinymi druhy vtomto pfipadé fidi oscilace
pocetnosti zajice ménivého, velikost populace rysa pak tyto oscilace pouze sleduje,
ale neurcuje jako hlavni Fidici faktor. Hloubéji viz text. Upraveno podle (17).

Na zakladé obrazku 5.16 bychom soudili, Ze kolisani populace zajice je provazano s kolisanim
populace rysa, ktery zde pUsobi jako regulator, Ze se tedy jednd o zpétnou vazbu, obdobné
jako v predchozim pripadé. Obdobné cykly pocetnosti severoamerickych zajici ménivych se
vSak objevuji i v oblastech, kde jiz byli rysové vyhubeni. Jedna se tedy o ndhodny jev?
Ukazalo se, Ze spoustéci mechanismus kolisani obou populaci prameni v interakci zajic —
pastevni zdroje a konkurence o né. Kolisani poc¢tu zajici je tedy na poctu ryst nezavislé,
ovsem vyvoj pocetnosti populace rysa sleduje pocetnost kofisti. Do predesle uvedeného
schématu jednoduché interakce dvou druhl (liska—zajic) tedy mohou vstupovat i dalsi
faktory. V tomto pripadé byl model uvazujici pouze interakci mezi zajicem ménivym a rysem
kanadskym nepostacujici pro vysvétleni populacni dynamiky zajice. Pro vysvétleni cyklickych
oscilaci této populace bylo nutné sledovat dalsi proménné: mnoiZstvi podzimni biomasy
rostlin a pocetnost populace tetfivka, dalsiho vyznamného konzumenta rostlinné biomasy



lesd na sledovaném Uzemi, a také pocetnost populaci celého souboru predatorli (mezi nimi i
rysa kanadského). V siti téchto vztahU je vyvoj populace rysa kanadského zavisly na vyvoji
populace zajice ménivého ve smyslu vyse uvedené, jednoduché interakce. Populace tetfivka
je pak kontrolovana rysem, rovnéz ve smyslu jednoduché zpétné vazby. K vysvétleni vyvoje
populaci ostatnich ZivoCichG zahrnutych do této sité je nutno uvazit dalsi faktory.
V pfirodnich systémech pozorované oscilace maji tedy zpravidla sloZitéjsi sit vztah( pricina—
nasledek.

Dalsi dllezitou informaci o populacni dynamice poskytnul vyzkum provadény v narodnim
parku Isle Royal, na 336 km? velkém, prakticky neosidleném ostrové ve vodéach Hofejsiho
jezera. Zde Zije populace losa severoamerického a od roku 1949 i populace vlka. Vzhledem
k tomu, Ze ostatni velci byloZravci nejsou pfitomni, jednd se o ,modelové” Cistou situaci
(Nelson a kol. 2011, Peterson a kol. 1984). Jedinec¢ny monitorovaci program zahajeny jiz
v roce 1958 a probihajici dodnes ukazal nasledujici povahu oscilaci predator—kofist:

* jejich vyvoj je komplikovanéjsi a nevykazuje matematicky pravidelné cykly vyplyvajici
z jednoduchého matematického modelu;

e zaroven vsak plati, Ze pocetnost obou populaci klesla jen velmi zfidka pod stav
,nhormalu” predpokladané dynamické rovnovahy;

e od pfichodu vlkG na ostrov jiz nikdy nedoslo k drastickému ndristu populace losd,
ktery byval zaznamenan pred pfichodem vlka na ostrov a ktery vedl k rozsahlym
Skodam na ekosystému s dlouhodobéjsimi dasledky.

Vidime, Ze i v modelové Cistém pfripadu vik—los nepozorujeme pravidelné oscilace: vliv
prostredi, které je v urcitych intencich vidy proménlivé (napf. tuhd — mirnd zima) je totiz
v pfirozeném systému neodfiltrovatelny. OvSem z hlediska stability vyzkum prokazal mnohé:
zpétné vazby v populacich prokazatelné funguji, dynamiky nékterych populaci maji sklony
k oscilacim, na jejichZ vzniku se spolupodileji trofické vztahy mezi ¢leny populaci.

Stabilizujici dasledky pritomnosti zpétnych vazeb v populacich tedy pozorujeme: vyhubeni
predatora bez ndhradni regulace pocetnosti kofisti vede k rychlému zvySeni populace kofisti,
po némz nasleduje vina zvySené umrtnosti v dlsledku podvyzZivy, Sifeni parazitl a chorob,
z nichz se pti vysokych populaénich hustotdch mohou vyvinout epidemie. Negativni dlsledky
nepfirozené vysokych stavl kofisti Ize potom pozorovat v ramci celého ekosystému. Naopak
v ptirodnich podminkach je obvyklé, Ze dlouho pred tim, nez se projevi katastrofalni
disledky extrémnich populacnich hustot, stoupne i pocetnost predator(, ktefi zabrani dané
populaci prekrocit kritické mnozstvi podminujici vznik stresu (Michal, 1994). Pfitomnost
zpétnych vazeb v systému predstavuje tedy zdkladni podminku pro existenci autoregulacnich
mechanismu.



V souvislosti s touto problematikou nelze nezminit problém premnozené sparkaté zvére
v rozsahlych oblastech CR, pficem? tento neutéSeny stav a neexistence kompetetniho
a ,spravedlivého” regulaéniho mechanismu brani na mnoha mistech pfirozené obnové lesa
aje jednim zhlavnich faktorll spoluptsobicich pFi degradaci lest na tUzemi CR, jakoZto
i Ustupu nékterych dfive rozsifenych drevin (jedle bélokord). Velké selmy jako regulatofi jsou
»spravedlivi“ z biologického hlediska, jelikoz pfi lovu vybiraji starsi, nemocné ¢i podminkam
nevhodné prizplsobené kusy, ¢imZ provadi z hlediska evoluce velmi dllezitou selekci. Kolik
myslivcll je takto poctivych? Nehledé na lepsi predispozice Selem klovu a absenci
usmrcenych lidi pfi vykonu lovu (smecka vlkd neulovi omylem misto srnce souseda).

Vidime, Ze mechanismy ustalovani dynamické rovnovahy jsou tésné spjaty s autoregulaci.
Autoregulaci musime chdpat jako pojem klicovy pro vSechny Zivé systémy, jelikoz bez
existence autoregulace by nebylo moiné udrieni dynamické rovnovahy, vykazujici navic
néjaky z druh( stability, at uz je to stabilita Ljapunovska, asymptoticka ¢i oscilaéni.

5.6 Syntéza dojmu z 5. kapitoly a nékolik poznamek

V této kapitlole jsme se mimo jiné pokusili ukazat, Ze je ekologicka stabilita chapana ponékud
mnohoznacné. Je to viak pochopitelné, protoZze mezi organismy, v ramci ekosystému i mezi
ekosystémem a prostiedim nastdavaji rizné interakce a pokud chapeme stabilitu funkéné, tak
si sjednou definici nevystacime: naptiklad nékdy se musime zabyvat rychlosti obnovy
spoleCenstva po disturbanci, vtom pfipadé sdhneme po resilienci, jindy nds zase zajima
stabilita stacionarnich populacnich hustot a pfipadné zmnoZovani bifurka¢nich bod( pfi
zménach vnéjSich podminek, jindy se zaméfime na rezistenci jako schopnost zachovat si svou
strukturu, prestoZe se vnéjsi podminky méni. Tu miZeme modelovat tfeba divergenci
vyvojovych trajektorii systému pfi rlzné velké zméné pocatecnich podminek. Nékdy nas
zajima spiSe schopnost systému udrZovat sebe sama i pfi relativné konstatich podminkach
prostfedi. VSechny tyto pfistupy se protinaji ve velmi obecné definici stability jako
schopnosti zachovavat ¢i obnovovat plvodni stav dynamické rovnovahy v urcitém ¢asovém
méfritku.

Oc¢ima kybernetikll jsme si predstavili negativni a pozitivni zpétnou vazbu jako zakladni
regulaéni mechanismy majici vztah ke stabilité: negativni je spjata s konvergenci, a tedy
atraktornimi vlastnostmi stacionarniho stavu Ci jeho okoli, které se stavaji stabilnim cilem
vyvoje. Pozitivni vazba vede k novym fesSenim: k rozsahlym strukturnim zméndm systému,
ktery neni schopen se za danych podminek stabilizovat.

Ukdzali jsme si, Ze apel na neomezeny rlist energo-materidlovych tokl v systému je
neslucitelny se stabilitou: pokud se déje na Urovni relativné malych subsystém v globalnim
ekosystému, uvazme tfeba dynamiku populaci nékterych hrabosu, fizenou pozitivni zpétnou
vazbou, pak se tento subsystém muzZe zachovavat, tfeba také proto, Ze pro svou restauraci
bere prostiedky ¢i jedince (migrace) ze svého okoli. Na Urovni globalniho ekosystému by vsak



doktrina trvalého rdstu drive nebo pozdéji vedla k rozsdhlym kolapsim. Predstavme si
napftiklad, kdyby se rostliny zblaznily a pracovaly na neustdlém rlstu objemu fotosyntézy:
hnaly by své asimila¢ni organy v mnoha vrstvach stale vySe a kofeny hloubéji. Mimo spousty
dalSich problému, které nam s takovym scénarem pfijdou na mysl, je zcela nezpochybnitelny
jeden: enormni pokles koncentrace CO,, ktery by byl zabudovadvan do nové a nové biomasy
asimilacnich organu a jejich opory. To by vsak vedlo k silnému ochlazeni a kolapsu tohoto
»Zeleného svéta“. Podobnych pfipadd bychom mohli vymyslet tisice: mohli by se zbaznit
krecci, ovce, plejtvaci, lidé...

Nase mysleni prodélalo posun ve sméru soucast pfirody — na prostfedi nezavisld entita, coz
zastrelo fakt nasi existencidlni zdavislosti na procesech v globalnim ekosystému, navic se
ovsem zcela zasadné zménilo méfitko nasich ¢inl: v soucasnosti je nepochybné globdlni. Uz
nejsme natolik malym subsystémem, abychom si mohli dovolit neomezenou exploataci bez
ohrozeni chodu globalniho ekosystému.

Rekli jsme si, 7e ne kazdy staciondrni stav je stabilnim. Existuje rovnovainy stav stabilni,
nestabilni a neutralni. Rozdily téchto tfi rovnovazinych stavu si lze pribliZit na prikladu kuli¢ky
v gravitac¢nim poli: kuli¢ka v jamce je rovnovdznym (stacionarnim) stavem stabilnim (tlumeni
vychylek od rovnovazné polohy po vychyleni kuli¢ky, atraktorni topologie okoli stacionarniho
stavu, konvergence), kulicka na kopci rovnovdznym stavem nestabilnim (zesileni vychylky po
opusténi rovnovainé polohy, neexistence atraktornich vlastnosti, divergence) a konecné
kulicka na roviné je rovnovainym stavem neutralnim (vychyleni od rovnovainé polohy je
umeérné velikosti rusivého vlivu, ale systém se zpét nevraci). Se vSemi pfiklady jsme se setkali
pfi studiu staciondrnich stavl definovanych modely Lotky—Voltery: jeden z prusecikid
nulovych izoklin u kompeti¢niho modelu byl stabilni, druhy nestabilni. Pfiklad neutralni
stability predstavoval cyklus odvozeny od jednoduchého modelu predator—kofist.

VSimli jsme si rovnéZz parametrll, které vystupuji v konkrétnich soustavach diferencialnich
rovnic coby konstanty, napriklad koeficient mezidruhové konkurence a; v rovnici:

an; ‘S: N
(- Bl

dt n;

25.

Pokud ménime tyto parametry, které jsou pfi konkrétnich podminkach dané, ovliviiujeme
tim topologické vlastnosti prislusnych fazovych diagramd: napriklad existenci a pocet
stabilnich stacionarnich stav(, pocet bifurkacnich bod(.

Vsimnéme si, Ze ve vSech doposud uvaZovanych pripadech jsme pracovali s kladnymi
hodnotami kompeti¢nich koeficientll. Co znamenaji jejich zdporné hodnoty a v ¢em spociva
jejich vyznam pro stabilitu, se dozvime v kapitole o biodiverzité a stabilité.



Pocet bifurkacnich bodl ve fazovém diagramu je dllezitym ukazatelem nahlych zmén
v systému. Pokud napfiklad zaéneme ménit podminku prostfedi, kterd mda v pfislusnych
rovnicich vyznam parametru, pak pfitomnost bifurkacnich bod( v diagramu vede k mnoZeni
moznych scénaru vyvoje systému podél zmény parametru. Mnohocetné vétveni moznych
vyvojovych trajektorii vyusti v chaotické chovani celého systému.

Metody vySetfovani stability diferencidlnich rovnic jsou znac¢né obecné a pouzitelné pro
posuzovani stability nejriiznéjsich slozitych systému popsatelnych diferencidlnimi rovnicemi:
atmosférickych pochodd, tokl v ekosystémech, dynamiky populaci, ekonomickych systému
atd. Konkrétni tvar diferencidlni rovnice mlze byt pouZitelny pro popis hned nékolika
systéml, pfifadime-li odpovidajicim proménnym relevantni vyznamy.

Vsechny druhy stability dynamickych systém( jsou spjaty s konvergenci: konvergenci do
urcitého okoli stacionarniho stavu (Ljapunovska stabilita), do stabilniho bodu (asymptoticka
stabilita), k urcité oscilujici strukture (stabilita limitniho cyklu).

Na zavér kapitoly jesté poznamenejme, Ze predstavené modely Lotky—Voltery jsou spiSe
modely deskriptivnimi (vysvétlujici principielné jiz pozorované jevy) neili prediktivnimi.
mezidruhové konkurence aj, se v praxi stanovuji velmi tézko (Loreau, 2010). Pokud se
chceme seznamit s modely, které obsahuji v praxi méfitelné parametry, a maji tedy
prediktivni potencial, doporucujeme nastudovani praci MacArthura (1970, 1972)
a zobecnéného principu minima pro konkurujici si populace, ktery vypracoval Gatto (1990).



6 Termodynamika a ekologicka termodynamika:
zakladni pojmy a zakony, stéZejni veliCiny

6.1 Motivace

,» Termodynamika je srandovni pfedmét. KdyZ ji prochdzite poprvé, mdte pocit, Ze nerozumite
nicemu. Napodruhé nabydete dojmu, Ze jste ji porozuméli, s vyjimkou dvou malych bodd.
Napotreti zjistite, Ze ji nerozumite, ale uZ jste si na to zvykli, takZe vam to prestane vadit.”

Arnold Sommerfeld

(okolo roku 1950, jako odpovéd na otdzku, proc nikdy
nenapsal knihu o termodynamice)

,Pro druhy zdkon (termodynamiky) bych uhorel na hranici.”

Heinz London

Modely predstavené v minulé kapitole spadaji do tfidy fenomenologickych modeld.
Vezméme napiiklad model predator—kofist: rovnice 25. se nezaobira detaily interakce mezi
kofisti a dravcem. Nezkouma jejich prostredi, jejich morfologii, techniku lovu. Zaméfuje se na
popisovany fenomén (jev): totiz regulaci kofisti dravcem; tomuto jevu pfifazuje jistou
algebraickou formu, kterd umoziiuje dany jev kvantifikovat. Fenomenologicky pfistup se tedy
priliS nezaobird detaily konkrétnich procesu. Zjistého pohledu se jednd o velmi hrubou
redukci, kterda ovSsem, pokud si ji budeme védomi, mUZe obohatit nas pohled na svét
o moznost predikce ¢i kvantitativni popis nékterych procesd vsystému. Rovnéi
termodynamika je fenomenologickou védou.

Modely popisujici dynamiku populaci organism(, tak jak jsme je predstavili v predeslé
kapitole, vykazovaly nejeden zavainy nedostatek. Jak jsme si jiz fikali, zakladni funkcni
jednotkou pfrirody je ekosystém: Zadny organismus si nevystaci sam, kazdy je svazan skrze
toky energie, latek a informace s ostatnimi i s prostfedim. Ve vztazich uvedenych predesle
bychom ovSem néjaké energo-materidlové toky tézko hledali. To je jeden ze zavaZinych
nedostatkd zakladni podoby modelu Lotky—Voltery. Pfitom, kdyZ jsme definovali dynamickou
rovnovahu, vyuZili jsme k tomu pravé ustalenosti energo-materialovych tok( v tomto stavu.
Posuzovdni téchto tokd nam také dovoluje aplikovat na soubory populaci organismu
sdilejicich jisté prostfedi ekosystémovy pristup. Ekosystém zobrazeny jako sit trofickych
vztahu je nékdy prilis neprehledny. Naproti tomu rocni produkce biomasy, evapotranspirace,
mnozstvi zachycené slunec¢ni energie, produkce entropie, vyvoj exergie, vystup prvk(



z ekosystému, to vsSe predstavuje vhodny popisny ramec, majici vztah i ke stabilité. Zvlastni
misto pfi popisu ekosystému zaujima jeho energetickd bilance a pfemény jednotlivych forem
energie pti prlichodu trofickou pyramidou. Zajimavé jsou rovnéz ucinnosti téchto procesu.
Pravé takovy popis systému vyZaduje osvojeni si nékterych pojm0 z termodynamiky. Ostatné
s nékterymi pojmy vyloZzené termodynamickymi nebo v termodynamice pouzivanymi uz jsme
pracovali: termodynamicka rovnovaha, stacionarni stav, dynamicka rovnovaha, Sipka C¢asu,
entropie, fazovy prostor a diagram, stavova veli¢ina, parametr atd.

,Klasicka termodynamika ... je jedinou teorii s univerzdlnim obsahem, o které jsem
presvédcen... Ze nebude nikdy vyvrdcena.”

Albert Einstein (1946)

V této podkapitole zaznély prozatim tfi citaty vyjadfujici Uctu védeckych autorit k oboru
termodynamiky. Dale se sezndmime s nékterymi zakladnimi termodynamickymi pojmy;
moznd ze nam daji urcéitou vzddlenou predstavu o povaze termodynamiky, spiS nds vsak
mohou zaujmout a otevrit nam dvere k hlubSimu studiu této oteviené discipliny. Napriklad
termodynamicky popis Zivych systém( nebo pfimo termodynamicky popis evoluce, to vse
lezi na hranicich védeckého poznani a ¢eka na odvailivce, ktefi tyto hranice prekroci, a to
mozna i nestandardnim zplsobem. Pokud bychom méli zdjem o hlubsi pochopeni
termodynamickych veli¢in, doporucujeme nasledujci u¢ebnice termodynamiky psané ptimo
s ohledem na popis Zivych systém0 (Jgrgensen a Svirezhev, 2004; Marsik a Dvordak, 1998;
Kondepudi a Prigogine, 1998).

Jak jiz nazev napovida, ekologickd termodynamika pouzivd metod a veli¢in termodynamiky
pro popis bud’ celych ekosystém(, nebo jejich vybranych ¢asti. Jesté nékolikrat zazni, ze
stabilitu ekosystému lze v podstaté definovat termodynamicky, jako stav dynamické
rovnovahy s ustalenymi hodnotami dulezitych tokd. Je vSak z tohoto pohledu nutné zabyvat
se termodynamikou vice do hloubky? VZdyt pro definovani takové stability postaci ¢asové
zméné nékterych tokl pfiradit nulovou hodnotu prvni derivace. Problém je, Ze v dnedni dobé
je vétsina ekosystému na Zemi jiz vice nebo méné poznamenana Cinnosti ¢lovéka. Proto je
velmi dllezité zabyvat se rovnéz cestou ke stabilnimu stavu nebo pry¢ od néj, zabyvat se
energo-materialovymi indikatory naruseni stability. Navic je zde jedna mimoradné vzrusujici
otazka, kterou jsme prozatim stdle obchazeli jako horkou kasi: jak je moZné, Ze entropie
zivych organism( klesa? Pro zhodnoceni vSech téchto podnétl potirebujeme mit alespon
zakladni prehled o termodynamickych veli¢inach a pristupech.

6.2 Termodynamika jako pojem
Rozeberme si nejprve vyznam slova ,termodynamika”. Dynamika znaci zaméreni se na déje,

pozorovani vyvoje systému, nejcastéji vyvoje v ¢ase: mlZeme pozorovat dynamiku vyvoje
oblak, dynamiku usazovani kavové sedliny, dynamiku deformace tlakové viny po explozi,



dynamiku rlstu lesa. Svét se méni, o cemz nas poucuje uz znamy HerakleitQv vyrok ,Dvakrat
nevstoupi$ do téZe feky.”. Proto je sledovani a popis zmén pro pochopeni tohoto svéta velmi
dalezité.

Pfedpona thermo- ve slové termodynamika cili nasi pozornost na teplo a poukazuje na
puvod termodynamiky, védy, kterda vznikla spolu s prdmyslovou revoluci, aby dokazala
popsat ucinnost a chovani tepelnych stroju parniho véku. Teplo je formou energie, jak bude
rozebrano pozdéji, predpona termo- tedy poukazuje na popis systému v jazyce energie.

Termodynamika je prikladem védy, kterd vyrostla tak fikajic odspoda, na zakladé praktické
potfeby a feseni konkrétnich probléma. Brzy se vsak dostala na vysokou obecnou uroven
a zacala Cinit zavainé zavéry o tomto svété. Termodynamika popisuje vyvoj zvoleného
systému (pistu s parou, tepelného rezervoaru, elektrického generatoru) s pomoci sledovani
zmén energetického obsahu téchto systéma (k tomu slouZi predevsim veli¢ina zvana
Gibbsova energie), popisem premén jednotlivych forem energie (napfiklad mechanické na
elektrickou), ucinnosti téchto premén, posuzovanim,kvality” jednotlivych forem energie
(k tomu slouzi velicina zvana entropie) a pomoci vycisleni schopnosti systému konat praci na
svém okoli ¢i naopak (k tomu slouzi veli¢ina zvana exergie). Je zfejmé, Ze tento popis musi
nutné zahrnovat rozbor interakce mezi systémem a jeho prostfedim, k ¢emuz nam poslouzi
uvazeni toku energie, ale i hmoty a informace mezi systémem a prostiedim.

K popisu stavu systému vyuZivda termodynamika tzv. stavovych veli¢in (napf. objem,
hmotnost, vnitfni energie, exergie, entropie, teplota, hustota, tlak, naboj, chemicky
potencial), hleda mezi témito veli¢inami vztahy a popisuje vyvoj téchto stavovych veli¢in
v Case. Termodynamika se tedy zabyva popisem systémU a jeji popisny ramec mizZeme
aplikovat i na Zivé systémy. MUZeme naptiklad zhodnotit energetickou bilanci daného
ekosystému v Case, vypocitat ucinnost vyuziti slune¢ni radiace danym ekosystém pfi pfevodu
do biomasy, miZzeme sledovat vyvoj entropie v ¢ase u daného ekosystému, byl sestaven
termodynamicky model srdce, pomoci termodynamickych nastroja lze popsat membranovy
transport.

Stabilitu Ize rovné? povaZovat za termodynamickou veli¢inu popisujici stav systému. Casovy
vyvoj nékterych stavovych veliin (entropie, exergie) je s nékterymi druhy stability tésné
spjat. Jiz zminéné stavové veli¢iny predstavuji makroskopické veli¢iny (aplikovatelné zvlasté
na systémy svétSim poctem castic), které charakterizuji vlastnosti termodynamického
systému a jeho vztah k okoli. Stav termodynamického systému je minimalni soubor informaci
(stavovych veli¢in) umoznujici predikovat dal$i chovani systému v jistém sméru. Stav systému
shrnuje pamét systému a historii plsobeni okoli na systém.

Vzijemny vztah mezi systémem a jeho okolim je velmi dUlezity, zvlasté u otevienych
systémU. Tento vztah bude pro nas pozdéji klicovy pro pochopeni nékterych vlastnosti Zivych
systémU. Prostfedi obklopujici systém, napfiklad jeden Zivy organismus oklopeny svym
biotopem, je vétSinou mnohem vétsi nez samotny systém. Kazda zména prostredi se jistym



zpUsobem projevi na sledovaném systému. Ovsem zména v ramci systému mlze mit pouze
zanedbatelné dUsledky pro prostredi, pravé diky velikosti disproporci systém—prostredi.

Systém, a tedy i ekosystém muizeme délit na dil¢i subsystémy: napfiklad nékdy se hovofri
o globalnim ekosystému — Gayi; v celém globdlnim ekosystému je ovSem pfitomno velké
mnozZstvi subsystému, Ize napfiklad hovofit o ekosystému koralového utesu, o ekosystému
deStného pralesa; z ekosystému miizeme napfiklad vyclenit jeho Zivou slozku nebo za
subsystémy muazeme oznacit jednotlivé populace. Vidy by vsak mély existovat jisté (nemusi
byt pouze prostorové) hranice, které dany subsystém vyclenuiji.

Termodynamiku délime na klasickou (rovnovaznou) termodynamiku, kterd se zacala rozvijet
zvlasté po rozsSiteni parniho stroje na zacatku devatenactého stoleti a nerovnovazinou
termodynamiku, jejiz nejvétsi rozvoj nastal az ve druhé poloviné 20. stoleti a je spjat
predevsim s osobou |. Prigogina. Prdvé nerovnovdinou termodynamiku lze aplikovat na
popis vzniku a vyvoje otevienych systém( se zpétnymi vazbami.

V termodynamice rozliSujeme tfi druhy systém, na zakladé jejich interakce s okolim:

e Systém izolovany: nemuUzZe vyménovat se svym okolim ani energii (tedy ani teplo), ani
Castice, ani informaci (vlastné velmi malo systému ve vesmiru je izolovanych).

Izolovany systém tedy pripomina jakousi dokonale izolovanou krabici, ktera pres své stény
nepropusti Zzadnou hmotu, ovsem ani Zadny druh zareni.

e Systém uzavieny: mlzZe se svym okolim vyménovat energii a informaci, ne vsak
Castice.

Napriklad dokonale uzaviené akvarium je prikladem takového systému: pres stény
neprojdou Castice, ovsem energie, a tedy i informace ano.

e Systém otevieny: zde mlZe dochdzet k vyméné energie, informace i ¢astic s okolim.

Ve

Otevienym systémem je kazdy Zivy organismus i ekosystém, a proto jsou oteviené systémy
pro nase ucely nejdllezitéjsi.

6.3 Extenzivni a intenzivni veliCiny

,Veli¢inou rozumime vse to, co se muzZe zvétsovat nebo zmensovat, nebo to, k cemu mizZeme
néco pridat ¢i od toho néco ubrat.”

Leonard Euler (1765)

Veli¢iny popisujici systém délime na extenzivni a intenzivni. Toto rozdéleni neni pouze
formalni a je stéZejni pro pochopeni fady termodynamickych model( a pfistupd.



Extenzivni veliCiny, nazyvané také globalni, se vztahuji ksystému jako celku. Pokud
uvazujeme systém rozdéleny na nékolik subsystémua, pak urcity extenzivni parametr celého
systému je roven souctu dil¢ich extenzivnich parametrl pro jednotlivé subsystémy. Mezi
extenzivni parametry tedy patfi napfiklad hmotnost systému m, jeho objem V, celkova
energie E, celkovy pocet Castic v systému N, entropie S, teplo obsazené v systému Q (nikoliv
teplotal), celkovy néboj v systému Q.

Pokud mame systém rozdéleny na feknéme 15 podsystém, potom pro celkovou hmotnost
systému plati:

m=mq +m2 +m3...+m15,

kde my, ..., mss jsou hmotnosti prislusnych subsystému. Této vlastnosti, kdy hodnotu veliciny
popisujici jistou charakteristiku systému mlzZeme ziskat prostym souctem vlastnosti dil¢ich
subsystémd, fikame aditivita. Extenzivni parametry jsou tedy aditivni. Hodnoty extenzivnich
parametr( zavisi na velikosti systému.

Systém vSak mlzZeme popisovat i pomoci veli¢in, které vyjadfuji intenzitu dané veli¢iny ve
zvoleném misté systému; tyto veliiny nazyvame intenzivnimi. Intenzivni stavovou veli¢inou
je napftiklad teplota. Udaj o celkové teploté naseho téla neziskdme tim, Ze secteme teplotu
ruky, hlavy a dalSich ¢asti téla, to bychom méli ve vysledku mozna vyssi teplotu nez plazma.
Tento priklad vypovida o tom, Ze intenzivni veli¢iny nejsou aditivni. Hodnotu intenzivni
veli¢iny pro dany systém tedy neziskdme prostym sectenim hodnot pfislusné intenzivni
veliCiny v dil¢ich subsystémech. Intenzivni veli¢iny nazyvame téz velicinami lokalnimi.

Mezi intenzivni veli¢iny patfi rovnéZz hustota. Zamysleme se nyni nad vztahem mezi
intenzivnimi a extenzivnimi veliCinami. Lze kazdé veliiné extenzivni pfiradit odpovidajici
veli¢inu intenzivni? Jak stanovime hodnotu intentzivni veli¢iny pro cely systém?

Vsichni vime, Ze hustota daného télesa Uzce souvisi s jeho hmotnosti, hustota totiz popisuje,
kolik ,hmoty” je vdaném objemu. Vidyt v pfipadé heterogennich systém( mluvime misto
o hustoté o tzv. objemové hmotnosti, tedy hmotnosti vztazené k jednotce objemu. S tim
koresponduje i jednoduchy vzorec pro vyjadreni hustoty p:

P=v

26.

Pokud vztahneme hustotu k celkovému poctu castic N; o jisté hmotnosti vdaném systému
o objemu V;, miZeme vztah 26. prepsat jako:

pl_Vl'



Pokud mame systém o objemu V = V; + V, a poctu castic N = N; + N,, plati pro jeho celkovou
hustotu:

_ N+ N,

P=v v,

Zde tedy pro vyjadreni hustoty uzivame pouze extenzivnich velicin. Pokud bychom misto
udajli o poctu ¢astic N;, N, méli k dispozici hustotu p; subsystému o objemu V; a hustotu p,
subsystému o objemu V,, potom bychom celkovou hustotu systému o objemu V; + V,
vyjadrili jako:

_ p1V1 + poVs
V,+V,

Vidime tedy, Ze celkovou hustotu ziskame jako pramér dil¢ich hustot (hustot subsystému)
vztazeny kobjemovym frakcim pfislusnych subsystémd vzhledem k celkovému objemu
systému V; + V.. Jak jiz bylo zminéno, hustota tedy vyjadfuje, kolik ,,hmoty“ je obsaZzeno
v daném objemovém elementu systému.

Dalsi intenzivni parametr, teplota T, vyjadfuje, kolik tepla je vdaném misté systému
obsazeno, s pfihlédnutim k hmotnosti daného objemového elementu. Cim vétsi je totiz
yhustota tepla® v daném misté, tim je i vyssi jeho teplota: teplota T je tedy hmotnostni
hustotou tepla, tedy hustotou tepla vztazenou ke hmotnosti. Mimo hustoty a teploty jsou
dalSimi intenzivnimi parametry systému naptiklad chemicky potencial u, tlak p, elektrické
napéti U atd. Jak jiz bylo feceno, intenzivni veli¢iny nezavisi na velikosti systému a obecné
nejsou aditivnimi funkcemi objemu. Ostatni intenzivni veliciny maji k odpovidajicim
extenzivnim veli¢inam stejny vztah jako teplota k teplu, resp. hustota k hmotnosti, tzn., vidy
se jednda o hmotnostni (objemové) hustoty pfrislusné (parové) extenzivni veliiny v daném
misté systému. Tak elektrické napéti souvisi s elektrickym ndbojem, chemicky potencial
s molaritou pfrislusné chemické slouceniny, tlak s objemem.

Pochopeni tohoto vztahu mezi extenzivnimi a intenzivnimi veli¢inami je velmi dulezité:
intenzivni parametry byvaji zpravidla snaze experimentalné zméfitelné, zvlasté pro vétsi
systémy, napfiklad teplota namisto entropie, hustota misto hmotnosti, napéti misto naboje.
V rovnicich Lotky—Voltery v predeslé kapitole jsme z toho dlvodu nahradili celkové pocty
populaci jednotlivych druhl N; jejich populaénimi hustotami n;. Nahradili jsme tedy
extenzivni veli¢inu veli¢inou intenzivni, abychom v pfipadnych aplikacich mohli pracovat
s pribliznymi hodnotami populacnich hustot a nemuseli provadét vycisleni celkové populace.
Studium vztah( mezi extenzivnimi a intenzivnimi velicinami tvofi také zaklad pro formulaci
termodynamickych zdkon.

Rovnéz pfi popisu energetickych zmén v systémech je pochopeni vztahu mezi extenzivnimi
a intenzivnimi veli¢inami klicové. Eneregetické zmény v systémech lze popisovat pomoci
nejriznéjsich veli¢in, pro nase ucely jsou dulezité predevsim celkova energie systému E,



vnitfni energie systému U, prace, kterou systém vykond na svém okoli A, prace, kterou
vykona okoli na systému A’, teplo obdrzené systémem od jeho okoli Q, entropie systému S,
enthalpie systému H, Gibbsova energie systému G, exergie systému Ex.

6.4 Zakladni termodynamické veliCiny a zakony

Slovem zdkladni v nadpisu této podkapitoly rozumime zakladni znasSeho pohledu,
tzn., z pohledu moznych aplikaci pfi popisu stabilniho stavu ekosystému a cest k tomuto
stavu nebo pry¢ z tohoto stavu.

6.4.1 Prochazka lesem a opakovani

Jiz v predchozich kapitolach zaznélo mnoho termodynamickych termin( a také pojmu
majicich vztah pfimo ke stabilité. Nasledujici kratka prochazka nabidne jejich rekapitulaci
a mozna také zasazeni do ramce evoluce.

Prochazime-li sutovym lesem nékde v ¢lenité vrchoviné, mizZeme v podrostu mezi kameny
spatfit zmlazeni dfevinného patra. Jisté se shodneme na tom, Ze strom i kdmen jsou objekty
stabilni, byt v jiném c¢asovém méfitku. Vyryjeme-li kdmen a mlady stromek a umistime-li je
do izolovaného akvdria, vynikne ndm rozdil mezi stabilitou kamene a stromu. Kdmen zlstane
po dobu naseho pozorovani beze zmén, strom uschne, jelikoZ s jeho izolaci od prostredi
zanikly i mechanismy, které jej udrzuji stabilnim. Mezi tyto mechanismy patfi pfijem energie
slune¢niho zafeni a dalsSi energo-materidlové toky. Tak ndm tento pomérné bandlni
experiment napovi mnoho o podstaté Zivého: stabilita Zivych systém je realizovana pomoci
energo-materialovych tokll mezi systémem a jeho prostiedim: Zivy systém izolovany od
téchto tokd hyne. Stabilita Zivych systém( je tedy vysledkem dynamickych procest, a proto
byvda nazyvana stabilnim dynamickym stacionarnim stavem, zkracené dynamickou
rovnovahou. Na zdkladé toho, Ze mezi Zivym systémem a jeho prostfedim probihaji energo-
materidlové toky, fadime viechny Zivé systémy do kategorie otevienych systému (otevieny
vUci svému prostredi).

MuUzZeme pokracovat v nasem podivném experimentu: vyjméme uschly strom i kdmen
z akvaria, ponechme je néjaky ¢as na suchém misté a potom je zkusme zapdlit. Rovnéz
u tohoto experimentu dokaze ¢tenar jisté odhadnout, co se bude dit: hotet bude drevo, tedy
pokud jsme zrovna v lese nenarazili na uhli. Kimen tedy rozhodné ne, mizeme jej vsak vlozZit
do plamene a poté jej vyjmout, kdmen po vyjmuti z plamene predava ziskané teplo svému
prostfedi az do okamzZiku, kdy se jeho teplota a teplota okoli vyrovnaji. Tedy do zaniku
tepelného gradientu mezi kamenem a okolim. Procesy vyrovndvani teplot, podobné jako
napriklad procesy difize plynd ¢i rozpousténi, jsou hnany samovolné do stavu, kdy dfive
existujici gradienty zanikaji. Velmi dllezitym pojmem termodynamiky je stav, kdy uz zadné
gradienty neexistuji: ani teplotni, ani koncentracni, ani objemové, ani gradienty chemickych
potenciall. Pokud se systém nachazi v takovém stavu, fikame, Ze je v termodynamické
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rovnovaze. Pojmy termodynamicka rovnovaha a dynamickd rovnovaha muiZeme dat do
kontextu: do termodynamické rovnovahy systém spéje samovolné, je-li izolovan od vnéjsich
tokd energie a latek. Naopak pritomnost téchto tokl umoZniuje zachovani dynamické
rovnovahy. Izolované systémy tedy samovolné spéji do stavu termodynamické rovnovahy.

Fyzici 19. stoleti se domnivali, Ze cely vesmir neochvéjné spéje do stavu, ktery je oznaCovan
jako tepelnd smrt: jednou vSechny hvézdy vyhasnou, systémy se zhomogenizuji, vSechny
prvky budou ve svych nejstabilnéjSich slouceninach, rovnéZ Zivot pochopitelné zanikne.
Zadny systém pak nebude schopen konat praci na prostiedi, ani prostfedi na systému.
Dnesni kosmologie nemd na vyvoj vesmiru zdaleka tak jednoznacny nazor. Pro nas je vsak
dilezité zjisténi, Ze dynamickd rovnovaha predstavuje stav systému vzdaleny od
termodynamické rovnovahy. Pokud jsme usmrtili strom, pribliZili jsme jej termodynamické
rovnovaze, jelikoz doslo ke ztraté informace (rovnéz informace se da vyjadrit v energetickych
jednotkach), ovsem ve hmoté jeho dreva byla jeSté soustfedénd nemald chemicka energie,
ziskand v procesu fotosyntézy: spalenim dreva se tato energie uvolnila do prostredi ve formé
tepla a svétla. Tim jsme posunuli dievo opét blize k termodynamické rovnovaze: kdybychom
prevedli veSkerou hmotu dfeva v oxid uhlicity, jisty podil oxid(i dusiku, vody a mineralni
Ziviny ve drevé v prislusné oxidy, nechali vSechny splodiny vychladnout a difundovat, pak by
hmota byvalého stromu byla ve stavu termodynamické rovnovahy. Pokud ovSem v procesu
obraceném, rdstu, vznikda hmota stromu béhem fotosyntézy z energie slunec¢niho zareni,
oxidu uhli¢itého, vody a minerdlnich Zivin, pak muZeme zcela jednoznacné fici, Ze
ekosystémy se béhem své evoluce posouvaji dale od termodynamické rovnovahy. Mezi
nejuchvatnéjsi vlastnosti Zivota tedy patfi schopnost posouvat se ddle od termodynamické
rovnovahy a udrzovat se béhem tohoto procesu stabilni: ve stavu dynamické rovnovahy se
svym prostredim.

6.4.2 Energeticka bilance systému a prvni zakon

V lese mUZzeme na zemi spatfit rovnéz odumrelé dievo. Vezméme kus spadlé vétve a hodme
ji nékam do prostoru. Jaka je energie tohoto systému, tedy leticiho klacku? Diky tomu, Ze se
klacek pohybuje, ma jisté néjakou kinetickou energii, rovnéz tak se nachazi v silovém poli,
konkrétné v gravitacnim poli Zemé, ma tedy i jistou potencialni energii. Klacek je tvoren
organickymi makromolekulami: ligninem, celulézou, hemicelulézami a dalSimi latkami; ve
vazbach vSech téchto latek je ukryta energie, stejné jako v atomech tvoficich pfislusné
molekuly a v elementarnich ¢asticich tvoricich prislusné atomy. Celkovy energeticky obsah
systému vycisluje celkova energie.

Celkovd energie systému E zahrnuje skutec¢né vsechny formy energie, které u daného
systému nalézame. Jak jiz bylo receno, systém jako celek mGze mit jistou kinetickou energii,
pokud se pohybuje, a rovnéz potencidlni energii, pokud se nachazi v uréitém silovém poli. Do
celkové energie ale pochopitelné zahrnujeme i energie vSech d¢astic tvoficich ptislusny
systém, tj. energii chemickych vazeb molekul obsaZzenych v systému, energii jader atomu
tvoricich prislusné molekuly, kinetickou energii vSech atom( a molekul, energii Van der
Waalsovych sil, kterymi na sebe pfislusné molekuly pUsobi, energii vyCislujici usporadani



jednotlivych ¢astic atd. Tyto formy energie, ndleZejici tedy jednotlivym ¢asticim tvoricim
systém, oznacujeme jako vnitini energii U.

Pokud bychom méli vnitfni energii charakterizovat, mGZeme fict, Ze vnitini energie je
energie, kterou potrebujeme k vytvoreni daného systému. Tato energie tedy nezahrnuje
pohybovou a potencidlni energii daného systému. Proto mezi celkovou energii systému
a jeho vnitfni energii plati vtah:

E=U+Eyin+ Epot
27.

kde Eii: je kineticka energie systému jako celku a E,.: je potencidlni energie systému jako
celku.

Vnitfni energie je extenzivni stavovou veli¢inou. Pokud ji vztdhneme kjednotce hmoty,
ziskdme pfidruzenou intenzivni veli¢inu, specifickou vnitini energii.

MuzZeme si pomyslet, Ze vycislit vnitfni energii systému musi byt znacné narocné. Pro ucely
sledovani zmén v ekosystémech i jinych systémech je takové vycislovani vSak nastésti
zbytecné. Pokud chceme kvantitativné zkoumat vztah mezi ekosystémem (organismem)
ajeho prostfedim, predstavuje pro nds vnitfni energie dulezity bilan¢ni nastroj. Slovo
bilan¢ni se zde vztahuje k faktu, Ze dlleZitéjsi nez absolutni hodnota vnitfni energie je pro
nas zména této vnitini energie, kterd se odehrdva pravé na zakladé interakce mezi systémem
a jeho okolim. Proto nejcastéji uvazujeme pouze o bilanci danych stavovych veli¢in, tedy
porovnavame jejich hodnoty po pfislusné interakci, s jejich hodnotami pred interakci,
popfipadé jejich zménu béhem urcitého casového obdobi. Mizeme naptiklad vycislit ro¢ni
bilanci biomasy.

Bilan¢ni popisy ekosystému, napfriklad stanoveni Cisté primarni produkce ekosystému nebo
modely popisujici zadrZzovani znedistujicich latek v ekosystému se vidy opiraji o prvni zakon
termodynamiky, nazyvany také prvni princip termodynamiky, a o zakon zachovani hmoty;
oba zdkony jsou zdkony bilanénimi. Vzpomenme si na priklad drfeva, které jsme
v myslenkovém experimentu predchozi podkapitoly zapalili: vSimnéme si, Ze chemicka
energie v biomase dreva se v pribéhu horeni neztratila, ale preménila se, predevsim
v energii tepla a ¢astecné i v energii svétla. Pravé tato zkusenost, kterou clovék pfi zkoumani
svéta jiz nesCetnékrat potvrdil, tvoti zaklad pro formulaci prvniho zdkona termodynamiky
neboli zdkona zachovéani energie. Slovnich formulaci prvniho zadkona termodynamiky je
nékolik, napriklad:

Vnitrni energie izolovaného systému je konstantni.

Energie se tedy zachovavd, nemlze vsystému vznikat jen tak, z niceho, nebo zanikat.
Vizolovaném systému (nejsou mozné toky energie ze systému ven nebo zvenci do systému),
mulzZeme tedy pozorovat pouze preménu jednotlivych forem energie na formy jiné, napfr.
elektrické energie na mechanickou, mechanické na tepelnou, energie vazby na tepelnou ci
mechanickou atd. Celkova energetickd bilance daného systému se tedy mize ménit pouze
tehdy, je-li systém otevieny, coz kazdy zZivy systém je.



Vira v prvni termodynamicky zakon je mezi fyziky hluboce zakofenéna. Na zakladé této viry
napftiklad predpovédél uz v roce 1931 Wolfgang Pauli existenci nové elementarni ¢astice —
neutrina: pfi zkoumdni beta rozpadu, rozpadu neutronu na proton a elektron, se zddlo, Ze
¢ast energie mizi, respektive energetickd bilance (s uvazenim slavné rovnice E = mc?)
reaktantd a produktl nebyla v rovnovaze. Néktefi védci, napfiklad slavny spoluzakladatel
kvantové mechaniky Niels Bohr, zacali o univerzalni platnosti zdkona zachovani energie
pochybovat. Pauli vSak predpovédél, Ze zbyvajici energie je odnasena Castici, ktera s hmotou
jen velmi slabé interaguje (nase schopnost postiehnout jsoucna experimentalné zavisi na sile
libovolné interakce s okolni hmotou), i kdyZ nebyla experimetalné pozorovana. Enrico Fermi
nazval tuto ¢astici neutrinem. Pozdéji, v 50. letech, byla skutecné detekovana.

Z prvniho termodynamického zakona mimo jiné vyplyva, Ze nelze sestrojit perpetuum mobile
prvniho druhu, tedy stroj vyrabéjici energii z niceho. Takovy hypoteticky stroj by byl schopen
vykonat vice prace, nez odpovida energii do néj vlozené.

6.4.3 Cesta k formulovani Gibbsovy rovnice

»,Jeden z hlavnich prfedméti teoretického vyzkumu je najit uhel pohledu, ze kterého se
prislusny subjekt jevi nejjednodusim zptsobem.”

J.W. Gibbs (1881)

Pokud se vratime kenergetické bilanci otevieného systému, je zfejmé, Ze jeho vnitini
energie muze byt zvySena puUsobenim prostfedi na tento systém. Jak jiz bylo naznaceno,
v prlbéhu sukcese se vnitfni energie ekosystému zvySuje. Na zakladé prvniho zdkona se tak
musi dit v disledku energetickych tokd z vnéjsiho prostredi.

Obecné se zména vnitfni energie systému pfi interakci s prostfedim muzZe dit dvéma
zakladnimi zpUsoby:

e dodanim jistého mnoiZstvi tepla dQ prislusnému systému;
* plsobenim externich sil na systém.

Druhy zpUsob si ponékud rozebereme. Pokud ma sila zvysit vnitini energii systému, musi
pUsobit v dynamickém madu, napriklad uvazujme ucebnicovy priklad valce naplnéného
idedlnim plynem a uzavieného pistem (obr. 6.2): zvenci plsobi na pist urcita tlakova sila:

F=sp, 28.

kde s je plocha pistu a p je tlak vné pistu (obecné na hranici mezi systémem a jeho okolim).
Uvnitf systému je plyn pod tlakem p’. Pokud jsou oba tlaky p a p’ v rovnovaze, nepUsobi
vnéjsi sila v dynamickém maodu, nybrz v modu statickém. Pokud ovsem plati p > p’, potom se
pist zacne posouvat a plyn uvnitf pistu stlacovat, coZ povede k narlstu vnitfni energie U
systému. Vnéjsi sila tedy pusobi na pist vdynamickém maddu. Ze zakladli mechaniky je
znamo, Ze sila plsobici v dynamickém madu po jisté trajektorii kona praci A:

dA = Fdx =p.s.dx, 29.



kde dx predstavuje v nasem pfipadé velikost posunuti pistu. Tento vztah poukazuje na to, Ze
zvyseni vnitini energie systému se déje na zakladé toho, Ze prostredi kond na systému
prdci dA. Vyména tepla mezi systémem a jeho prostfedim vede rovnéz ke zméné vnitini
energie, ovéem tato energetickd vymeéna m(Ze probihat i tehdy, neni-li konana Zadna prace,
proto ma teplo vysadni postaveni a bylo predesle vyélenéno jako samostatna kategorie
vymeény energie mezi systéstémem a jeho prostfedim. VSechny ostatni energetické vymény
mezi prostifedim a okolim lze oproti tomu vyjadfit formou prace.
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Obrazek 6.2: vnéjSi sila F kona praci posouvanim pistu o vzdalenost dx. Velikost
prace je urCena vztahem 29.

Spojime-li oba ¢leny pfispivajici ke zméné vnitini energie systému U, tedy teplo a préci, do
jedné rovnice, ziskdme matematikou formulaci prvniho termodynamického zdkona:

dU =dQ + dA. 30.
Pokud tedy prostfedi vykona na systému urcitou prdaci dA, zvysSi vnitfni energii systému.
Takto vykonand prdce se opét mlze projevit rozlicnymi zplsoby: jako zména chemického

sloZeni systému, jako tvorba koncentracnich gradient( atd.

Energie je schopnost systému konat praci. Pokud se vratime k ptikladu s pistem, nastanou-li
zmény v systému, takové, Ze pro tlak uvnitf pistu bude platit

p = (py +dp) p'>p,

kde po” znadi tlak, pfi kterém plati p” = p, zapocne se pist posunovat vlivem expanze plynu
v systému a systém bude konat praci na prostredi. Posun pistu mize napfiklad pohanét
néjaky stroj. Vnitfni energie systému v tomto pripadé poklesne.

Podivame-li se znova na vztah pro systémem vykonanou praci:

dA =Fdx =p.s.dx,



kde p je vnitini tlak (obecnéji tlak na hranici systému a jeho prosttedi), sdx je soucin plochy
pistu s a jeho posunuti v rdmci valce dx, pak tento soucin je roven zméné objemu plynu ve
valci dV, tedy

dA = pdV. 31.

MuzZeme tedy fict, Ze systém konda objemovou praci. Vztah pro dA dava pro konkrétni pripad
pistu s valcem do souvislosti zménu vnitini energie systému (na zakladé vykonané prace)
s jistym intenzivnim parametrem systému, v tomto pripadé tlakem, a zménou odpovidajiciho
extenzivniho parametru (tlak—objem), tedy objemu.

Toto tvrzeni zobecnil Gibbs:

Kazdy druh energie je mozZné vyjadrit jako soucin intenzitniho (napf. u; — chem. potencidl)
a odpovidajiciho extenzivniho (An; — prirtistek moli dané sloZky i) parametru.

Toto zobecnéné tvrzeni je hlavni myslenkou slavné Gibbsovy rovnice pro zménu vnitini
energie systému, tak casto pouZivané pro energetickou bilanci fyzikdlnich, chemickych
a biochemickych déji. Plati pro vSechny druhy prace konané na systému nebo konané
systémem, plati ovSem i pro teplo Q dodané ¢i odebrané systému.

Odpovidajicim extenzivnim parametrem k teploté T je entropie S, velic¢ina, které budeme
vénovat obzvlastni pozornost pozdéji. Pro teplo jako formu energie tedy plati:

dQ = Tds. 32.

Uvazujeme-li, Ze zména vnitfni energie systému se déje formou ,mechanické” ¢i ,,chemické”
prace nebo zménou tepla, s ¢imz si pfi popisu velké Casti procesu v Zivé pfirodé vystacime,
muUzZeme pro zménu vnitfni energie systému psat:

dU=TdS—pdV+Zuidni,
i

33.

kde n; je pocet molekul j-té slouceniny a u; je chemicky potencidl i-té slouc¢eniny; zména
poctu molekul n; se v systému muize dit, bud prenosem pfrislusnych molekul mezi systémem
a prostfedim, nebo zanikanim ¢i vznikanim pfrislusnych molekul v pribéhu chemické reakce.
Zaporné znaménko u c¢lenu — pdV vyplyva z toho, Ze kondni objemové prace na systému
prostfedim je spojeno s kompresi.

Zména extenzivniho parametru muizZe vyvolat zménu intenzivniho parametru, napfiklad
zména objemu vyvold zménu tlaku, ovSem zména tlaku mizZe byt vyvolana i dodanim tepla
nebo zménou molarity Cili zménou dalSich extenzivnich veli¢in. Pokud chceme zmeénit
hodnotu nékteré intenzivni veli¢iny, musime vidy zménit veli¢inu extenzivni, naptiklad
zménit objem, naboj, pocet molld, hmotnost atd., obracené to vsak neplati. Pfislusné zmény
intenzivnich i extenzivnich veli¢in vypovidaji o tom, do jaké miry jsme vlastnosti systému
ovlivnili.



V nékterych pripadech se na zméné vnitfni energie systému podileji i dalsi druhy prace (jiné
nez predesle uvedena ,mechanickd“ a ,chemickd”), odpovidajici jinym formam energie
a vyjadrené pfislusnymi ,pdry“ extenzivnich a intenzivnich velicin.

Ptiklady ,sdruzenych” intenzivnich a extenzivnich parametrl jsou uvedeny v tabulce 6.1.
Tabulka 6.1: prislusné formy energie Ize vyjadfit pomoci soucinu sdruzenych paru

intenzivnich a extenzivnich veli€in. V tabulce je v jednom fadku vzdy uvedena forma
energie a prislusna extenzivni a intenzivni veli€ina.

Forma energie Extenzivni veli€ina Intenzivni veli€ina

teplo entropie S (J/K) teplota T (K)

expanze objem V (m°) tlak p (Pa = kg/s* m)
chemicka molarita M (mol) chemicky potencial y (J/mol)
elektricka naboj Q (e) napéti (V)

potencialni hmotnost m (kg) Y5 V2 (m?/s)

kineticka hmotnost m (kg) Y5 V2 (m?/s?)

6.4.4 Enthalpie

Pokud bychom uvazovali pfipad, pfi kterém v ramci interakce systému s jeho okolim mohlo
dochdzet pouze k vyméné tepla a objemové préci, pak by pro vnitini energii platilo:

dU =TdS —pdV. 34,
Pokud by oviem dany déj probihal za konstantniho objemu, platilo by:
dU =TdS = dQ. 35.

V tomto pripadé je zména vnitini energie za konstantniho objemu rovna teplu vyménénému
s okolim. Dé&j probihajici za konstantniho objemu nazyvdme izochoricky. MlzZeme tedy
konstatovat, Ze pro vySe uvedeny systém je zména vnitini energie pfi izochorickém déji
rovna vyménénému teplu.

V pfirodé vsak pozorujeme mnoho procesl, pfi kterych plyn expanduje ze systému do
prostiedi a pri téchto déjich se tedy objem méni. Jsou to napftiklad vSechny chemické reakce
a biochemické reakce, pfi kterych dochazi ke vzniku plynnych produktli uvoliovanych do
prostiedi. Tyto procesy navic probihaji za atmosférického, tj. aproximativné konstantniho
tlaku a také za aproximativné konstantni teploty.

Z hlediska teplotni vymény mezi systémem a okolim délime reakce na endotermické (systém
pfijima teplo od prostfedi) a exotermické (systém odevzdava teplo prostfedi). Pokud
napfiklad dand reakce uvoliuje teplo a zaroven systém, ve kterém reakce probih3,
expanduje do prostredi (uvolfuji se plynné produkty), je energie pfedana prostfedi rovna:

dE = dQ + pdV. 36.




Tento vztah tedy zachycuje zménu energie prostfedi na zakladé jeho interakce se systémem.
Na strané systému je potom bilance rovna:

dU =dQ —pdV. 37.
Systém totiz expanzi vnitfni energii ztraci, kdezto prostredi ziskava.

Pro energetickou bilanci metabolickych proces(i na Urovni organism( i ekosystémua bychom
potrebovali veli¢inu, ktera popiSe vyménu energie mezi systémem a okolim pouze na zakladé
vymeény tepla. Pro¢? Teplo vymeénéné pfri prislusnych chemickych a biochemickych reakcich
je totiz snadno méfitelné. Potfebovali bychom tedy veli¢inu, kterda energetické zmény
v systému za konstantniho tlaku (tak jako pfi vétsiné déjl v pfirodé) popiSe pouze na zakladé
vyménéného tepla, podobné jako jsme si ukdazali na prikladu vnitfni energie pfi konstantnim
objemu.

Na zakladé rovnice 37. je zfejmé, Ze plati:
dU + pdV = dQ.
Vyraz:

H=U+pV 38.
definuje veli¢inu H, kterou nazyvame entalpii. Pravé enthalpie je veli¢ina, kterd splnuje
pozadavky uvedené vyse. Toto tvrzeni mlUZeme dokazat na zdkladé prikladu uvedeného
predesle: vyraz — pdV vyjadiuje objemovou praci konanou na ukor vnitini energie systému,
vyraz pdV vyjadruje objemovou praci, kterou obdrzelo prostiedi od systému: je evidentni, Ze

pdV = |—pdV]|
Jak jiz bylo feceno, pro zménu vnitfni energie systému potom plati:

dU =TdS — pdV;
pro ethalpii potom plati:
dH =TdS — pdV + d(pV);
pokud je p = konst., potom:
dH =TdS — pdV + pdV
a vzhledem k 32. mUZeme tedy psat:
dH = dQ. 39.

Znamena to, Ze pokud pfislusnd chemicka reakce probihd za konstantniho tlaku, nema
pfipadné probihajici expanze (komprese) systému vuci okoli na bilanci enthalpie vliv a tato



bilance je zcela uréena ¢lenem dQ. Energetickd bilance chemické reakce probihajici za
konstantniho tlaku a teploty je pak rovna rozdilu enthalpii reaktantl a produktd. Proto se
zavadi standardni enthalpie slouceniny, ktera je definovdna jako teplo reakce, pfi kterém
vznika pfrislusnd sloucenina ze svych prvk(i za standardnich podminek. Standardnimi
podminkami podle konvence rozumime teplotu 25°C a tlak jedné atmosféry.

6.4.5 Naznaceni odvozeni druhého zakona termodynamiky

»-..nikdo nevi, ¢im entropie ve skutecnosti je, proto mas v debaté o ni vétSinou vyhodu...”

John von Neuman (1948)

Jak vyplyva z prvniho zdkona termodynamiky, energie se zachovava. UvaZzujme o systému
Clovék + pruZina: nejprve si predstavme, Ze Clovék pruzZinu silou stlacuje, tim na ni kona
uzite€nou praci, jelikoZ pruzina ziskava potencialni kinetickou energii. Podivejme se na tento
pfipad tak, Ze prostredi (¢lovék) kona na systému (pruziné) uZite¢nou praci A. Jakmile ¢lovék
pruzinu pusti, je pruZzina schopna vykonat uziteCnou praci na prostfedi (napfiklad
nazvednout predmét jisté hmotnosti), tuto uziteCnou praci oznacime jako A", Jaky je vztah A
(prace vynalozend pfi stlaCovani pruZiny) a A’, tedy prace, kterou je pruZina po tomto
stlaceni schopna vykonat? Prvni termodynamicky zakon stanovi, Ze A" rozhodné nesmi byt
vétsi nez A. Nyni veznémeé v Uvahu empirickou zkuSenost, Ze totiz pruzina se béhem stlaceni
zahreje (smyslové zjevné to muze byt az pfi opakovaném stlacovani). Jelikoz teplo je formou
energie a energie se v nasem svété nikde jen tak bez pfricin neobjevi, je nasnadé hledat
energeticky zdroj zahtati pruziny v uZite€né praci vykonané clovékem pfti jejim stlaceni.
V souladu s tim plati:

A=A+0Q, 40.

A>A. 41.

PUvodni uzite¢nd prace A vykonana ¢lovékem pfi stalCovani pruziny tedy neni zcela predana
pruziné. Pruzina ,,obdrzela” pouze ¢ast z uzite¢né prace A.

Znehodnoceni ¢asti energie schopné konat uzite¢nou praci, chceme-li volné energie (volné
ke konani prace) je vSeobecné pozorovatelnym jevem. JeSté lépe nam tato skutecnost
vynikne, predstavime-li si nasledujci pfiklad: méjme Uzky podélny Zlabek a v ném s jistym
rozestupem naskladané kulicky. Kulicky tedy tvofi jakousi fadu, a jelikozZ jsou naskladany ve
Zlabku, mohou se pohybovat pouze dopredu ¢i dozadu. Pfredpokladejme, Ze do prvni kulicky
Stouchneme a tento impulz se $ifi dale: prvni kulicka pfeda impulz druhé atd. Uvazujme nyni
zjednoduseny pripad, Ze jakmile se prvni kulicka doktne druhé, predd ji veSkerou svou
kinetickou energii a stejné tak i v dalSich pfipadech. Bude-li fada dostatecné dlouhd, po case
dospéjeme ke kuli¢ce, ktera jiz nebude schopna sousedni kulicku uvést v pohyb. Na srazku
kulicek mizeme optikou naseho myslenkového experimentu nahliZet jako na konani prace,



konkrétné mechanické. Kazda kulicka vykona na nésledujici kuli¢ce jistou praci A,. Ovsem
mezi srazkami ztrati kazda kulicka ¢dst ze své energie, a tedy i ze své schopnosti konat praci.
Tato ztrata se opét poji ke vzniku tepla: béhem ,putovani” kulicky i béhem srazek dochazi ke
tfeni. Proto plati:

An > An+1 ’
kde:

Ap —Apy1 = Qq,

kde Q, je teplo uvolnéné béhem cesty n-té kulicky ke kulicce n+1 a teplo uvolnéné béhem
srazky s touto kulickou. A, je volna energie, kterou méla n-td kulicka k dispozici vzapéti po
srazce s kulickou n — 1, A,.+; pak vyjadfuje energii, kterou ma k dispozici kulicka n + 1 vzapéti
po srazce. Volnou energii A, kterou jsme systému predali na poc¢atku, mizeme tedy vyjadrit
jako:

n

A=A1+Q1=(A2+Q2)+Q1---=An+ZQ";

1

jelikoz jedna z kuliéek jiz neni schopna predat sousedni zadny impulz, plati potom:

A=2Qn.

1
42.

VSechna uZite¢nd prdce se tedy preméni v pribéhu procesu v teplo rozptylené nasledné do
okoli. Schopnost systému konat praci se vytraci. Frakci préce, kterd je takto znehodnocena,
nazyvame ireverzibilni praci a znacime jako A;,. Vykondme-li na systému jistou préci dA, pak
pro ni plati:

dA = dAy + dAy ; 43,

¢len dA;. nazyvame ireverzibilni praci, tedy praci, ktera je znehodnocena, a dA, predstavuje
frakci vykonané prace, ktera vede k narlstu volné energie systému.

Jak jiz bylo naznaceno, dA; odpovidd ,odpadnimu” teplu, které pfi nevratnych
(irevezibilnich) procesech vidy vznika; pokud je systém tepelné izolovan, zvysi toto odpadni
teplo vnitini energii systému, v pfipadé kulicek ¢i pruziny teplo unikne do okoli. JelikoZ volna
energie je v pribéhu kondni prace degradovana, neni mozno sestavit v izolovaném systému
cyklicky proces, ktery by po dodani prvotniho impulzu pracoval neomezné dlouho. V pfikladu
kulicek bychom mohli uvazovat o Zlabku ve tvaru kruhu: pokud by nexistovala degradace
volné energie, proSel by systém nekonecné mnohokrat prvotnim stavem: prvni kulicka by
narazila na druhou, po néjakém case by posledni narazila na prvni (kruhova draha) a déj by



se opakoval. Takovy cyklus bychom oznalili za vratny: systém by se bez dalSiho
energetického zdsahu zvendi vracel do pocatecniho stavu.

Vsechny procesy v prirodé spojené s konanim prace jsou oviem nevratné. Pfi nevratnych
procesech tedy plati:

dA; >0 44,
a tato degradovana prace se rovnd uvolnénému teplu:
dAiT - dQ 45,

Vzpomenme si vSak na Gibbsovu rovnici (vztah 33.); jelikoz z ni vime, Ze teplo lze vyjadfit
jako TS, plati pro nevratné procesy:

dQ =TdS >0,
a tedy
aqQ
dS=—>0
T >

46.

Tato rovnice je matematickou formulaci druhého zdkona termodynamiky. Slovnich formulaci
ma tento zdkon, jehoZ povaha je podobné jako povaha prvniho zdkona axiomaticka, mnoho.
Na tomto misté zvolme nasledujici:

Je nemoiné sestrojit stroj pracujici se 100 % ucinnosti (takovy stroj se nazyva perpetum
mobile druhého druhu).

Z rovnice 46. vyplyvd, Ze zména entropie dS je pfi vSech nevratnych déjich vétsi nez nula.
Vsechny déje v pfirodé jsou nevratné, proto naptiklad nemuUzZeme vyuZivat se 100 %
ucinnosti prijatou potravu. Rovnice, 46. jejiz odvozeni jsme naznadili pro pfipad degradace
volné energie, ma tedy mnohem obecnéjsi charakter. Jak vidime, je spojena s rlstem
entropie. Samovolny rust entropie, a tedy i rovnice, 46. popisuje (nikoliv vysvétluje) néco, co
byva oznacovano jako Sipka casu, tj. jednosmérnost mnoha procesu. Rist entropie se totiz
poji k samovolnému zaniku gradientl. Existence téchto gradientu je vSak v pfimé souvislosti
se schopnosti systému konat praci. Vzpomenme na jiz zminény vyrok: asymetrie je pfi¢inou
jevl. Zanik gradientl pozorujeme napfiklad pfi prechodu tepla zteplejsiho télesa na
chladnéjsi. Ovsem samovolny zanik gradientl (chemickych, koncentracnich, tepelnych,
elektrickych atd.) a s tim spojeny rlst entropie je zcela obecnym jevem. Entropie tedy mlze
byt veli¢inou urcujici smér samovolnosti vyvoje systému. Dif(izi plynu, rozpousténi krystalu
soli (sniZzeni koncentra¢niho gradientu), stejné jako rozklad téla mrtvého organismu (¢ast
uhliku vazaného v téle Zivocicha se pomoci heterotrofnich organismi opét navrati ve formé
CO, do atmosféry) poji vzrist entropie béhem téchto samovolnych procesu.



Uvolnéni tepla tedy neni jedinym ,zdrojem“ samovolné se zvysujici entropie. Obecna
formulace druhého zakona termodynamiky vychazejici se vztahu 46. je tedy:

dQ

ds>—>0.
T
47.

Podle tohoto zdkona urcuje entropie smér samovolnych déju v pfirodé: tento smér pribliZuje
systémy termodynamické rovnovaze. V systémech, které nejsou vystaveny tokim volné
energie z prosttedi, entropie vidy roste, coZ plati pro vSsechny izolované systémy. M{izeme
proto formulovat druhy zakon obecnéji, nez jsme ucinili pfedesle:

Izolovany systém samovolné spéje do stavu termodynamické rovnovdhy.

Druhy zdkon se da obecné formulovat i ndsledovné: gradienty (tepelné, elektrické,
mechanické, koncentracni, chemické atd.) samovolné zanikaji.

Prvni a druhy zakon spolu s tfetim zakonem postacuji k termodynamickému popisu stavu
a evoluce izolovanych systémdu, nikoliv vsak Zivych systém(. Je zajimavé, Ze podstata
druhého zdkona a snim spojena Sipka vyvoje nékterych déjl vychazi z praktického
pozorovani, ale tato podstata nebyla nikdy odvozena coby duisledek z jakékoliv zndmé teorie.

Druhy zdkon termodynamiky tedy rusi symetrii nékterych déja vicéi zméné sméru casu.
Oproti tomu naptiklad i zdkony kvantové mechaniky a obecné relativity jsou vicéi zméné
sméru ¢asu obecné symetrické.

L= ] 5 o |

< Obrazek 6.3: perpetum mobile je

\, ' stroj, jehoz existence je v rozporu se
soucasnymi poznatky termodynamiky.
RozliSujeme perpetum mobile prvniho
druhu, tedy stroj, ze kterého lze po
pocCateCnim spusténi ziskat vice
energie, nez do néj bylo vlozeno
(rozpor s prvnim zakonem
termodynamiky) a perpetum mobile
druhého druhu, neboli stroj, ktery
pracuje se 100% ucinnosti (rozpor

s druhym zakonem termodynamiky).
Horni obrazek znazorriuje podle
souCasnych nazoru nejstarsi
evropskou kresbu perpetua mobile
(kolem r. 1235), pochejici z nacrtniku
Villarda z Honnecourtu. Prevzato z
(18).




6.4.6 Entropie jako smérnice vyvoje a mira usporadanosti systémii

,Pouze entropie prichdzi snadno.”
Anton Pavlovi¢ Cechov
Bilanci entropie systému, ktery neni izolovany, miZeme zapsat jako:
ds=d;S+4d,S, 48.

kde d.S je mnozstvi entropie, které projde pres hranice systému (mozny je prechod v obou
smérech) a d;S popisuje produkci entropie uvnitf systému. Dle toho, co jsme si jiz fekli
o nevratnych déjich, je zfejmé, Ze plati:

d;s >0, 49,
pokud je systém izolovany, plati:
dS = dlS 50.

a pokud uvaZujeme i vratné déje, tedy déje, pfi kterych nedochazi ke zméné entropie, coz je
spiSe teoreticky konstrukt dileZity z hlediska vyvoje termodynamiky (napfiklad nds kruh
s neustdle kolidujicimi kulickami byl ponékud volnou parafrazi tohoto konstruktu), mizeme
pro izolovany systém psat:

ds=0. 51.

Dalsi z formulaci druhého termodynamického zdkona tedy je, Ze entropie izolovanych
systémU zUstava konstantni nebo roste.

Obrazek 6.4: samovolné vyrovnavani
koncentraci (difize) je typickym
prikladem déje, ktery je provazen
ristem entropie. PEknym prikladem
muze byt dobfe pozorovatelné
rozpousténi KMnO,. Pfevzato z (19)




Entropie izolovaného systému tedy roste, az dosahne maxima v rovnovazném stavu; v tomto
stavu vSechny procesy v systému ustavaji a systém se jiz dale nevyviji: tento stav je velmi
dllezity pro izolované systémy a systémy, které nemaji mechanismy k tomu, aby udrzovaly
toky mezi sebou a svym prostfedim, a podléhaji tedy samovolnosti urcené druhym zdkonem:
sul se v kadince s vodou rozpusti a ¢asem se v celém roztoku ustali homogenni koncentrace,
podobné se ma tendenci ,rozpoustét” polutant emitovany do ovzdusi nebo do vod, mrtvé
télo vychladne, rozloZi se ajeho material se pfeméni na chemicky stabilni slouceniny,
podobné ekosystém, ktery ztrati schopnost rezistence, se rozpadne. Entropie je tedy
veliina, ktera popisuje evoluci systému do stabilniho stavu, ale stabilniho stavu naprosto
odlisné povahy, neZli je dynamickd rovnovdha Zivych systéma:

Jle-li zdkladnim zdkonem kosmu zvySovdni entropie, zdkladnim zdkonem Zivota je naopak
zvySovdni strukturovanosti a boj proti entropii...”

Vaclav Havel (1975)

Entropie souvisi rovnéZ s mirou organizace systému: objekty, které nachazime v pfirodé, jako
napfiklad strom, jsou velmi organizované, a tudiz z hlediska samovolnosti je jejich vznik
vysoce, vysoce nepravdépodobny. Entropie, presto, Ze neni intuitivné snadno uchopitelna,
tvofi most mezi termodynamikou a informacni teorii, ma totiz vztah k usporadani systému
a informaci v systému obsaZené. Proto se na ni budeme pomérné ¢asto odvolavat.

Vztah entropie k organizaci souvisi stim, Ze entropie je vztazena k pravdépodobnosti
usporadani daného systému. Etropie klesa s usporadanosti systému a roste sjeho
soumeérnosti (obrazek 6.5).

/\ /\ Obrazek 6.5: vztah

usporadanosti,
plyn soumeérnosti a entropie
kapalina,sklo s nékolika pFikladnymi
= krystal opticky izotropni E objekty. Upraveno
2 krystal opticky jednoosy € podle (20).
= <
»Q (0
= i
2 ' 2
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krystal opticky dvouosy
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Obrazek 6.6:
Boltzmann(v zZivot
skondil tragicky, jeho
nahrobek ve Vidni
dodnes zdobi rovnice
udavajici vztah entropie
k pravdépodobnosti.
Formulace této rovnice
je dnes povazovana za
jeden z nejskvélejSich
védeckych pocinu.
Pfrevzato z (21).

Vztah entropie k pravdépodobnosti stavu systému urcuje slavna Boltzmannova rovnice
entropie, vytesand i na jeho nahrobku ve Vidni:

S=klnWW. 52.

Tato rovnice tvofi most mezi termodynamikou, teorii pravdépodobnosti, informacni teorii,
teorii dynamickych systémU atd. W je termodynamicka pravdépodobnost stavu systému,
ktera vycisluje, jak je pravdépodobné, Ze se dany systém bude nachazet pravé v daném
stavu. Jelikoz usporadané struktury jsou mnohem méné pravdépodobné nez struktury
neusporadané, je ziejmé, Ze entropie vyjadfuje i miru usporadanosti systému. Systém
s vysokou usporddanosti, napfiklad Zivocich, ma hodnotu entropie extrémné nizkou, po jeho
smrti hodnota entropie roste, az dosahne maxima ve stavu termodynamické rovnovahy.
Vztah 52. si rozebereme pozdéji v souvislosti se vztahem entropie k informaci, informacnimu
obsahu ekosystémU a biodiverzitou.

6.4.7 Gibbsova volna energie a chemicky potencial

Jesté jednou zdUraznéme, Ze kritériem pro termodynamickou rovnovahu je maximalni
entropie, a tedy vysoka mira neusporadanosti.

Entropie mlze byt kritérium pro vyvoj systému jen tehdy, pokud je dany systém adiabaticky
izolovany (nevyménuje s okolim teplo), coZ je zfejmé z rovnice:
10

dS:diS:T.



Pokud systém muze prijimat ¢i odevzdavat teplo, celd situace se komplikuje, jelikoz jak
vyplyva z predeslych vztah(, obecné prijem tepla znamend narlst entropie, kdeZto
odevzdani tepla jeji pokles.

Tak napfriklad, vratime-li se k nasemu prvotnimu ptikladu valce s pistem, pak pokud pist kona
praci na prostredi, ¢ast vykonané prace, konkrétné ireverzibilni prace dA;, se preméni
v teplo; pokud je systém otevieny, nebo uzavieny (mlze dochdzet k pfenosu energie, nikoliv
hmoty), zvysi toto teplo entropii systému pouze docasné, jelikoz pozdéji unikne do prostiedi.
Casem m0ze systém od prosttedi jisté teplo naopak ziskat, a proto vyvoj zmény entropie
neni pro systémy, které nejsou adiabaticky izolované, vhodnou funkci pro sledovani jejich
vyvoje k termodynamické rovnovaze nebo pry¢ od ni. Pfirodni systémy samoziejmé nejsou
adiabaticky izolované. Potrebovali bychom tedy veli¢inu, ktera bude kritériem pro vyvoj
systém, které nejsou adiabaticky izolované.

MUzZeme vyjit z entalpie, ktera je vhodna pro popis procest za konstantniho tlaku a odecist
od ni energii zpUsobujici, Ze dany systém ma jistou teplotu T. Za konstantniho tlaku a teploty
pak mUzeme psat:

G=H-TS. 53.

Tato veli¢ina se nazyva Gibbsova volna energie a popisuje mnozstvi entalpie, které je mozno
prfeménit v prdci. Gibbsova volna energie dosahuje vtermodynamické rovnovdze minima,
jelikoZz systém jiz nema zadny potencial konat praci. Tohoto minima je dosazeno bez ohledu
na obcdasnou vyménu tepla mezi systémem a prostfedim, kterd mlzZe byt pozorovana
u adiabaticky neizolovanych systému v ptirodé.

Ptisné vzato, pokud je dany systém schopen konat pouze objemovou praci a pfislusné déje
probihaji za konstantniho tlaku a teploty a v systému neprobihaji chemické reakce, pak
jakmile systém dospéje do termodynamické rovnovahy, plati:

(6G)rpn =0. 54,

V termodynamické rovnovaze je tedy zména Gibbsovy energie systému bud nulovd, anebo
v systému probihaji fluktuace (tyto drobné fluktuace jsou v rovnici 54. znaceny malym delta
6) Gibbsovy energie zplisobené interakci mezi prostfedim a systémem, a ty mohou byt pouze
kladné. Vzhledem k tomu, Ze Uplny diferencial pro Gibbsovu energii ma tvar:

dG = —SdT + Vdp +Z“i dn;,
i

55.



plati za konstantni teploty a tlaku:
(@G)rp = ) pidni,
i

56.
kde n; je pocet molekul i-té slouceniny a u; je chemicky potencial i-té slouceniny.

Za konstantniho tlaku a teploty je tedy zména Gibbsovy energie uréena probihajicimi
chemickymi reakcemi, respektive zménou chemického sloZzeni daného systému. Gibbsova
energie ma nékolik synonym: volna entalpie, Gibbsova volna energie, Gibbsliv potencial
nebo Gibbsova funkce. Gibbsova volna energie vycisluje schopnost systému konat praci. My
jsme s timto terminem jiZz pracovali, vzpomerime na myslenkovy experiment s kulickami. Pro
déje v prirodé, které probihaji zpravidla za konstantniho tlaku a aproximativné konstantni
teploty je tato funkce Castym nastrojem jejich popisu. Rovnéz jsme si ukazali, Ze pokles
Gibbsovy volné energie je spjat s vyvojem systému smérem k termodynamické rovnovaze,
Vv niZz nabyva tato funkce minima.

Podobné jako definujeme standardni zménu entalpie, definujeme i standardni zménu
Gibbsovy energie AGy, definovanou pro teplotu 25°C a podminky, kdy koncentrace (aktivity)
reaktantd a produktd jsou rovny jedné.

S pomoci zmény latkového mnoZstvi a zmény Gibbsovy energie i-té latky mUzeme na zakladé
pfedchoziho vztahu definovat (za konstantniho tlaku a teploty) duleZitou intenzivni veli¢inu,
chemicky potencial y;:

oG

.Ui=5—ni-

57.

Chemicky potencial je tedy definovan jako zména volné energie systému pfi zméné
latkového mnoizstvi n; i-té slouceniny. Obecnou strukturu vyrazu 55. jsme si osvétlili jiz diive
ailustruje obecné platny vztah mezi extenzivnimi (v nasem pripadé Gibbsova energie)
a intenzivnimi (v nasem pfipadé chemicky potencial) veli¢inami. Ve zlomku na pravé strané
vyrazu () bylo pouZito symbolu & pro parcidlni derivaci, ¢imz je feceno, Zze zména Gibbsovy
energie neni pouze funkci chemického potencialu, ale mize zaviset i na dalSich veli¢inach, viz
Gibbsova rovnice.

Chemicky potencidl odrdzi energetickou miru zmén pfi zméné latkového mnoizstvi jisté
slouceniny. Cim je chemicky potencial vy3si, tim je dana sloucenina energeticky bohatsi.
Pokud uvaZzujeme zménu Gibbsovy energie pravé jednoho molu chemicky Cisté latky, pak je
tato hodnota rovna presné hodnoté chemického potencialu pro tuto latku:

u==aG,, 58.



kde G,, znaci Gibbsovu energii 1 molu pfislusné slouceniny, tedy molarni Gibbsovu energii.

6.4.8 Exergie jako mira schopnosti systému konat uzitecnou praci na
svém prostredi

Energie se zachovava, ale schopnost systému konat prdci nikoliv. Je tedy ziejmé, Ze
jednotlivé formy energie se od sebe lisi s ohledem na jejich schopnost konat uziteCnou praci.
Jelikoz v prislusném mnozstvi energie se slozka energie schopna konat praci pfi prichodu
kterymkoliv systémem vykondvajicim praci zmensuje (vyCerpdva se), plati totéz i pro
ekosystémy a vSechny Zivé systémy, coZ rozebereme dale.

Jak miZeme vycislit slozku energie schopnou konat praci? Tuto slozku nazyvame volnou
energii a je klicem k pochopeni konceptu exergie i entropie.

Kazdy Zivy organismus emituje do svého prostfedi néco, co by se dalo nazvat odpadni
energii: produkt degradace volné energie v pribéhu konani prace, prace nutné k udrzeni
Zivého systému ve stavu vzdaleném od termodynamické rovnovahy. Toto uvolfiovani se déje
pomoci evapotranspiracnich tokll nebo pfimo emitovanim tepla. Uvolfiovani ,odpadni“
energie se tedy vzdy poji s vydejem tepla. Tepelnd energie je vysledkem chaotického pohybu
molekul, atomU ¢i iontd. Schopnost konat praci vidy vyZaduje jistou miru organizace, proto
tuto schopnost chaoticky pohyb molekul postrada. Chceme-li tedy vycislit schopnost sytému
konat prdci, musime od vSech disponibilnich forem energie (chemické, elektrické, objemové,
kinetické) odecist energii tepelnou. Miru tepla vdaném systému vyjadfime soucinem
termodynamické teploty T a entropie S. Volnou energii systému mizZeme proto vyjadfit jako
(Straskraba, a kol. 1999):

volnd energie = energie — TS. 59.

Potud by volnd energie odpovidala Gibbsové volné energii, s niZ je také ¢asto zaménovana.
Pokud ovSem chceme zhodnotit schopnost systému konat praci na svém okoli, musime
rovnéz vzit vuvahu rovnovahu potencidll (nikoliv rovnovahu tokd, kterou je
charakterizovdna dynamickd rovnovaha!) mezi systémem a prostfedim. Co tim myslime?
V rovnovaze potencidlll nemd systém Zadnou schopnost konat praci na prostiedi (ani
prostfedi na systému) bez ohledu na absolutni hodnotu volné energie v systému (prostredi).
MuUZeme to vysvétlit na ilustrativnim prikladu studny s kladkou, védrem a clovékem
v gravitaénim poli. Clovéka oznaéime jako systém, studnu a ostatni jeji ¢asti jako prostiedi.
Pokud védro pUsobi na lano kladky pravé takovou silou, Ze tato sila odpovida sile pazi
Clovéka, ktery chce védro vytahnout, pak existuje mezi systémem a prostifedim rovnovaha
potenciall. Vtomto pfipadé je zcela lhostejné, jak velkou absolutni silu dany ¢lovék ma3;
pokud existuje tento stav rovnovahy, pak nemiZeme na prostredi vykonat praci nami
uvazovanym zplsobem: tedy posunout systém dale od termodynamické rovnovahy, v tomto
pripadé konkrétné pomoci kladky vytdhnout védro. Proto potrebujeme k rovnici 59. zvolit



jesté vhodny referencni stav. Pokud zvolime coby referencni stav prostiedi systému, pak
volnou energii z rovnice 59. nazyvame exergii Ex.

s

Exergie se tedy od Gibbsovy volné energie lisi vtom, Ze nemusi vztahovat obsah volné
energie systému k termodynamické rovnovaze, ale k prostiedi, ve kterém se systém nachazi.
Toto prostiedi se miZe nachdzet ve stavu termodynamické rovnovahy, ale rovnéz nemusi.
Exergie je tedy pro aplikace v ekologii vhodnéjsi veli¢inou, jelikoz vztah systému a prostredi
je v této védé velmi dulezity.

Usili vynalozené pfi studiu této kapitoly zhodnotime déle, kdy? se budeme zabyvat evoluci
ekosystému, termodynamickym popisem mozného cilového stavu této evoluce a mirou
naruseni stability ekosystém{ pomoci energo-materialovych parametra.



7 Vyvoj ekosystému a stabilita

»Nic v biologii neddva smysl, dokud to nevidime ve svétle evoluce.”

Theodosius Dobzhanski (1964)

7.1 Prirodni vybér jako stabilizacni mechanismus

,Prisnad disciplina prirody prikazuje vzdjemnou pomoc alespon tak ¢asto jako boj. Nejlepsi
miZe byt také nejnéZnéjsi.”

Theodosius Dobzhanski (1962)

7.1.2 Uvod

V popisu stability ekosystému je velmi zajimavd myslenka analogie mezi organismem
a ekosystémem. Tuto analogii miZzeme chapat v nékolika rovinach, z nichz vyznamné jsou
pro nas zvlasté nasleduijici:

* na urovni organismu, stejné jako na Urovni ekosystému, mUZeme pozorovat jisté
procesy, které jsou vysledem souhry mnoha dilé¢ich ¢asti téchto organizovanych
celk(: napriklad distribuce kyslilu v ramci organismu nebo distribuce dusiku v rdmci
ekosystému;

* na urovni fylogenetické evoluce se organismy vyvijeji tak, Ze jsou uptednostriovany ty
z nich, které maji v pfislusSném prostredi vyssi fitness, stejné tak struktura ekosystému
se prizpasobuje podminkam prostiedi, priCemZ je zaroven modifikuje, jelikoz
asymetrie ekosystém—prostfedi je mensi nez asymetrie organismus—prostredi;

* na uUrovni ontogenetického vyvoje miZeme pozorovat sled Zivotnich fazi jedince,
stejné tak mGzeme v prabéhu sukcese pozorovat sled vyvojovych fazi ekosystému.

Pokud jsou zminéné analogie pouzitelné, mizeme hovorit o ekosystému jako o celku, a tedy
popisovat jeho stabilitu jako vlastnost, ktera podléha autoregulaci na drovni ekosystému
jako ,superorganismu”.

Napfriklad jiz Clemens, jeden z prvnich, kdo definoval pojmy jako sukcese a klimax, slouzici
k popisu vyvoje predevsim rostlinnych spolecenstev, pfirovnaval sukcesi rostlinného
spolecenstva k rdstu a vyvoji jednoduchého organismu. Sukcese je zakonité stridani biocendz
probihajici v pribéhu vyvoje daného ekosystému, méni se béhem ni druhové sloZeni
ekosystému a rovnéz energo-materialové toky. Tento sled zmén zacind vyvojové nezralym,



pionyrskym ekosystémem a konci ekosystémem ustdlenym: klimaxem, jehoZ struktura je
v Case stabilni. Klimax je tedy stavem dynamické rovnovahy mezi biocendzou,
makroklimatem a padou (Kosuli¢, 2010).

Obrazek 7.1: fylogeneze a ontogeneze organismu naléza svou analogii i na urovni
ekosystému; ontogenezi mizeme ztotozZnit se sukcesi, fylogenezi s evoluci, kdy se
méni charakter klimaxu. V prvnim sloupecku vidime evoluci tropického lesniho
ekosystému v intervalu prvohory-sou€asnost. V druhém sloupecCku vidime sukcesi
ekosystému na plani vzniklé po znamé eropci Mount St. Helens. Upraveno podle
(22).

Vyvoj ekosystému vede ktakové jeho strukture, kterd je prizplsobena stanovistnim
podminkam, stejné jako prirodni vybér na drovni organismd dava do souladu vlastnosti
organismu a prostredi ve smyslu zvySeni fitnes organismu.



Pokud jsme doposud uzivali terminl sukcese a evoluce aplikovanych na vyvoj ekosystému
pomérné lehkovainé a obcas jejich vyznam zaménili, odted je nutné zacit je striktné
rozliSovat: sukcesi budeme dale rozumét vyvoj ekosystému smérem ke stabilnimu
stacionarnimu stavu, klimaxu, jehoz forma je za danych podminek jednoznacné urcena. Jak
jiz bylo feceno, sukcese ekosystému naléza svlj obraz v ontogenetickém vyvoji organismu.
Evoluce ekosystému méni samotnou povahu klimaxového stacionarniho stavu: v disledku
evolucnich ,inovaci“ (nové druhy, nové vztahy mezi ¢leny systému, nové slouceniny, které se
v ekosystému objevi atd.) se struktura tohoto stavu méni, coi se projevi napfiklad
zefektivnénim nékterych ekosystémovych procesl v ptipadé progresivni evoluce. JelikoZ ve
vétsiné pripadd ma ekosystém casové méritko existence radové vyssi nez organismus a jeho
zrozeni a smrt neni tak jednoznacné definovana jako v pripadé organismu, mohou se ve
skutec¢nosti oddélené definované pojmy sukcese ekosystému a evoluce ekosystému prolnout
s mnohem vétsi pravdépodobnosti neZ v pfipadé organismu.

Pripomenme nyni dalsi priklady poukazujici na jisté pararely mezi vyvojem organismu
a vyssSich organizacnich struktur. Tak i H. T. Odum, klasik ekosystémové ekologie, pfirovnaval
nékteré procesy vekosystémech, jako recyklaci nutricné dualezitych prvkd, k procesim
v organismech (Odum, 1969). Dalsi priklad predstavuje endosymbiotickd teorie, ktara vidi
pavod eukaryotické bunky ve vysledku velmi tésné integrace komunit bakterii. Tato
integrace je tak tak tésna, Ze jeji vysledek vnimame jako samostatnou entitu: eukaryotickou
bunku (Margulis, 1981). Analogie mezi ekosystémem a organismem byla aplikovdna i na
globalni ekosystém, jak si ukdzeme dale (Lovelock, 2000).

7.1.2 Superorganismus a skupinova selekce

Na ekosystémy se tedy mizeme divat jako na tzv. superorganismy (Wilson a Sober, 1989),
s tim rozdilem, Ze interakce mezi ¢leny ekosystému jsou zpravidla méné silné nez interakce
mezi ¢astmi organismu.

Vyvstava ovsem dulezitad otazka: béhem evoluce organismi jsou vyhodné vlastnosti zvysujici
fitness organismu ukladany v procesu pfirozeného vybéru do genomu daného organismu.
Ovsem je zfejmé, Ze neexistuje néco jako genom ekosystému; je tedy koncept
superorganismu udrzitelny z pohledu evolucni biologie? A jakym zpUsobem jsou zkusenosti
,ekosystému“ z pfizplsobeni se podminkam stanovisté ukladany ve strukture ekosystému?

Struktura ekosystém( nemuze byt ndhodna, jelikoz v obdobnych stanovistnich podminkach
pozorujeme ekosystémy strukturné podobné, do jistého prostorového méritka dokonce
strukturné a vztahové shodné: napriklad kvétnatd bucina na flySi vnéjsiho karpatského
oblouku bude obsahovat prakticky shodné druhy a typy vztah(, ac ji nalezneme ve Vizovické
vrchoviné nebo ve Verovické vrchoviné. Tento fenomén umoznuje napfiklad formulovani
biogeografické kategorizace ekosystémd.
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Jak Ize tedy vysvétlit tyto pozorované vlastnosti na zdkladé genetického pristupu? Odpovéd
na tuto otdzku ndm umoini |épe pochopit dosud pomérné abstraktné definovany pojem
autoregulace ekosystému.

Proti zdkladni myslence superorganismu stoji myslenka individudlni selekce. Podle tohoto
nazoru musi byt zakladem popisu ekosystému vlastnosti a evoluce jeho jasné ,geneticky”
definovanych objektd: organism(. Vidime, Ze tento pfistup ma blize k redukcionalismu.
Ukazeme si, Ze skupina organisml vekosystému muzZe byt prirozenym vybérem
organizovana podobné, jako probiha organizace jedince.

Koncept superorganismu se pouziva vriaznych pripadech, hovofili jsme o analogii mezi
ekosystém a superorganismem, ovsem pojem superorganismus byl aplikovan i na populace,
nejcastéji na populace hmyzu, na spolec¢nost atd. Ne pokazdé je jeho uZiti jako popisného
ramce opravnéné. Zpravidla kazdy popisny rdmec ma ovSem své meze aplikovatelnosti
a jeho poutZiti nad ,,zdravou miru“ nebo na oblasti, pro jejichZ popis nebyl definovan, mize
pfinaset irelevantni zavéry. Napftiklad i princip individualni selekce ve své mezni formé vede
k popisu vztahu mezi organismy Cisté na zdkladé konkurence a neuznava organismus jako
zakladni jednotku Zivé ptirody (viz teorie sobeckého genu).

Z pohledu nerovnovainé termodynamiky je organismus definovany jako vysoce
organizovand struktura, kterd ma schopnost udrZovat jisté procesy (toky latek a energie),
které jej udrzuji ve stavu vzdaleném od termodynamické rovnovahy. Jak organismus, tak
ekosystém tyto podminky splfuji, gen je vSak pouhou vysoce organizovanou molekulou, je
pouhou ¢asti organismu, jelikoz neni schopen samostatné existence.

Zabyvejme se nyni pfirozenym vybérem na Urovni organismu a ekosystému. Jiz Darwin
formuloval myslenku, Ze pfirozeny vybér vyZaduje dédi¢nou variabilitu mezi organismy.
Organismy se musi liSit ve svych vlastnostech, aby prosly ,sitem” prostfedi srlznou
Uspésnosti. Lépe adaptovany organismus je lépe pfizpisoben podminkam prostredi, jeho
potomstvo ma vyssi pravdépodobnost preZiti a pocet jedincl, ktefi vykazuji vyssi fitness,
proto v populaci s postupem casu roste.

Vime, Ze prenos vlastnosti na potomstvo umozZnuje existence genetického kddovani
informace. Dédicnost je velmi dlleZitd pro koncept superorganismu: uvazujme nasledujici
myslenkovy experiment (Wilson a Sober, 1989):

Pripad organismu: existuji dvé alely (A a a) na jednoduchém lokusu: A-alela detoxikuje jisty
metabolit v krevnim obéhu, ¢imZ zvySuje fitness organismu, v némzi se A-alela vyskytuje.
Nositelé A-alely jsou tedy pfirozenym vybérem vyzdvihovani.

Pripad superorganismu: asexualni jedinec jistého druhu hmyzu klade sva vajicka do rybnika
se stojatou vodou. Existuji dva typy jedincl (A a a): jedinci typu A dokaZi odbourat toxickou
slouceninu, kterou je ekosystém rybnika kontaminovan, a to zvysuje fitness jejich potomka.



Pokud se na ekosystém rybnika budeme divat jako na superorganismus, miZeme si poloZit
otazku: budou jedinci typu A zvyhodnéni pfirodnim vybérem, ktery mizeme v tomto pripadé
oznacit jako skupinovou selekci? Tedy: bude ekosystém rybnika s pfevahou jedinci typu A

zvyhodnén pfirozenym vybérem? Vy3si vyskyt jedincG typu A zapficini efektivnéjsi
odbourdvani toxické latky a zvysi tedy fitness pfislusné hmyzi populace v prostfedi rybnika.

zlepseni podminek zachovani zvysené
ve vodnim prostredi pocetnosti populace

O O
| >:| >:

pFiznivy rok béiny rok

O ®

| > [ > (napriklad)
® L
L

podminky zustdvaji ndvrat k ptvodnimu
stejné pocetnimu stavu

Obrazek 7.2: zjednodu$ena vizualizace principu selekce na urovni superorganismu.
Z poCatku jsou subpopulace jedincu typu A (zelené koleCko) a jedinci typu a
(Cervené koleCko) vyrovnané. Predpokladejme, ze pfijde pfiznivéjsi rok, ktery umozni
navySeni populace nad obvyklou nosnou kapacitu prostfedi. Uvazujme dale dva
scénafe, v prvnim se navySeni populace uskuteCni predevSim navySenim poctu
jedinct typu A (horni linie), v druhém navySenim jedincl typu a (spodni linie).
Vzhledem k tomu, Ze jedinci typu A se vyznacuji schopnosti zlepSovat vlastnosti
vodniho prostfedi (viz text), vede posileni jejich populace i k navySeni nosné kapacity
prostfedi, proto muze i v nasledném roce (jiz opét s béznym pribéhem) zustat
populace navySena oproti vychozimu stavu. U druhé linie tento pozitivni efekt
poCetnim stavim. Ze srovnani je patrny mechanismus, kterym mulze vySSi
ekosystémova fithess v pribéhu evoluce propagovana.

Skupinova selekce funguje ponékud odlisSné nez individualni selekce: v pripadé individudlni
selekce jsou podminkami prostfedi a siti konkurencnich vztah( preferovani ti jedinci, ktefi
maji v danych podminkach vyssi fitness. V pripadé skupinové selekce, pokud by fungovala, by
byly preferovany organismy, které maji takové vlastnosti, které méni prostredi



populace/ekosystému = superorganismu takovym zplsobem, Ze zvysSuji fitness celé
populace/ekosystému = superorganismu.

le zfejmé, Ze kaidé zvysSeni zastoupeni jedincd typu A povede k navyseni populace
pfislusného hmyziho druhu. Navyseni jedinc typu a k tomuto jevu nepfispivd. Musime si
vSak uvédomit, Ze navySeni jedinci typu A povede k navySeni celkové populace, tedy
i jedincl typu a, protoze, jak jiz bylo receno, zvysi se fitness celé populace. Selhava zde tedy
nase analogie s krevnim obéhem? Ne, pokud si uvédomime nasledujici: kazdé navyseni
poctu jedinct typu A v poméru k jedincim typu a vede k posileni hmyzi populace prislusného
druhu, ovSem prdvé proto, Ze navysSeni jedincd a vtomto poméru k celkovému narustu
hmyzi populace nepfispivd, méni se v pribéhu evoluce modelového rybni¢niho ekosystému
pomér A/a jedincl a ve prospéch jedincl typu A. Vyvoj ekosystému ma tedy jednoznacny
smér: posilovani zastoupeni jedincl typu A aZ po nosnou kapacitu prostredi. Vidime tedy
souvislost mezi pfirodnim vybérem a utvarenim struktury ekosystému (obr. 7.2).

Existuje vSak jesté dalSi mechanismus: ekosystém rybnika obsahujici prislusny kontaminant
je jako celek nachylnéjsi ke kolapsu, jelikoZ je zatizen stresorem. Proto uvazujeme-li, Ze ve
vzdalenosti umoZnujici migraci uvazovaného druhu hmyzu existuje nékolik rybnik(, pak
rybnik obsahujici nejvétsi podil jedincl typu a bude nejvice nachylny ke zméné struktury
a imigraci jedincud typu A z okolnich rybniénich ekosystém.

Tyto Uvahy maji ovSsem jeden hacek: mlze se totiz stdt, Ze nastanou pripady, kdy jde
skupinova selekce proti selekci individudlni. Vratime-li se k pfipadu s hmyzi populaci
v rybnice, mGzeme si predstavit, Ze detoxikace vody jedinci typu A je energeticky narocna,
a tudiz jedinci typu A budou mit nizsi porodnost. Vtomto pfipadé je tedy znak zvyhodnén
skupinovou selekci, ale potlacden selekci individualni. To, kterd selekce prevladne, zaleZi na
jejich relativni sile. Pokud by prevladla individualni selekce, analogie s krevnim recistém
selhava a voda v rybnice zustane jednoduse znecisténa (Wilson a Sober, 1989).

Skupinova selekce muZe byz zesilena zvlasté tehdy, pokud jsou nositelé prislusné alely
podporovani i v rdmci vztah( s dasimi organismy. Pfedstavme si, Ze v rybnice Zije i dalsi druh
hmyzu, ktery je znacné citlivy na pfitomnost polutantu. Na pfitomnost tohoto druhu je
vazana rostlina, Zijici s nim v mutualistickém vztahu. Tato rostlina slouzi jako duleZita
potravni slozka druhu, jez metabolizuje polutant. V tomto pfipadé je vyhoda nositel( A-alely

jesté zesilena pritomnosti dalsi zpétné vazby s kladnym efektem.

Na zdkladé téchto argumentl se da predpokladat, Ze pfirodni vybér muze byt realizovan na
rdznych drovnich organizace Zivych systémuU a superorganismus se tedy stava opravnénym
popisnym ramcem.

Z diskuze o moznych efektech vzajemného plisobeni téchto dvou forem selekce je pro nas
dllezity predevsim nasledujici zdvér: znak zvyhodnujici danou skupinu ve srovnani se
skupinami ostatnimi neprevazi diky zvyseni své frekvence uvniti skupiny, ale diky vyssi
produktivité skupiny, kterd jej obsahuje. Ekosystémy, v nichZ se vyskytuji druhy vstupujici do



interakci s nékterymi subsystémy vtom smyslu, Ze zvysuji fitness celého ekosystému, se
snaze Sifi. Zvyseni ekosystémové fitness ma jiz primy vztah ke stabilité. V ramci této kapitoly
uvedeme jesSté nékolik priklada.

7.1.3 Superorganismus a mutualismy

,BUh stvoril nds svét jako nejlepsi ze vSech mozZnych svetad.”
G. W. Leibniz

Prekvapivé, nejzminovanéjSimi ukazkami superorganism( nejsou toliko ekosystémy, ale
komunity socidlniho hmyzu: véely, vosy, mravenci, termiti. Populace téchto Zivocichu
vykazuji sloZitou ,spolec¢enskou” hierarchii: vyskytuji se vnich sterilni kasty se
specializovanymi funkcemi. Zajimavé jsou rovnéz mechanismy termoregulace na urovni
jednotlivych kolonii ¢i sit informacnich tokd v ramci kolonie, ktera pfipomina jednoduchy
mozek (Holldobler a Wilson, 2008).
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Obrazek 7.3: Zzivotni cyklus hlenek rodu Dyctiostelium zahrnuje fazi, kdy ziji
jednotlivé bunky oddélené, fazi agregace a vznik mnohobunééné plodnice nesouci
nepohlavné vzniké spory. Vice rozebrano v textu. Upraveno podle (23)

Naprosto fascinujici pfiklady superorganismi predstavuji nékteré druhy hlenek, tfeba hlenky
rodu Dyctiostelium. Pokud maji hlenky dostatek potravy (konzumuji fagocytézou bakterie),
pak Ziji jako oddélené organismy. Nastane-li oviem obdobi hladu, mize byt jednou
z moznosti dalSiho vyvoje tvorba plodnice nesouci nepohlavné vzniké spory. Nastnane tedy

néco velmi zvlastniho, doposud volné Zijici bunky se stavaji stavebnimi kameny nového



superorganismu, shluknou se, zorganizuji se a vytvori kvalitativné novou strukturu: plodnici.
Cely tento proces je spjat s vyluCovanim urcitych chemickych latek, vtomto pfripadé
cyklického adenosinmonofosfatu (Malchow a Gerisch, 1974). Ten slouZi jako mezibunécny
posel, nesouci informaci: dava jednotlivé Zijicim bunkam impuls k aregaci a také tuto
agregaci reguluje (obr. 7.3).

Pro nds nejdulezitéjsi priklad superorganismu predstavuji ekosystémy.

»Jednim ze zdzrak( pfirody je, Ze kdyZ v lese zemfe mys, stane se béhem nékolika hodin
zdrojem pro riizné specializované komunity, které se vyvijely po miliony let”.

Wilson and Knollenberg (1987)

MuzZeme predpokladat, Ze zvlasté v pripadé rostlinnych spolecenstev, tedy organismi se
silné omezenou mobilitou, které jsou tudiz velmi tésné vazany ke svému prostredi,
predevsim padnimu, dochazi v prlbéhu evoluce k posilovani mutualistickych vztaht
s organismy, jako jsou houby ¢i pldni mikroorganismy a dalsi skupiny. V ptipadé lesnich
ekosystémU je krasnym prikladem integrace jednotlivych casti ekosystému do
,superorganismu” mykorhizni symbiéza (Gryndler a kol. 2004). Mykorhizni houby ucinné
propojuji kofenovy systém hostitelské rostliny s prostfedim. To plati zvlasté pro priklad
mycelia arbuskuldrnich mykorhiznich hub, které neni prihradkované, a proto tvorfi v pidé
skutec¢né jakési ,potrubi®, které do jisté miry zprostredkuje latkové, energetické a informacni
toky mezi jednotlivymi ¢leny ekosystému, a to i mezi rGznymi druhy (Simard a kol. 1997)!
Timto potrubim mUZe totiZ volné proudit cytoplazma unasejici nejriiznéjsi latky.

Matefska rostlina Obrazek 7.4: ektomykorhizni
symbidza rovnéz vedek propojeni

kofenu rostlin. Oblast propojena
myceliem (podhoubim)
ektomykorhiznich hub je
vyznacena bile. Obrazek
znazornuje schéma propojeni
JEktomykorhjzy »,materské rostliny” se

semenacky. V takovém pripadé
mulZeme pozorovat ,efekt
chlvy”, Mycelium mykorhiznich
_EcM . ot
syl hub tedy funguje jako sit
zprostredkovavajici tok latek a

| Substrat informace.Prevzato z (24).




S ohledem na roli mykorhizni symbidzy pfi integraci ekosystému byly experimentdlné
dokazany nasledujici jevy (LepSova A., 2003, Gryndler a kol. 2004):

¢ mycelium ucinné rozvadi v ptidé energeticky bohaté organické molekuly zformované
pfi fotosyntéze;

e tyto latky mohou byt myceliem transportovany od jedné rostliny ke druhé, coz
snizuje kompetici v ramci ekosystému;

e myecelidlni sit tvofena ektomykorhyznimi houbami je také schopna obohacovat pldni
prostredi o organické latky slouc¢ené pri fotosyntéze;

* mycelium ektomykorhiznich hub dokaze z piady ke kofenu pfivadét vodu;

* exuddty mycelia ektomykorhiznich hub zpfistupfiuji minerdlni latky vdazané
v odumfelé organické hmoté;

e mycelium arbuskularnich mykorhiznich hub vylucuje do pldy glykoprotein glomalin;
tato latka prispiva ke stabilizaci pidniho prostfedi a vzniku agregat(, které zajistuji
dobré provzdusnéni pld.

Glomalin je vyznamnou slozkou pad a v nedisturbovanych lesnich padach tvofi 15-20 %
organického uhliku (Wright a Upadhyaya, 1996). Glomalin navic chrani hyfy hub (Rilling
a Steinberg, 2002; Borie a kol. 2008). Tvorba glomalinu je pravdépodobné regulovana tak,
aby jim byly obohacovdny zejména ty pldni prostory, které maji narusenou strukturu.

Mykorhyzni symbidza sniZuje kompetici mezi ¢leny ekosystému (Gryndler a kol. 2004). Bylo
napfiklad prokazano, Ze vyssi diverzita spoleCenstva arbuslularnich mykorhiznich hub zvysuje
nejen diverzitu rostlinného pokryvu, ale i produktivitu ekosystému (schopnost tvofrit
biomasu). Krasnym prikladem posunu ekosystému k superorganismu je efekt chivy
pozorovany prvné u ekosystému tropického deStného lesa: malé semendcky rostlin rostouci
v zastinu vyssSich stromovych pater jsou skrze arbuslularni mykorhizni symbidzu zasobovany
organickymi latkami ze starsich rostlin, coz umozZniuje jejich preZiti (Onguene a Kuyper 2002).
Je tak vlastné pecovdno o naslednickou generaci drevin. Jak jiz bylo uvedeno
i ektomykorhizni houby (které tvori makroskopické plodnice, z nichZ nékteré jsou vSseobecné
znamé, napriklad hriby a muchomarky) dokazi na chudych substratech podstatné zvysSovat
dostupnost nékterych mineralnich Zivin, a to diky svému velkému povrchu hyf a exudatum,
které zpUsobuji zvétravani nékterych hornin, napfiklad apatitu, coZ zvySuje ptijem Ca a P
(LepSova, 2003). Efekt chlvy byl pozorovan i u ektomykorhizni symbidzy (Nara, 2006).

Mykorhizni symbiéza nam poslouzila jako pFiklad symbiotického vztahu mezi cleny
ekosystému, ktery posouva ekosystém smérem k superorganismu a ktery je preferovan
prirozenym vybérem, pomoci mechanism(, které byly diskutovany na prikladu rybnicniho



ekosystému pfi uvahach o skupinové selekci. Ziskali jsme tedy pfedstavu o tom, jakymi
konkrétnimi mechanismy muze probihat samoorganizace vedouci k dokonalejsi strukture
ekosystému, k ekosystému lépe prizpisobenému podminkam daného prostredi.

Ukazali jsme si také, jaky je vztah genetického kddovani fitness zvysujicich vlastnosti jedincu
a vyvoje ekosystému smérem k dlouhodobé udrzitelnému stavu dynamické rovnovahy mezi
biocendzou, makroklimatem a pldou: klimaxu. Jako cil sukcese muZe byt uvaZovan
ekosystém optimalné adaptovany podminkdm na daném stanovisti. Pouzijeme-li koncept
superorganismu, muzeme fici, Ze v prabéhu sukcese se zvySuje fitness ekosystému. Posun
k superorganismu je spjat s tésnéjsi integraci prvkl a tvorbou slozité sité vztahl. Takova
strategie mlzZe byt velmi vyhodna ve stabilnich prostfedich s nizkou frekvenci disturbanci.
V tomto pfipadé muZe vést ke vzniku vysoce rezistentnich ekosystéma. V systémech nebo
jejich ¢astech, jejichz stabilita stoji spiSe na resilienci, nemusi byt posun k superorganismu
evoluéné protézovanou strategii.

7.2 Udrzovani homeostaze v podminkach meéniciho se
prostredi: Gaia

Ekosystém muzZe béhem progresivni evoluce proménovat podminky prostredi, naptiklad
vlastnosti puadniho prostredi, tak, Ze vznika stav pfiznivéjsi pro jeho ¢leny. Tento vyrok,
v podstaté jinak receny zavér z predeslé kapitoly, v sobé obsahuje odkaz na zpétnou vazbu:
jako by Zivot byl schopen katalyzovat sv(ij dalsi rozvoj. Je to v podstaté logické, jelikoz jak jiz
bylo feceno, evoluce je schopna podchytit jak rdst fitness organismu, tak rist fitness celého
ekosystému. Zda se, Ze na urovni ekosystémdu, kterych je na Zemi mnoho, si Ize tento jev
docela dobre predstavit: z mnozstvi rGznych variant sloZeni ekosystém( a vztahl mezi
organismy jsou zesilovany ty, které prinaseji ¢lenim pfrislusnych ekosystém( vyhodu. Ta
mUze spocivat naptiklad v rozsiteni jejich ekologickych nik. To znamena, Ze evoluce muze
experimentovat: méné uspésné varianty budou postupné odsouvany stdle vice kamsi na
okraj, nebo jejich osud zavsi kolaps. Ukdzou se byt ,slepym ramenem evoluce”. Lze ale
takovyto vyvoj pozorovat i na urovni globalniho ekosystému? Na tuto odpovéd budeme
hledat odpovéd v této podkapitole, pro niz jako hlavni zdroj informaci poslouzila velmi
inspirativni publikace F. Capry (2004).

Homeostaze ekosystému muze byt udrzovana i v ménicich se podminkach prostredi. Pokud
zmény prostredi prekrodi pufraéni kapacitu ekosystému — rezistenci, nastava ,hledani“ stavu
nové dynamické rovnovahy, které vsak odpovida strukturné odlisny ekosystém. Napfriklad od
doby vzniku Zivota stouplo mnozstvi tepla produkované Sluncem o 25 % (Capra, 2004). Jak je
tedy mozné, Ze na Zemi stale panuji teplotni podminky pfiznivé pro Zivot?

Béhem 60 let 20. Stoleti se NASA zacala intenzivné zabyvat existenci Zivota na jinych
planetach a moznym zplsobem jeho detekce. Pochopitelné se mlze jednat o Zivot na
jednoduché urovni, feknéme mikroorganismQ, o jejichZ existenci mimo Zemi se predevsim



uvazuje. V této dobé byl do laboratofi NASA pozvan i James Lovelock, vzdélanim chemik
a biofyzik. Vénoval se zde otazkdm pfistrojového vybaveni sond, které se tehdy americané
chystali vyslat na Mars (sondy Viking 1 a Viking 2). Lovelock si vSak zaroven polozZil obecnéjsi
otazku: co je nejobecnéjsi vlastnosti Zivych organism( a jak pfitomnost Zivota poznamenad
obraz planety, na které je situovan? Zabyval se tedy obecnou povahou zZivota, nezdvisle na
jeho konkrétnich formach na Zemi.

Lze detekovat Zivot i na jinych planetach nezli Mars, ktery je zkoumani relativné pfistupny?
Lze napriklad rozhodnout o pritomnosti Zivota i na exoplanetach? Ze vzdalenych planet
k ndm putuje pouze svétlo. Aby metoda k mozné detekci Zivota na velmi vzddlené planeté
mohla byt pouZzitelna, musela by vychazet nejlépe z néjaké spektralni metody, tfeba z uréeni
chemického sloZzeni atmosféry této planety na zakladé spektralniho rozboru svétla, které od
ni putuje k ndam. Jak jiz bylo feceno, vSechny Zivé organismy patii mezi oteviené systémy,
z toho vyplyva, Ze prijimaji latky a energii, modifikuji je a zbavuji se prislusnych odpadnich
produktll. Tuto skutecnost si Lovelock podobné jako Prigogine uvédomil, avsak oproti
Prigoginovi nerozvijel tyto myslenky v pojmech entropie.

Vysel ze zjiSténi, Ze Zivot na jakékoliv planeté ovliviiuje sloZzeni tamni atmosféry (ovliviiuje
byl napfiklad na Marsu Zivot, obsahovala by atmosféra Marsu nékteré zvlastni kombinace
plyna. Kdyby planeta Zemé byla pouze nezivou pustinou, vSechny mozné reakce plynli na ni
by z velké Casti jiz probéhly. Stav atmosféry by pak vykazoval minimum Gibbsovy energie,
blizil by se tedy termodynamické rovnovaze. Plynné slozky atmosféry by se nachazely ve
svych nejstabilnéjsich stavech, pro néz je charakteristicky minimalni obsah volné energie.
V pfipadé uhliku by se jeho nejvétsi ¢ast nachazela ve formé CO, a metan by byl na hranici
detekovatelnosti. Situace na Zemi je ovSem radikalné odlisnda. V atmosfére spolu koexistuji
velmi reaktivni plyny, jako kyslik a metan. Tento stav je velmi vzdalen od termodynamické
rovnovahy. SloZzeni atmosféry Zemé je naprosto jedinecné. Stavy vzdalené od
termodynamické rovnovdhy ovSem samovolné zanikaji. Proto tento stav nemdUze
dlouhodobé existovat bez udrzovaciho mechanismu. Tento zvlastni stav je totiz vysledkem
pravé pfitomnosti Zivota na Zemi. Rostliny trvale produkuji kyslik a spolu s dal$imi organismy
i jiné plyny, takZe se nerovnovazné slozeni atmosféry neustdle obnovuje.

Lovelock pochopil, Ze zemskda atmosféra je otevienym systémem vzdalenym od rovnovahy.
Systémem, ktery charakterizuje staly tok latek a energie. SloZeni atmosféry tedy vykazuje
stabilitu ne diky tomu, Ze by se nachdzelo v termodynamické rovnovdze, ale diky ptsobeni
globdlniho ekosystému.

Dalsi rozvinuti této myslenky privedlo Lovelocka k jeho slavné myslence, Ze totiz Zemé jako
celek ma schopnost autoregulace a evoluce nékterych svych ¢asti, Ze existuje soubézny vyvoj
mezi geosférou a biosférou. Ze tedy Zemé& ma nékteré dlileZité rysy Zivého organismu a tudiz
ji 1ze pokladat za Zivy systém: obrovskou disipativni strukturu. Takovou oZivenou Zemi nazval
Lovelock Gaiou (Lovelock, 2000). Lovelock sdm o tom rekl (Lovelock, 1991):



,Mné se Gaia zjevila zcela ndhle, jako zdblesk osviceni ... hovoril jsem s kolegyni o cldnku,
ktery jsme pripravovali, ... vtom momentu jsem ndhle pochopil, co je to Gaia. Napadla mé
uZasnd myslenka: Zemskd atmosféra je mimorddnd a nestdld smés plynd, prestoZe jsme si
védomi toho, Ze mad stdlé sloZeni po dlouhé casové obdobi. Je mozné, Ze Zivot nejenom
zemskou atmosféru vytvoril, ale Ze ji také reguluje — udrzuje ji ve stalém sloZeni a na urovni
pfiznivé pro organismy?“

Mnoho lidi stdle povazZuje naptiklad teplotu vzduchu na Zemi, popfipadé jeho slozeni, za véc
pevné danou, za jakousi podlahu ve hie Zivota, kterda ndas sice nese, ale sama je pasivni
a mUZeme se na ni chovat, jak chceme. Zemé ovsem funguje jako globalni ekosystém a jeji
klima mUZeme byt zniceno, stejné jako mUzZe byt zni¢en jezerni ekosystém znecisténim nebo
mikroklima lesniho ekosystému holoseci. Termodynamické mysleni nam umoznuje pochopit,
Ze vzddlenost prostfedi na Zemi od termodynamické rovnovahy a hlavné stabilita tohoto
stavu je vysledkem puUsobeni samoorganizujictho a autoregulujiciho se globalniho
ekosystému, ktery lze rozdélit na mnoho dil¢ich ekosystému. Vtomto nahledu je i hlavni
prinos Lovelockova konceptu Gaii, at jiZ s jeho dalsi praci, vzbuzujici mnohdy vasnivé debaty
(jak jiz tomu pfi objevovani novych zasadnich pohledl na svét a jevy vném byva),
souhlasime ¢i nikoliv:

»Teorii Gaia povazZuji za alternativu ke konvencnimu ndzoru, ktery vidi Zemi jako mrtvou
planetu, vytvorenou z neZivych skal, ocedni a atmosféry, a pouze Zivotem obydlenou. Tato
teorie ji povaZuje za skutecny systém, zahrnujici vsechen Zivot a veskeré prostiedi tésné
svdzané v jednu autoregulujici entitu”.

J. Lovelock (1991)

V kapitolach této knihy jsme jiz nékolikrate zminili pojem autoregulace a teoreticky si
vysvétlili autoregulacni mechanismy zajisténé zvlasté negativnimi zpétnymi vazbami. Pfi
obhajobé své hypotézy o autoregulujicim se globdlnim ekosystému prisel Lovelock
s modelem ,,Daisyworld”“ (Sedmikraskovy svét). Model sedmikrdsového svéta predstavuje
extrémné zjednoduseny model globalniho ekosystému. Diky tomuto zjednoduseni vynikne
vSak podstata zakladnich mechanismU autoregulace. ,Sedmikraskovy svét” je pocitaCovym
modelem planety ohfivané Sluncem o neustale rostoucim vykonu. Tento model ma vysvétlit
autoregulaci teploty na planeté i navzdory navyseni mnozstvi od Slunce pfichdzejiciho zareni,
které od vzniku Zivota nastalo.

V Daisyworldu Ziji pouze dva druhy organism(: cerné sedmikrasky a bilé sedmikrasky.
Semena téchto sedmikrasek jsou roztrouSena po celé planeté, ktera je na svém povrchu
vlhkd a drodna. Ovsem sedmikrdsky mohou rlst pouze v urcitém rozsahu teplot. Tento
matematicky model byl popsan sadou diferencidlnich rovnic a vyvoj systému byl posléze
urcen s pomoci pocitace. Hlavni otdzka, kterou si Lovelock kladl, znéla: povede evoluce
ekosystému sedmikraskového svéta v podminkdch méniciho se toku zareni ze Slunce
k autoregulaci klimatu?



Vystup z modelu predcil ocekavani (obr 7.5): jak se planeta ohfivala, v uréitém momenté
teplota na rovniku dosahla hodnoty dostatecné pro Zivot rostlin. Prvni se zde objevily ¢erné
sedmikrasky. Cernd absorbuje svétlo, bild odraii, proto byly zprvu podminky na rovniku
pfiznivéjSi pravé pro sedmikrasky Cerné. TakZe v prvni fazi evoluce sedmikraskovy svét
vykazuje prsten Cernych sedmikrasek roztrouseny kolem rovniku. Jak na planetu putuje stale
veétsSi mnoizstvi slunecniho zareni, stava se rovnik pro preziti ¢ernych sedmikrasek pfilis
nehostinnym a ty zacinaji kolonizovat subtropické pasmo. Soucasné se objevuji bilé
sedmikrasky okolo rovniku. ProtoZe jsou bilé, odrazZeji zareni zpét a tim ochlazuji celou oblast
rovniku. V druhé fazi se tedy vyskytuje prsten bilych sedmikrasek okolo rovniku, zatimco
subtropické a mirné pasmo se vyplnuje ¢ernymi sedmikraskami. Okolo pdll je vsak stale
prilis chladno pro Zivot jakychkoliv sedmikrasek.

Obrazek 7.5: vyvoj
,~Sedmikraskového svéta“pfi
postupném zvySovani slunecni
aktivity. Pozice a pocty bilych
a Cernych sedmikrasek se
pFizpUsobuji aktualni intenzité
slunec¢niho zafeni a tim
reguluji teplotu na celé
planeté. Vyvoj teploty za
pfitomnosti ,sedmikrasového*
autoregulacniho mechanismu
je znazornén Cernou carou.
Zfetelné vidime vysledek
autoregulace klimatu, diky ni
zustava v uréitém Case teplota
na planeté konstantni,
prestoze intenzita slunec¢niho
zareni roste. Vyvoj teploty na
referen¢ni planeté bez
autoregulace je znazornén
Srafovanou Carou. Vice viz
text. Pfevzato z (25).

Slunce se dale ohfiva a rostlinny Zivot okolo rovniku mizi, jelikoz lokdlni prehfati neumoznuje
prezit uz ani bilym sedmikraskdm. Mezitim jsou v mirném pasmu nahrazovany cerné
sedmikrasky bilymi a cerné sedmikrasky se zacinaji objevovat v okoli pola.

Treti faze tedy ukazuje vegetace prosty rovnik, mirné pasmo porostlé bilymi sedmikraskami
a polarni pasmo vyplnéné cernymi sedmikraskami, pouze samotné pdly jsou v této fazi bez



rostlinného Zivota. Konec¢né v dalSich fazich se pasmo sedmikrasek posouva stale vice
k péliim, aZ nakonec je jiz kapacita autoregulac¢nich mechanism( vycerpdana, teplota planety
prudce vzroste a posledni sedmikrasky mizi. Kazdy autoregula¢ni mechanismus ma totiz
jistou nosnou kapacitu.

Na obr. 7.5 muiZeme vidét vyvoj teploty na planeté v pfitomnosti (Cernd cara) a
nepritomnosti (pferusovana cara) Zivota.

Hlavni vlastnost modelu, ta, kterd zpUsobuje samoorganizaci, se vztahuje ke schopnosti
¢ernych sedmikrasek absorpci svétla ovlivnit nejenom sebe, ale také planetu. Podobné bilé
sedmikrasky odrazeji svétlo, a jak se ochlazuji, ochlazuji téz planetu. Tak se svétlo absorbuje
a odrdzi v pribéhu evoluce sedmikraskového svéta podle toho, jaky druh sedmikrasek je
pfitomen. KdyZ pak Lovelock vynesl zmény teploty na planeté v pribéhu jeji evoluce, ziskany
vysledek pfinesl prekvapujici zjisténi: teplota planety se udrzuje stala v pribéhu viech vyse
zminénych vyvojovych fazi. Kdyz je Slunce relativné chladné, sedmikraskovy svét zvySuje
svoji teplotu tim, Ze tmavé sedmikrasky absorbuji zareni. Jak se Slunce ohfiva, narlsta pocet
bilych sedmikrasek, které snizuji mnoZstvi absorbovaného zareni, ¢imz zlstava teplota na
planeté zhruba konstantni. Tak sedmikrdsovy svét bez jakéhokoliv prfedvidani nebo planu
reguluje svoji vlastni teplotu v rozsadhlém ¢asovém rozmezi.

Redlny globalni ekosystém reguluje teplotu predevsim skrze redistribuci slouc¢enin uhliku
a vodni pary a dale zménami albeda povrchu. Jedna se geobiosystém, ktery ovsem zahrnuje
i pozitivni zpétné vazby.

Z obrazku 7.5 je rovnéz patrna dalsi jiz zmifovana vlastnost systému s evoluci a autoregulaci:
jsou schopny tlumit (pufrovat) zménu nékterych pro Zivot duleZitych parametr( prostredi.
V pripadé sedmikraskového svéta se tak délo rozsahlymi zménami struktury systému.
Respektive ménily se nékteré subsystémy v Daisyworldu, aby jisté emergentni vlastnosti
globdlniho systému zlstaly zachovany. Stejné mlze byt napfiklad pufrovano i pH v padach
ekosystémuU: emergetni vlastnost, tedy puadni pH i vegetacni pokryv zlstavaji do jisté miry
zachovany, méni se vsak struktura padnich ¢astic, zasoby bazickych iontd atd.

Prijmeme-li koncept superorganismu, pak bychom mohli fict, Ze stabilita ekosystému je
vyluéné spjata sudrZovanim hodnot nékterych veli¢in (rGzné energomateridlové toky,
teplota, dostupnost vody atd.) v mezich danych urcéitym intervalem, podobné jako napftiklad
stabilita organismu a jeho Ziti je neodlucné spojeno s udrZzovanim koncentrace nékterych
latek v jeho vnitfnim prostredi v jistém intervalu, udrZovani télesné teploty v jistém intervalu
atd. Jelikoz organismus predstavuje zpravidla tésnéji integrovany celek nez ekosystém, jsou
i intervaly hodnot duleZitych parametrd slucitelnych s udrZenim Zivota uzsi neZ v pfipadé
ekosystému.



8 Entropie ekosystému a jeji vztah ke stabilité

Entropie vysoce organizovanych struktur, jako napfiklad lidského téla, je nizka. Jestlize
systémy samovolné spéji do stavu s nizkou usporadanosti, tedy vysokou entropii, jak je
mozné, Ze vznikl Zivot? Nachazime mezi vznikem Zivota a druhym zdkonem termodynamiky
rozpor? Na tuto otazku jsme v pribéhu naseho premitani o ekologické stabilité jiz nékolikrat
narazili. To, do jaké miry se o rozpor skutec¢né jednd, rozebereme v této kapitole.

8.1 Vznik radu z chaosu

,» Tak fizenim osudu vsecko v horsi se zvrhd a upadd, v poklesu nazpét se riti, nejinak, nez kdyz
muZ svym veslem pohdni clunek naproti ndvalu vin, vsak jakmile ochabnou ruce, rdzem
stfemhlav dolu jej proudem strhuje reka.”

Vergilius
8.1.1 Uvod

Druhy zakon termodynamiky ve své podstaté neni teoreticky odvozenym zakonem, ba pravé
naopak, je formulovdn v nékolika verzich (viz ptedesle) na zakladé praktickych zkusSenosti
a vtermodynamice tvofi jeden zaxiom( (vychozich vyrok(, které ze samotné teorie
nevyplyvaji a povazuji se za pravdivé). Tento zdkon je spjat se samovolnym rlstem entropie:
je moZné jej dat do souladu s nizkou entropii vSech Zivych struktur udrzujicich se ve stavu
dynamické rovnovahy?

Cesta ke spravnému uchopeni tohoto problému spocivd v uvdieni vztahu mezi (Zivym)
systémem a jeho prostfedim a zahrnutim obou téchto ,subsystémi” do jednoho
,supersystému”. Uz Boltzman (1886), poznamenal, Ze vysoce organizované struktury
spojené s existenci fotosyntetického aparatu rostlin preménuji nizko entropické sluneéni
zareni na vysoko entropické tepelné zareni (spojené napriklad s evapotranspiracnimi toky).
Pravé vtomto postfehu lezi kli¢ k pochopeni toho, na jakém energetickém ¢i chceme-li
exergetickém/entropickém principu funguji vSechny Zivé systémy.

Jak jiz bylo zminéno, ustfedni motiv druhého termodynamického zdkona predstavuje pojem
entropie. JelikoZ entropie béhem vsech nevratnych procesl vznika, je klicovym pojmem pro
definici nevratnych procesl. Entropie produkovana béhem nevratnych procest je umérna
poklesu organizovanosti systému, zaniku gradientl ¢i vyprodukovanému teplu. Ve
skutecnosti spolu ¢asto vsechny tyto zplsoby produkce entropie souvisi. Nevratné procesy
jsou spojené s Sipkou ¢asu. Pojmy entropie a produkce entropie jsou tedy dlleZité také pro
popis ¢asové evoluce systémU a pro pfiblizeni toho, jakym zplsobem se nékteré systémy
udrzuji ve stavu vzdaleném od termodynamické rovnovahy.



Podivejme se tedy, jakym zplsobem entropie v pribéhu nevratnych procesl vznika a jak se
liSi produkce entropie v rovnovaze izolovaného systému a systému otevieného.

8.1.2 Produkce entropie: definice

Pro popis systéml vzdalenych od termodynamické rovnovahy pouzZivdame metod
nerovnovainé termodynamiky. Nutno podotknout, Ze tato véda se stdle vyviji a velkad ¢ast
fenoménl v pfirodé je soucasné vyvinutym jazykem termodynamiky nepopsatelnd, nebo
popsatelnd znacné neuspokojivym zpuisobem. Nerovnovaznd termodynamika se velmi ¢asto
zabyva popisem systém ve staciondrnich stavech nebo v jejich blizkosti. Ve spousté pripad
je jedno, zdali se jednd o okoli rovnovaziného staciondrniho stavu — termodynamické
rovnovahy, nebo nerovnovaziného stacionarniho stavu. Jeli tento stacionarni stav stabilni,
plati v jeho blizkém okoli linedrni vztahy mezi silami a jimi indukovanymi toky (¢i chceme-li
symetrie mezi pri¢inou a nasledkem). K popisu takovych systém( byla vyvinuta linedrni
nerovnovadzind termodynamika (LNT). Nelinearni nerovnovadina termodynamika (NNT) se
zabyva popisem stavd, ve kterych je symetrie pfricina—nasledek porusena. O takovych
systémech jiz byla rec.

Jak jiz bylo naznaceno, gradienty (hnaci sily) v prostfedi vyvoldvaji vdaném systému toky.
Zname spoustu empiricky odvozenych zakont, davajicich do souvislosti velikost pfislusného
toku s velikosti dané hnaci sily (gradientu) (Marsik a Dvorak, 1998):

Fouriertv zdkon pro prenos tepla
jq = —LggVT, 60.
kde jq je hustota tepelného toku, Ly, je koeficient tepelné vodivosti a VT gradient teploty.

Fickuv zdkon diftize

JD = _LDDVC' 61.

kde jp je hustota difuzniho toku, Lpp je difuzni koeficient pro transport latky a Vc gradient
koncentrace.

Ohmuv zdkon elektrické vodivosti
Jjo = ~LeeVoe 62.

kde je je hustota elektrického proudu a L., je koeficient elektrické vodivosti, veli¢éina Vg, zde
ma vyznam gradientu elektrickych potenciald.

Z téchto zakon je patrné, Ze zavislost toku na hnaci sile je mozno v linearni oblasti vyjadrit
obecnym vztahem:



f
]i = ZLika (l = 1,2,...,f),
i=1

63.

kde X}, je prislusnd zobecnéna hnaci sila a J; je zobecnény tok, koeficienty L;; jsou konstantni
(nezdvislé na X;) a nazyvame je fenomenologické koeficienty.

MuzZeme rozlisit koeficienty dvou typ(: L; a Ly, prvni nazyvame vlastni a druhé interferencni,
druhy typ koeficientl vyjadfuje skutecnost, Ze pfislusna zobecnéna termodynamicka sila
mlze byt pri¢inou nékolika tokd. Vztah 63. lze aplikovat v oblastech popsatelnych
s uspokojivou presnosti pomoci LNT.

Tok tepla, tok ¢astic i elektrického naboje, to vie jsou procesy spojené s casovou zménou
entropie. Jak vyplyva z druhého zdkona, v ramci samovolnosti gradienty zanikaji, proto dany
tok smértuje vidy po spadu gradientu: teplo ,te¢e” do mist s nizsi teplotou, ¢astice do mist
s nizSi koncentraci, ndboj do mist s nizsi hustotou naboje. Tyto déje probihaji samovolné
ajsou spojeny scasovym priristkem obsahu entropie: s produkci entropie. Produkci
entropie tedy definujeme jako casovou zménu obsahu entropie vytvorené v ramci
nevratnych procesu uvnitf systému:

— diS .

P__)
dt

64.

muzZeme definovat i pfidruZenou intenzivni veli¢inu, hustotu produkce entropie o, vztazenou
k jednotce objemu:

_14;S
STV
65.

MuzZeme se nyni podivat podrobnéji, jak konkrétni nevratné procesy, které mohou v systému
nastavat, prispivaji k produkci entropie. Jednim z naprosto klasickych ptikladd nevratného
déje je vyrovnavani teplot u systému s existenci teplotniho gradientu: Uvazujme izolovany
systém, rozdéleny v prvni fazi pomyslné na dva subsystémy, které se liSi svou teplotou. Teplo
proudi zteplejdi &asti systému o teploté T' do druhé &asti o teploté T. Tento déj
pochopitelné produkuje entropii. Uvazujeme, Ze oba subsystémy jsou si rovny svym
objemem i tepelnymi kapacitami. Zména entropie systému je potom dana souctem dilcich
zmén entropie v subsystémech:

dS = dS' + ds'’; 66.

pro né v souladu se vztahem mezi teplem, teplotou a entropii (vztah 32.) plati:



i, dg".

I -
dS' +ds" =~ 4~

hodnoty predanych tepel se a? na znaménko rovnaji, druhy subsystém o teploté 7' > T teplo
predava, proto mizZeme psat:
dQI dQII

dSl +dS” :?— T” .

Vzhledem k definici produkce entropie 64. vztah upravime:

as dqQ ( 1 1 >
dt dt \T! TI)’
67.
Pro dalsi z moznych nevratnych déjl, difuzi, na zakladé analogickych Gvah dostavame:
dS dn(u" -y
dt dt T )’
68.

kde dn udavda zménu latkového mnoiZstvi a u chemické potencidly prvniho a druhého
subsystému.

Vybrali jsme ty nejnazornéjsi priklady, ale podobné bychom mohli pokracovat i u ostanich
nevratnych déju. Jiz z predeslych dvou ptikladd mlzeme pochopit vztah mezi produkci
entropie a zménou velicin intenzivnich a extenzivnich velicin popisujicich systém. Vztahy 67.
a 68. maji shodnou obecnou strukturu: vyskytuje se v nich pfislusny tok (napftiklad tok tepla
nebo latky) a hnaci sila, kterd dany tok pohani (gradient teplot ¢i chemickych potencial().
V blizkosti stacionarniho stavu vykazuje vztah produkce entropie stokem a gradientem,
ktery jej pohani, linearitu. Tento vztah plati v linearni oblasti obecné, proto mizeme psat, ze
produkce entropie je linearni funkci zicastnénych tokua a sil:

f
P = Z]ka ’
i=1

69.

kde Ji jsou toky rliznych nevratnych procest (zména poctu Castic, tok tepla, difuze) a Xx jsou
prislusné zobecnéné hnaci sily téchto procest (chemické potencidly, afinity, gradienty
teploty...).

V+zhledem ke vztahlm 60.- 63. mUzZeme rovnici 69. rozepsat i jako:



f
P = Z LikXiXk’
i,k=1

70.

kde L;; je pFislusny fenomenologicky koeficient a X; a Xk jsou zobecnéné termodynamické
sily. Dostali jsme se tedy k duleZitému zavéru, Ze totiz v jistém okoli stabilnich staciondrnich
stavll je produkce entropie v systému linearni funkci zucastnénych tokl a sil. Prakticka
zkuSenost ukazuje, Ze velikost linearni oblasti souvisi s velikosti hnaci sily ptislusného
procesu.

Pfedstavme si opét izolovany systém s gradientem. Ten postupné zanika, hnaci sila sldbne,
a s tim i tok. V termodynamické rovnovaze neni jiz Zadnych procesu. Toky i sily jsou nulové.
Z toho vyplyva, Ze pro takovy systém je produkce entropie s ¢asem monoténné klesajici
funkci, dosahuijici v termodynamické rovnovaze nulové hodnoty. Jaka je situace u otevienych
systéma?

8.1.3 Cesta k samoorganizaci a produkce entropie

»Nerovnovdznost mizZe byt zdrojem radu. Nevratné procesy mohou vést k novému typu
dynamickych stavi hmoty, které jsem nazval disipativnimi strukturami.”

llja Prigogine (1977)

Modelové si vznik organizace v energetickém gradientu pfibliZime analyzou nezivého
systému. Mozna je to na prvni pohled zvlastni, ale organizované struktury nachazejici se
ve stavu dynamické rovnovahy relativné daleko od rovnovahy termodynamické nachazime
i v nezivém svété, prikladem je tfeba tornado, vodni vir, atmosférické a oceanické cirkulace
(Cili v podstaté klimaticky systém planety zemé), pravdépodobné i kulovy blesk. Zda se totiz,
Ze pfi vhodnych podminkach (teplota, velikost tok(, jejich rychlostni konstanty, velikost
gradientll) je v pfitomnosti (energetickych) gradientd vznik organizovanych struktur,
vyznacujicich se udrzovanim pomoci tokd a otevienosti vici prostfedi, zakonity. Jednoduse
feceno, existuje-li nékde zdroj volné energie a jsou-li splnény jesté dalsi podminky (viz dale),
je vznik dynamickych organizovanych systém( pomérné pravdépodobny.

Klasicky priklad nezivé samoorganizované struktury nachdazime v tzv. Rayleigh—Bénardové
konvekci (Bénard 1901; Rayleigh 1916). Zahtivame-li zespodu viskézni kapalinu na nepfilis
silné vrstvé, pak pokud je teplotni gradient mezi spodni a horni vrstvou kapaliny maly, teplo
se kapalinou prenasi klasickou konvekci. Pokud vsak teplotni gradient mezi spodni a horni
vrstvou dosdhne urcité kritické hodnoty, nastane ve smyslu klasické termodynamiky velmi
neocekdvany proces: v kapaliné se ndhle objevi zfetelné struktury pripominajici buriky (viz
obr.); tyto struktury se obvykle nazyvaji Bénardovymi burikami. Vedeni tepla napftic
kapalinou se v souvislosti se vznikem téchto struktur zefektivni. To znamen3, Ze existujici
tepelny gradient se rychleji rozptyluje — disipuje (Manneville 2006).



Co presné se déje, si pribliZime srovnanim vedeni tepla vizolovaném a dvou otevienych
systémech zahtivanych vnéjsim zdrojem, pficemz v poslednim pfipadé budeme uvaZovat
vznik struktury podobny Bénardové burice (Kleidon, 2009). VSechny tfi systémy s tepelnym
gradientem jsou zobrazeny na obr. 8.1 a 8.2 i spfislusSnymi grafy uvadéjicimi vyvoj
entropického obsahu systému a produkce entropie.

Prvni systém je izolovany. V tomto pfipadé na pocatku existuje teplotni gradient, ktery vsak
neni obnovovan. Teplotni gradient v ramci systému postupné zanikd, produkce entropie o se
v Case zmensuje a celkova entropie systému Sroste az k maximalni hodnoté S, ktera
charakterizuje termodynamickou rovnovahu. S timto pfipadem jsme se jiz nékolikrat setkali,
neni to tedy pro nds uz nic nového a mozna ani zajimavého.

V pfipadé otevieného systému s prevladajici tepelnou kondukci zUstdva teplotni gradient
zachovan (pokud je systém stale zahfivan externim zdrojem). Hodnota tohoto teplotniho
gradientu se ale oproti pocate¢nimu stavu o néco snizi, s tim, jak se ustavi proudéni, diky
némuz je teplo rozptylovano (disipovano) do okoli. JelikoZ stav pred ustavenim predavani
entropie do prostiedi je spjat s ¢astecnym zdnikem gradientu, je produkce entropie v prvni
fazi vyvoje systému vyssi neZli po ustaveni proudéni. Celkova entropie sytému vsak roste,
s tim, jak se vysSSi vrstvy kapaliny prohfivaji, jelikoz tok tepla je zde realizovan pomoci
chaotického pohybu molekul. Jakmile systém dospéje do stabilniho stacionarniho stavu,
charakterizovaného ustalenymi toky, je entropie vzhledem k evoluci systému maximalni, je
vsak nizsi nezli hodnota S, (termodynamicka rovnovaha izolovaného systému). V prabéhu
evoluce systému se tedy zvySuje nejen entropie prostiedi, ale i entropie samotného
systému. Po dosaZeni stacionarniho stavu se jiz entropie samotného systému nezvySuje
asystém zvysSuje pouze entropii prostfedi. Produkce entropie se ustadli na konstantni
hodnoté, ktera je vzhledem ke stavu od pocatku ohfivani minimalni. Tento pfipad vypadd
»logicky“ a opodstatnitelné, neodporuje nikterak tzv. zdravému selskému rozumu.

Podivejme se vSak na treti systém (obr. 8.2). Tento systém se vyznacuje turbulentnim tokem
zahraté kapaliny, tedy tokem, ktery realizuje predevsim prenos tepla v Bénardové burice.
Modelové vypocty byly provedeny s dosazenim konkrétnich hodnot tak, Ze tyto hodnoty
odpovidaji hodnotdm pouzivanych pfi modelovani prenosu tepla v cirkulaénim systému
Zemé smérem k péllim (Kleidon, 2009). Pfipomernme si nyni jiz zminénou rovnici bilance
entropie (Nicolins and Prigogine, 1977):

dS = d;S + d,S, 71.

kde diS odpovidd zméné entropie v dusledku nevratnych procest uvniti systému a d.S
vymeéné entropie mezi systémem a prostiedim. Entropie vznikd vtomto pripadé dvéma
hlavnimi cestami: misenim toku dF;, s teplem vrezervoaru A a také misenim tepla mezi
rezervodry A a B, které je spjato stokem dF,,. Vyménu entropie mezi systémem
a prostredim, urcujici hodnotu c¢lenu d.S, zprostiedkovdva vstupujici tepelny tok dFi,
a vystupujici toky dFg out @ dFp out-
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Obrazek 8.1: vyvoj hodnoty entropie S, produkce entropie or a tepelného toku F;p
pro izolovany a otevieny systém, ve kterém pfeviada vedeni tepla kondukci. Hlubsi
rozbor v textu. Upraveno podle (26).

Vzrlstajici konduktivita mezi boxy A a B vede zprvu sice k posileni toku dF,, ale snizuje
velikost hnaci sily pro tento tok. Pokud by byla tato konduktivita maximalni, teplotni gradient
mezi obéma boxy by zanikl a k produkci entropie by prispivalo pouze miseni v ramci boxu A.
PFi stfednim toku dFf,, a stfedni hnaci sile je produkce entropie vramci systému proto
maximalni. Export entropie do prostfedi by byl sice hypoteticky rovnéz maximalni pfi
maximalni konduktivité mezi obéma boxy, jelikoZz vtomto pripadé by bylo teplo emitovano
do prostfedi obéma toky dFg out, dFp0ut rovnomérné a tedy pfi nizsi teploté nez v pfipadé, kdy
dFgout, > dFpour. Emitace tepla pfi niZsi teploté totiz znamena vy3si produkci entropie (viz
naptiklad vztah 67.). Jak jiz bylo ovSem feceno, je tok dF,, vysledkem konduktivity a
prislusné hnaci sily (viz 60.), kterd s rostoucim tokem sldbne. Proto je v redlném pripadé stav
maximalni produkce entropie (MEP) zdroven shodny s maximalnim exportem entropie do
prostredi.

(T zaxjeyy) aidosjua
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Obrazek 8.2: vyvoj hodnoty entropie S, produkce entropie o, a tepelného toku F,p
pro otevieny systém, ve kterém prevliada turbulentni vedeni tepla. HlubSi rozbor
v textu. Upraveno podle (26).

VysSe popsany stav je stabilnim stacionarnim stavem: jedna se makroskopicky usporadany
stav sturbulentnimi toky a nejvyssi produkci entropie. Tento stav ma vsak diky své
usporadanosti zaroven minimalni hodnotu entropie v ramci evoluce tohoto systému.

Takovy stav muZe vzniknout pouze vsystému znacné vzdaleném od termodynamické
rovnovahy. Samovolny vznik vysoce organizovanych struktur tedy vyZaduje pfitomnost
gradientd a vétsi vzdalenost od termodynamické rovnovahy. V pripadé Bénardovy bunky
mUlzZeme pozorovat jeji samovolny vznik, doslova povstani fadu z chaosu, béhem pomérné
jednoduchého experimentu, kdy zahfivdme pfimérené tenkou vrstvu viskdzni kapaliny. PFi
splnéni jistych kritickych podminek (vhodna hodnota teplotniho gradientu a koeficientu
viskozity) se Bénardovy bunky samy zformuji jako Utvary Sestiuhelného padorysu. Kapalina
vystupuje po okrajich a stfedem se vraci doll (obr. 8.3). Podobné nahle jako se za vhodnych
podminek samozorganizuje Bénardova burika, mohou vznikat i viry v Taylor—Couettové toku

(Koschmieder 1993) a v ptirodnich podminkach tornada a hurikany (Emanuel 1999).



Obrazek 8.3: detail
Bénardovy bunky. Za
idealnich podminek
mulzeme pozorovat vznik
velmi pravidelnych
Sestithelnika. Podrobné;si
popis v textu. Pfevzato z
(27).

Co nam prinesla analyza vySe predstaveného nezivého systému? Podle nékterych autorl
(Schneider a Kay 1994; Schneider & Sagan 2005) velmi mnoho. Bénardovy buriky, byt ve své
podstaté reprezentuji pomérné jednoduchy systém, mohou byt vhodnym modelem chovani
systému Zivych, a tedy i ekosystémU. Vsechny Zivé i neZivé systémy udrZujici se ve stavu
dynamické rovnovdhy totiZ patfi, stejné jako Bénardovy buriky, mezi disipativni struktury.
Co to znamena? Pfi disipaci se entropicky bohaté tepelné zareni uvoliiuje do prostredi.
Systém béhem disipace produkuje entropii a ta je tedy exportovana do prostredi. JelikozZ se
v souvislosti se vznikem organizované struktury disipace zefektivni, pokles entropie systému
ve spojitosti se vznikem organizace vede k navySeni exportu entropie do prostredi (Kleidon,
2009).

Vsechny Zivé struktury pfijimaji nizkoentropické ¢i chceme-li vysokoexergické formy energie
a do prostfedi uvoliuji vysokentropické ¢i nizkoexergetické formy energie. Napfiklad
v pfipadé rostlin se jednd o nizkoentropické sluneéni zareni a vydej entropie pomoci
evapotranspiracnich tokd.

8.1.4 Zaporna bilance entropie u Zivych systémii

,Zivé organizmy se Zivi zdpornou entropii.”
E. Schrodinger (1944)

UvaZujme o Zivém organismu ¢i o ekosystému jako o systému, jehoZz zména entropie je rovna
dS; tuto zménu lze rozepsat jako soucet dvou clen(: produkce entropie uvniti systému
v disledku nevratnych (ireverzibilnich) procest (udrzovaci metabolismus, ztraty energie pfi
rastu) d;S a zmén entropie v dUsledku tokl entropie pres hranice systému d.S (podmika
otevrenosti: pfitok—odtok) (Nicolins and Prigogine, 1977):

dS = d;S +d,S. 72.



MuZeme zavést i veliiny popisujici zménu entropie prostredi a ,,supersystému” sestavajiciho
napf. z ekosystému a jeho prostredi (Ludovisi 2012):

dS == dSC _dSE,

kde dStc je zména entropie prostfedi a dSc je zména kombinovaného ,supersystému”
prostiedi + systém.

UvaZujeme, Ze v pfipadé produkce entropie o plati:

4

O'—E.

Pfredpoklddame, Ze v systému vyprodukovand entropie je exportovdna do prostiedi: tato
entropie se aproximativné rovna uvolnénému teplu: teplu udrZzovaciho metabolismu a teplu
uvolnénému dekompozici (napfiklad detritu); vzhledem ke vztahu 32. tedy plati:

diS _ l (deet + deec)

dt T dt

74.

kde T predstavuje teplotu. Teplo vyprodukované v souladu s predchozi rovnici odpovida
degradaci exergie v systému.

Podobné jako zménu entropie, mUZeme i zménu exergie systému vyjadfit pomoci
jednoduché bilanc¢ni rovnice:

dEx = d;Ex + d Ex . 75.
V rdmci systému je exergie (volna energie) spotfebovdavana, a proto plati:
diEx<0. 76.

Produkce entropie je tedy umérna ubytku exergie v ramci systému:
1
diS = T IdlEXI .

77.

Nyni jsme konecné pripraveni odpovédét na otdzku, zdali je existence Zivych systémdu, které
se vyvijeji smérem ke stavu o nizké entropii (podobné jako Bénardovy buriky) v rozporu
s druhym zakonem o rlistu entropie. Oznacime-li Zivou strukturu a jeji prostredi jako systém,
pak entropie tohoto systému skutecné roste, plné vsouladu sdruhym zakonem
termodynamiky. Pravé zvySovani entropie prostfedi umozniuje Zivym systémim sniZovani
jejich vlastni entropie, tedy rlst organizace. Tuto skutec¢nost mlZeme vyjadrit pomoci



jednoduchych bilanc¢nich rovnic, které nam mohu byt velmi uzZite¢né, protoze s jejich pomoci
jsme do feci tokl a vyuZivani energie schopni preloZit pojmy jako klimax, rist a degradace
ekosystému.

Pro dany otevieny systém muze byt tedy jeho vlastni entropicka bilance dS zdporna, pokud
plati:

d,S <—d;S<0. 78.

Pfipomenme si, Ze veli¢ina d.S je definovana jako rozdil mezi ,pritokem” entropie pres
hranice systému z vnéjsku (systém je otevieny) a odtokem entropie pres hranice ze systému
ven.

Aby platilo d.S < —dS, musi byt d.S < 0 a zaroven 1d.SI > I1d;SI.

To znamend, Ze do systému pritee méné entropie, neZ z ného odtece, systém tedy zvysuje
entropii svého okoli, a proto se sam miZe udrZovat ve stavu o nizké enropii.

Tento export entropie do prostfedi musi zaroven prevysit i produkci entropie v systému
(Ludovisi, 2012). Svirezhev pfimo mluvi o tom, Ze v systému existuje pomyslny mechanismus,
ktery z okoli systému ,vysdava zdpornou entropii®; tento mechanismus nazyva entropickou
pumpou (Svirezhev, 2000).

Prikladem toho, Ze pro oteviené systémy ve stacionarnim stavu je d.S skutec¢né zdporna,
mohou byt zelené rostliny, které absorbuji ¢ast dopadajiciho sluneéniho zareni a vyuZivaji
jeho energie pfi fotosyntéze. Pro Zivy organismus, jakym je napfiklad zelena rostlina, musi
byt splnéna podminka:

d.S - d;S >0
dt — dt '
79.
Potom d.S mliZe byt aproximativné vyjadiena jako:
deS = qin — Qout - 80.

Prvni clen, gi,, popisuje hodnotu entropického toku do systému spjatého s pfijmem
slune¢niho zéareni, druhy ¢len odtok entropie ze systému spjaty s emisi tepelného zareni
a teplem emitovanym v ramci evapotranspiracnich tokd. Zareni pfichdzejici ze Slunce je
usporddanéjsi a ma vyrazné nizsi entropii (a vyssi obsah volné energie) nez dlouhovinné
zareni (tepelné zareni) emitované rostlinou zpét do prostiedi, proto bude vyraz zdporny.

Zaporna hodnota d.S znamend, Ze otevieny systém zvySuje entropii okolniho prostredi,
a proto udrZeni stavu jeho nizké entropie neni v rozporu s druhym zakonem termodynamiky,
jelikoZ entropie otevieného systému a jeho prostredi roste.



V momenté, kdy dosahne entropie systému vzhledem kevoluci minima (viz priklad
s Bénardovou burikou), nachazi se systém ve stacionarnim stavu a jeho entropie se jiz
nemeéni. DosaZeni stabilni dynamické rovnovahy u Zivych systém( je tedy spajto
s podminkou:

deS == —dlS . 81.

Ve stacionarnim stavu tedy z(stava entropie systému konstatni, systém se udrzuje tim, Ze
zvySuje entropii svého okoli mérou pravé rovnou etropii vyprodukované uvnitf systému.

Dllezité myslenky o vztahu entropie a Zivych organism( se objevily v esejich Erwina
Schrédingera vydanych v knize What is Life? Jedna se skute¢né o onoho znamého fyzika, jez
je i autorem rovnice popisujici stavy elektronu v atomu. Tyto myslenky vsak systematicky do
hlubsi teorie rozpracoval a na termodynamiku napojil az llja Prigogine. To ovSem nic neméni
na faktu, Ze vySe zminénda kniha se stala vydatnym zdrojem inspirace pro mnoho védcl
a filozofd.

| ekosystémy udrzuji a vytvari svlj nizkoentropicky stav charakterizovany vysokou mirou
usporddanosti, tim, Ze prevadi relativné nizko entropické slunecni zéafeni na
vysokoentropickou tepelnou energii prevadénou do prostfedi; to jim umoziuje uchovavat
vysokou miru usporadanosti (klimax) nebo ktéto vysoké mirfe usporddanosti smérovat
a svou entropii tedy postupné snizovat (sukcese i evoluce).

Ekosystém tedy produkuje entropii exportovanou ve formé ,,odpadniho” tepla do prostredi;
tato produkce entropie odpovidd vzristu organizace systému a jeho udrZovdni ve stavu
vzddleném od termodynamické rovnovdhy.

8.1.5 Princip maximalni produkce entropie (MEPP)

Vzpomenme si, Ze stabilni stacionarni stav u Bénardovy buriky byl spojen s maximalni
produkci entropie (MEP). Podle mnohych nazort (Ozawa a kol. 2003; Kleidon a Fraedrich
2005; Martyushev a Seleznev 2006) je pravdépodobné, Ze ekosystémy jsou z hlediska jejich
evoluce popsany principem maximalni produkce entropie. Proc je tento princip uzZite¢ny?

V ekologii je princip MEP zatim pouze hypotézou, jednim z moznych pohledd na atraktor
evoluce ekosystémui. Zminme nejprve oblast, kde jiz je MPE s Uspéchem pouzivan:
klimatologii a modelovani klimatu. Kleidon a Lorenz (2005) wvyuzili starsSich vysledkd
a s pomoci detailnéjsi modelll energetické bilance ukazali, Ze s uzitim principu MEP mUze byt
pfedpovézena intenzita pfenosu tepla v atmosfére, teplotni diference mezi rovnikem a pdly
a také meridionadlni distribuce oblakd. Princip byl také Uspésné aplikovan na popis tepelnych
tokd v atmosfére Marsu a Titanu (Lorenz, 2001). Na zakladé téchto vysledku se zda, ze MEP
by mohl byt obecnym principem, ktery miZe byt pouzit za velmi obecnych podminek
k uCinéni predpovédi o hodnotach nejrliznéjsich fyzikalnich parametrd systém( ve
stacionarnich stavech (Virgo, 2011).



Jak nam mulZe MEPP pomoci prfi popisu stability ekosystémui? Pokud chceme popsat
ekosystémy, véetné globalniho ekosystému, a byt schopni predikovat jejich vyvoj
a kvalifikované odhadnout jejich zranitelnost, nepostac¢i nam zakladni termodynamické
zakony, ty sice tvofi jistd omezeni vSsech myslenych vyvojovych trajektorii systému, ale pro
popis systému nejsou dostacujici: napriklad atmosféra v klidu, stejné jako turbulentni
atmosféra zachovava energii, hmotu a hybnost, povrch pousté zachovava bilanci vody
a uhliku, stejné jako povrch porostly tropickym destnym lesem.

MEPP naopak tvori atraktor evoluce ekosystému a miZzeme pomoci néj posuzovat evolucni
vyzrdlost ekosystému, zvlasté pfi srovnavani ekosystém vyskytujicich se v analogickych
podminkach ¢i ekosystému rizné narusenych.

Zakladni teze tedy zni, Ze pokud se ekosystém nachazi v dynamické rovnovaze (stacionarnim
stavu), je produkce entropie vném konstantni a zhlediska jeho evoluce dosahuje své
maximalni hodnoty. Navic entropie systému v tomto stavu je z hlediska evoluce minimalni
ajeho struktura tedy vysoce organizovana. Princip maximdlni produkce entropie nelze
aplikovat na ekosystémy, které nejsou v dynamické rovnovaze: ekosystémy, v nichZ probiha
prudky ndrlst biomasy nebo naopak degradace ekosystému. OvSsem tyto situace nespliuji
podminku konstantni produkce entropie a minimalni hodnotu entropie. V takovych situacich
muZeme ale sledovat ¢asovy vyvoj produkce entropie.

MEPP byval dlouho chybné stavén do opozice vUci principu minimdini produkce entropie,
ktery odvodil Prigogine pro popis jednoduchého stacionarniho stavu, nachazejiciho se
v blizkosti termodynamické rovnovahy, v oblasti platnosti linedrni aproximace (Prigogine,
1945). Kazdy z téchto principl vsak popisuje jinou fazi evoluce nerovnovazinych systéma
(Ludovisi, 2005). Mozna nedorozuméni budou diskutovana na prikladu sukcese ekosystému
jezera.

8.2 Entropie a biologické systémy

JelikoZ entropie je Uzce spjata s druhym zakonem termodynamiky a nevratnymi procesy,
mUze jeji vyuziti pro popis Zivych systémi vést k hlubSimu pochopeni mnohych jevd, zvlasté
proto, Ze vSechny biologické jevy jsou vidy nevratné. Neni vidy zcela jednoduché méfit ci
odhadnout entropicky obsah Zivych systému, napfiklad organism( ¢i celych ekosystému.
Naproti tomu produkce entropie ¢ a jeji vyvoj v ase mulze byt vypocitan na zakladé dat
energetické bilance prislusného Zivého systému. Produkce entropie a jeji asovy vyvoj mlze
navic napovédét hodné o vyvojovém stadiu daného systému a jeho stabilité.



8.2.1 Produkce entropie v priibéhu Zivota clovéka

,Prach jsi a v prach se obrdtis.”
(Bible, Gn 3,19)

Aoki proved| srovnani vyvoje produkce entropie u ¢lovéka a ekosystému jezera (Aoki, 1995).
Pro bilanci entropickych zmén bylo pouzito diferencni rovnice:

AQ
AS = —.
T
82.
Zména entropie mUze byt vyjadiena na zdkladé tepelné bilance organismu:
AQ = (El - ET) + (_Eevp - Econv) . &3.

Rovnice tedy udava tepelnou bilanci mezi organismem a jeho prostfedim, kde E znaci do
organismu prichazejici teplenou radiaci, E4 odchazejici tepelnou radiaci, E.,, evaporaci a Eco,
kondukéné-konvekéni toky. Ke vsem témto tokim existuji prislusné entropické toky (rovnici
83. staci podélit prisluSnymi teplotami). Existuji vSak rovnéz toky entropie spojené
s vyménou hmoty mezi organismem a jeho prostredim.

Celkovou entropickou bilanci organismu muzeme i v pfipadé lidského téla rozdélit na dva
Cleny:

AS = A;S + 4,8,

kde clen A.S, popisujici entropickou vyménu mezi systémem a jeho okolim, mlieme
rozepsat jako:

A.S = A,S(energie) + A,S(hmota) .
Cast bilance entropie spojenou s vyménou energie miizeme vyjadfit jako:
A.S(energie) = (S, = Sp) + (=Sevp — Scomv) -
Cast bilance entropie spojenou s vyménou hmoty mzeme vyjadrit jako:
A,S(hmota) = S(0,) + 5(C0O,),
jelikoz hlavni ¢ast vymény hmoty mezi organismem a jeho prostfedim se déje formou

respirace, tedy vymeény CO, a O,. Celkovou zménu entropie organismu miZeme mimo vyse
uvedeny vztah vyjadrit také jako:

__ (produkce energie—eliminace energie)
= m

AS

) 84.



kde T, znaci teplotu prislusného systému, v nasem pripadé tedy lidského téla. Na zakladé
vySe uvedenych vztahl pro AS a A.S je ziejmé, Ze se daji vypocitat z méfitelnych
energetickych tok( v Zivém systému. Na zakladé rovnice pro zménu entropie systému je pak
ze znalosti AS a A.S mozno dopoctitat ¢len A;S. Cast ¢lenu A.S spjatou s vyménou hmoty, tedy
A.S(mass) |ze Casto zanedbat, napfiklad v pfipadé ¢lovéka tvofi jen zhruba 2 % celkové A.S.

Pripomenme, Ze ¢len S, respektive jeho ¢asovda zména d;S/dt nebo v diferenénim tvaru A;S,
udava produkci entropie. Jelikoz procesy v Zivych systémech jsou vSechny nevratné, lze
produkci entropie chapat jako méfitko fyzikalni, chemické a biologické aktivity uvnitf
sytému. Produkci entropie pro ¢lovéka lze na zdkladé predchozich vztah( a aproximaci
vyjadrit na zakladé produkce tepla metabolismem. Abychom tuto hodnotu mohli srovnavat,
napfiklad mezi jednotlivymi zivoCichy, vyjadfime ji vztazenu k jednotce plochy:

A;S (Epep/velikost povrchu)
velikost povrchu T, ’

85.
kde E .t je produkce tepla metabolismem.

Z obrazku 8.4 mGzeme posoudit vyznam produkce entropie jako veli¢iny popisujici evoluci
Zivého systému. Graf znazorniuje celkovou produkci entropie ¢lovékem v pribéhu jeho Zivota
(Aoki, 1995). Vidime, Ze ve fazi vyvoje a rlstu organismu produkce entropie prudce roste.
Vrchol produkce entropie ndm ukazuje obdobi, kdy konci rist a vyvoj (télesny) organismu
a za€ina prevladat proces starnuti. Po maximu produkce entropie tedy ndsleduje v Zivoté
obdobi, kdy za produkci entropie zodpovidaji udrzovaci procesy.

Produkci entropie v prlibéhu evoluce Zivého systému mizeme tedy rozdélit na dveé slozky.
Prvni, kterd souvisi s rGstem a diferenciaci organismu: béhem tohoto procesu entropicky
obsah systému klesa, systém se stava vice komplexnim a uspofadanym. JelikoZ i za proces
rastu a diferenciace organismu odpovidaji nevratné procesy, produkce entropie v prvnich
letech po narozeni prudce roste. | ve vyvojové fazi organismu pochopitelné probihaji
udrZovaci procesy, jelikoz vytvorena struktura musi byt disipaci udrZzovana.

UdrZovaci procesy jsou tedy druhou slozkou produkce entropie. Jakmile pomine rust
organismu a jeho faze jeho vyvoje skonci, zodpovida za produkci entropie pouze udrzovaci
slozka, a proto za maximem produkce entropie nasleduje faze poklesu.

Z definice stacionarniho stavu (dynamické rovnovahy) bychom predpokladali, ze produkce
entropie se od jistého bodu jiz nebude vyrazné ménit a Ze pravé po poklesu produkce
entropie v dasledku ukonceni rlistovych procesl se hodnota produkce entropie ustali na jisté
hodnoté, pricemz tato hodnota bude odpovidat udrzovaci sloZce produkce entropie. Ovsem
organismus starne, probihaji vném zmény a neni tedy vpravém slova smyslu ve
stacionarnim stavu. Jeho stav se vSak stacionarnimu v mnohém blizi, jelikoZ v jistém ¢asovém
meéritku vykazuje systém stabilitu svoji formy. Stav systému proto oznacime jako
quazistacionarni, tedy v blizkosti stacionarniho stavu (nikoliv TR!).



Produkce entropie v duUsledku starnuti a stim spojenym uatlumem metabolické aktivity
a postupné ztraty komplexnosti mirné klesa. Vidime také zajimavy jev typicky pro Zivé
systémy: zanik Zivého systému (smrt) nenastdva postupnym ubytkem produkce entropie az
k nule, ale zanik organismu pfichazi, jakmile produkce entropie klesne pod urcitou hodnotu.

Graf produkce entropie (obr. 8.4) v prlibéhu Zivota je platny pro vSechny organismy: tedy ve

fazi vyvoje vykazuje produkce entropie rlst, jakmile se prehoupne pres maximum, vykazuje
postupny pokles.
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Obrazek 8.4: produkce entropie v pribéhu zZivota zeny (bila kole¢ka) a muze (Cerné
body). Upraveno podle (28).

8.2.2 Produkce entropie v priibéhu vyvoje ekosystému

Podobné jako v pfipadé jednotlivych organismu, bude i hlavnim Gdajem o entropické bilanci
ekosystémU mnoZstvi emitovaného tepla.

Vezméme napfiklad jezerni ekosystém: rovnéz jeho zménu entropie mizeme aproximativné
vyjadrit s pomoci tepelné bilance ekosystému. Tato bilance ma tvar (Aoki, 1995):

AQ = (Edr + Esc — Erf) + (E, — Ep + (_Eevp - Econv):



kde Eg4- je tok energie pfimého slunecniho zafeni, Es. rozptyleného slunecniho zafeni, E;
odrazeného slunecniho zareni. Ey znaci do ekosystému prichazejici teplenou radiaci, E4
odchazejici tepelnou radiaci, E.,, evaporaci a E,, kondukéné-konvekeni toky.

Tedy i vtomto ptipadé plati:

AS = (zména v tepelné zdsobé jezera)
= T _

86.

Produkci entropie ekosystému mlzZeme vyjadrit na zakladé stejného principu jako v pfipadé
jednotlivého organismu:

A;S=AS—A4,S.

V soucasné dobé pozorujeme u mnoha rek, jezer i rybnikd eutrofizaci, kterd vede vétsinou
k druhovému ochuzeni pfislusnych ekosystému. V pfirodé nachazime ptirozené oligotrofni
a také prirozené eutrofni jezera, bude tedy zajimavé srovnat tyto ekosystémy z hlediska
jejich produkce entropie. Vhodnymi objekty pro toto srovnani je severni, oligotrofni ¢ast
jezera Biwa v Japonsku a eutrofni jezero Mendota v USA (Aoki, 1995).

Z vyzkum0 vyplynulo, Ze u obou jezer je produkce entropie linedrni funkci absorbované
sluneéni energie (méfené v prabéhu jednotlivych mésict: MJ . m™2 za mésic). Mési¢ni
produkci entropie Ize vyjadfit empirickym vztahem:

(AIS)] =a-—- bE] , 87.

kde prvni ¢len na pravé strané nezavisi na mnozstvi absorbovaného slunecniho zafeni (pouze
zprostifedkované a nejen na ném), druhy pak ano. Prvni ¢len je vysledkem rozkladu mrtvé
organické hmoty bakteriemi. Druhy je vysledkem premény energie slunecniho zareni
absorbovaného suspendovanymi casticemi v jezernim ekosystému na teplo. Vysledky
shrnuté v tabulce 8.1 jasné ukazuji, Ze s rostouci eutrofizaci roste i produkce entropie (Aoki,
1995).

Tabulka 8.1: hustoty produkce entropie v kJ.K'.m™ za rok. Upraveno podle (28).

cely vodni sloupec

frakce zavisla na
solarnim zareni

frakce nezavisla na
solarnim zareni

Jezero Biwa 0,07 0,13 0,005
Jezero Mendota 0,24 0,31 0,015
J. Mendota/J. Biwa 3,7 2,3 3,3

Pokud v jezernich ekosystémech probiha pfirozend eutrofizace, je vétSinou povazovéna za
nevratny jev, jezerni ekosystémy spéji od oligotrofnich k eutrofnim, opacny proces zpravidla
neni ptirozené pozorovan. To je v souladu s principem maximalni produkce entropie.

Ptrirozenou evoluci ekosystému, tedy i jezer, Ize chapat jako souslednost po sobé jdoucich
dynamickych rovnovah. Systém je tak schopen podrzet si svou stabilitu i v pribéhu sukcese.



Nachazi se tedy permanentné (pfedpokladdme-li kontinualni vyvoj bez kolapsa) v blizkosti
dynamické rovnovahy, a to bud plvodni, nebo té, ke které pravé sméruje. Sukcesni zmény
v ekosystému jsou vétSinou pozvolné, cely proces je dlouhodobé udrzitelny.

V mnoha soucasnych jezernich ekosystémech pozorujeme antropogenné indukovanou
eutrofizaci. Ta se od vyvoje béhem pochod(l pfirozené evoluce lisi vtom, Ze zména nar(stu
zZivin probeéhla pfilis rychle, za mnohem kratsi dobu, nez je relaxacni €as biosféry, a i kdyz se
takovy systém muze nachazet vjednom zalternativnich stacionarnich stav(i, nemusi se
jednat o stav dlouhodobé udrzitelny. Uméle eutrofizované ekosystémy tedy nemusi
vykazovat dlouhodobou udrzZitelnost, nahly pfinos Zivin zpUsobi zpravidla gradaci populaci
nékolika organism(, oviem ve stabilnim ekosystému musi fungovat jednotlivé trofické
urovné a redistribuce Zivin (viz také kapitola 10).

Eutrofizaci jezernich ekosystémi mulzeme proto pokladat za smér evoluce provazeny
vzristem produkce entropie, pokud je ovSem novy stav stabilni, tzn., ekosystém je
dlouhodobé udrzitelny. Tento stav je zajiStén kontinudlnim vyvojem, ovsem muZe nastat
i prudky vzestup koncentrace sloucenin dusiku a fosforu vekosystému. Tento stav je
v soucCasné dobé nejcastéji spjat s ¢innosti ¢lovéka a nemusi byt tedy dlouhodobé udrzitelny.

Vztah termodynamiky a evoluce zUstava stale velmi aktualni otazkou. MiZeme to dolozit
slovy nejvétsiho klasika nerovnovaziné termodynamiky . Prigogina z poslednich let jeho
Zivota:

2VWysledky mého vyzkumu v oblasti termodynamiky ukdzaly, Ze nerovnovdZzné stavy mohou
vést ke vzniku komplexnich struktur. Neddvny pohled muZete vidét v mé knize ,Modern
Thermodynamics, From Heat Engines to Dissipative Structures”, Presto tento pohled je stdle
daleko od teorie biologické evoluce. Dle mého minéni jsme stdle neobjevili mechanismy, které
vedou k pozoruhodné adaptaci mezi Zivotem a prostfedim, kterou miZeme pozorovat
v pfirodé. Darwinova teorie zustdvd duleZitou, ale je stdle hodné vzddlena toho, ddt

s

kompletni odpovéd.
8.2.3 Produkce entropie u ekosystémii v priibéhu sukcese

Zda se, Ze pro jednotlivé organismy sleduje vyvoj produkce entropie v prabéhu jejich Zivota
kfivku znazornénou na obrazku 8.4. Z pozorovanych skutecnosti je nepochybné, Ze Zivot
kazdého organismu konci smrti. Existuje dokonce termodynamicky didkaz pro smrtelnost
organismu ve smyslu jeho hmotné existence (Jgrgensen a Svirezhev, 2004).

Ekosystém neni v porovnani s individualnim organismem tak striktné ¢asové a prostorové
vymezen. Pokud trvaji podminky vhodné pro Zivot, je ekosystém schopen existence a pokud
se podminky prostfedi méni, mizZe na né ekosystém reagovat a rovnéz se vyvijet. Ekosystém
tvofi jakysi superorganismus, ktery je tedy do jisté miry schopen ,,utéct” smrti.

Napriklad v pfipadé lesnich ekosystémU je tento jev umocnén jejich mozaikovitou
strukturou: na rdznych mistech lesniho ekosystému pozorujeme les v rizném vyvojovém
stadiu tzv. malého cyklu. Tato mozaikovitd dynamika sniZuje pravdépodobnost plosného
rozpadu. Jiz z téchto zavérl je ziejmé, Ze intenzivni lesnictvi ¢i zemédélstvi, které tuto



mozaikovitou strukturu porusuje, podporuje moznost plosného rozpadu ekosystémd, coz je
velky problém hlavné v pfipadé lesnictvi.

U lesnich ekosystémU pralesovitého charakteru neklesd s jejich zvySujicim se stafim
produkce entropie, jako v pfipadé individuadlnich organism(, ani jejich primarni produkce.
Ukazuji to novéjsi vyzkumy (Hardiman a kol. 2013) a do jisté miry tak polemizuji s nékterymi
star§imi ndzory. DOvod muZeme hledat pravé v mozaikovité struktufe a prosvétlenosti
vyzralych klimax(: existuji zde sice doZivajici jedinci, u kterych produkce entropie klesa, ale
rovnéz Cetna stadia zmlazeni, u kterych tato veli¢ina naopak roste.

Je zfejmé, Ze princip rlistu volné energie v ekosystémech (rozebrano i ve 12. kapitole), které
v prbéhu sukcese osidluji urcitd stanovisté, koreluje s jejich rostouci produkci entropie.
Vétsi mnoizstvi energie v ekosystému znamend vétsi mnozstvi gradientll (viz dale), a tedy i
vice disipativnich struktur, které dany ekosystém udrzuji ve stavu vzdaleném od
termodynamické rovnovahy.

Podivejme se nyni na pribéh vyvoje produkce entropie u ekosystému. Na obrazku 8.5 vidime
vyvoj produkce entropie v pribéhu sekundarni sukcese ekosystému: napfriklad zarGstani
louky. Jak jiz bylo feceno, v prvni fazi narlista celkova biomasa. Produkce entropie v této fazi
velmi dynamicky roste: vice biomasy znamend nutnost vyprodukovat vice entropie na jeji
udrzeni a i samotny rUst produkuje entropii. ,RUstova“ slozka (ve smyslu navySovani objemu
biomasy nad stavajici Uroven) produkce entropie mizi s tim, jak postupné kondi rlistova faze
sekundarni sukcese ekosystému. Celkova ,udrzovaci“ slozka produkce entropie, tedy
entropie produkovana v duUsledku udrZeni stavajictho objemu biomasy, rovnéz roste az
k dosazeni stacionarniho stavu, kde z(stava konstantni. Ve stacionarnim stavu jiz entropie
systému neklesd, a proto pozorujeme vyrovnani exportu entropie do prostredi, urceného
¢lenem d.S s produkci entropie d;S vsystému. Pred dosazenim stacionarniho stavu
pozorujeme jisty pokles produkce entropie (odpada navySovani objemu celkové biomasy).
Na obr. 8.5 muiZeme vidét tfi moZné stacionarni stavy ekosystému ve stejném prostiedi.
Kazdému z nich odpovida strukturné jiny ekosystém. Pokud bychom aplikovali MEPP, pak
evoluéné vyzralejsi a také stabilnéjsi je ten ekosystém, ktery ma v dynamické rovnovaze
vy$si produkci entropie (dale rozvinuto v kapitole 12).

8.3 Exergeticka a entropicka bilance ekosystému

8.3.1 Obecny priklad

Predpokladejme, Ze hlavni soucasti terestrickych ekosystém( je vegetace a uvaZujme
libovolny terestricky ekosystém v klimaxovém stavu. Pro modelovy pfipad zvolime za systém
vegetacni patra a vrchni vrstvu pUdy, v niZz probiha rozklad organické hmoty. Pfipomenme
nyni vyznam pojmu hrubd primdrni produkce GPP: jednd se o rychlost, s jakou ekosystém
produkuje biomasu, tedy uklada energii slunecniho zafeni do biomasy.
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Obrazek 8.5: produkce entropie v pribéhu vyvoje ekosystému-kfivka 3. Kfivka 1
znazornuje produkci entropie v ekosystému, jez je tvofen pouze r-stratégy, kfivka 2
znazoriuje produkci entropie v ekosystému tvofeném pouze K-stratégy. Z prubéhu
kfivky 3 je patrné uplaténi obou vyvojovych strategii (r-strategie i K-strategie) b&éhem
sukcese ekosystému. Sipkami i, ii a iii jsou naznadeny evoluéni mechanismy
smeérujici systém do stavu o maximalni udrziteIné produkci entropie (rozebrano vice
ve 12. kapitole). Upraveno podle (29).

Produkce entropie v systému je pfiblizné rovna uvnitf systému vyprodukovanému teplu:

;S Q

dt T
88.

Toto teplo Ize vyjadrit pomoci dvou ¢lenl: teplo vyprodukované metabolismem a respiraci
Qe a teplo vzniklé dekompozici organické hmoty Qgec:

d;s 1

E = T (Qmet + Qdec) ;

89.

hodnota T je primérna teplota vzduchu béhem vegetacné aktivni ¢asti roku.



U ekosystému, ktery je charakterizovan dynamickou rovnovdhou mezi atmosférou,
geosférou a biosférou jiz hypoteticky neprobihaji Zadné podstatné zmény jeho struktury: to
se projevuje tim, Ze energo-materidlové toky v ném jsou ustalené a jeho struktura: druhové
sloZzeni a kompeti¢né-mutualistické vztahy mezi jeho ¢leny, rovnéz. Takovy ekosystém je
zaroven charakterizovany vysokou (vzhledem k podminkdam stanovisté) mirou stability.

Potom ovSem musi platit, Ze hruba primarni produkce a teplo uvolnéné metabolismem plus
teplo uvolnéné dekompozici jsou v rovnovaze. Odumfeli Zivocichové jsou v kolobéhu Zivota
nahrazovani novymi a ekosystém jako celek pak zlstava stabilni; totéZz plati pro
»prodychanou” biomasu;

d;S _GPP
dt T
90.

Pro ekosystém v klimaxu rovnéz plati, Ze produkovand entropie je exportovana ze systému
a entropicka bilance ekosystému je rovnéZz vyrovnand, plati tedy (Jgrgensen a Svirezhev,
2004):

d;S _GPP _d,S
dt T  dt’

91.

Sila ,,entropické pumpy“ zavisi na GPP a teploté prostredi T.

8.3.2 Priklad temperatniho lesniho ekosystému

V pfipadé temperatnich lesnich ekosystému je vhodné uvaZovat o zménach veli¢in jako
exergie a entropie v jednorocnich cyklech. Vjarnim obdobi ekosystém regeneruje, rlst
prevlada nad rozkladem, systém pfijima ve formé volné energie slune¢niho zareni vice
exergie, nezZ ji metabolismem a rozkladem degraduje: tato exergie se uklada predevsim do
biomasy vyhon( a novych asimilacnich orgdn(. Pro jaro temperatnich oblasti plati tedy:

de.Ex —d;Ex>0=dEx>0. 92.

Exergie lesniho ekosystému v jarnim obdobi roste. Co se tyce bilance entropie, mozna se jevi
jako méné ndzorna, ale presto zcela koresponduje svySe uvedenym: nizkd entropie
slune¢niho zareni neni ekosystémem ihned navysSena v celém mozném rozsahu, jelikoz ¢ast
nizké entropie je ,,zachovana” ve struktufe nové biomasy. Entropicka bilance temperatniho
lesa je v jarnim obdobi zaporn3, tedy dS < 0, vzhledem k tomu Ze:

dS =d;S+d,S<0

a d;S je dle druhého zakona vzdy kladna, musi platit:



—deS > dlS . 93.

Predesle uvedené vztahy neplati pouze pro jarni obdobi v temperatnim lese, ale plati pro
vsechny Zivé systémy ve fazi rastu.

Je zfejmé, Ze u Zivych systém( musi byt d,S (pfitok—odtok) vidy zaporna (do systému pfitéka
méné entropie, nez z ného odtéka), viz jiz zminény vyrok ,zZivé systémy se tedy Zivi zapornou
entropii“. Ve fazi rlstu systém pak kumuluje zdpornou entropii. Popsali jsme rlstovou fazi
vyvoje ekosystému. Co se z hlediska tok(i déje v klimaxu? Ten pfedstavuje model optimalné
stanovistné prizplsobeného, udrzitelného a stabilniho systému (stabilni ve smyslu
ustalenosti jeho dynamiky, véetné mozného stfidani jistych cykll). Pro klimaxové
ekosystémy je vramci urcitého Casového a prostorového méritka charakteristicka stalost
tokd a struktury, mGzeme tedy fFict, Ze pro dostatecné velkou plochu klimaxového lesa se
v ramci celého ro¢niho cyklu jeho entropie neméni. Takovy ekosystém je ve stavu dynamické
rovnovahy a plati pro néj (Jergensen a Svirezhev, 2004):

ds

0 d.S
- = =
dt

dt

_ diS _GPP

dt T’

kde GPP je hruba roc¢ni primarni produkce ekosystému. Pro ekosystém v klimaxu plati, ze
produkce entropie uvnitf systému je vrovnovaze svystupem entropie do prostredi.
Ekosystémem vyprodukovand entropie, odpovidajici rozkladu a udrZzovacimu metabolismu,
je navic presné kompenzovana rldstem a regeneraci vramci systému. Tato regenerace
odpovida hrubé primarni produkci. Zjednodusené, co je ,prorespirovano” a rozloZeno, je
doplnéno novou biomasou.

Vyraz

d,S
dt

_d;S _GPP
dt T

94.

odpovida ucinnosti tzv. entropické pumpy (Svirezhev, 2000). Model entropické pumpy
vystihuje skutecnost, Ze Zivé systémy exportuji entropii produkovanou v ramci systému do
svého okoli (prostredi), coz jim umozniuje udrzovat se dlouhodobé ve stavu o nizké entropii,
jinak feceno, Zivé systémy neakumuluji entropii.

V jazyce exergie plati pro klimax, Ze degradovana exergie odpovida hrubé rocni primarni
produkci:

d;Ex = GPP . 95.

Co se déje béhem rulstu ekosystému se supersystémem prostredi + ekosystém? Jak bylo
fec¢eno, d;S je exportovana do prostredi a odpovida tedy narlstu entropie prostiedi dSg,
pokles entropie ekosystému odpovida dS; je ziejmé, Ze podle druhého zakona musi platit:



dS +dS; > 0. 96.

Entropie Zivotniho prostredi ekosystém( a organism( se tedy v dlsledku cinnosti téchto
systémU zvySuje. | v méfitku globalniho ekosystému vsak existuji mechanismy odtoku
vznikajici entropie, je jim napfiklad vyzarovani dlouhovinného zafeni do kosmu. Miru odtoku
dlouhovInné radiace z globalniho ekosystému kontroluji mimo jiné sklenikové plyny.

8.4 Nadprodukce entropie v degradovanych ekosystémech

8.4.1 Uvod

U prirodnich systém jsou asimilace i rozklad vyrovnané, to ovsem neplati pro degradované
systémy nebo agroekosystémy: v téchto pfipadech je ekosystém ovlivnén dodate¢nymi toky
energie a latek (hnojiva, znecisténi). V knize Towards a Thermodynamic Theory for Ecological
Systems (Jgrgensen a Svirezhev, 2004) mlzZeme nalézt podkapitolu o nadprodukci entropie
v Zivych systémech negativné ovlivnénych znecisténim ¢i v systémech s dodatkovymi vstupy
energie (napfiklad hnojené pole). Jednd se o jeden z prvnich pfistupl svého druhu, ktery by
mohl pomoci vycislovat Skody na ekosystémech a rovnéz pomoci predikovat dalsi vyvojové
scénare pro narusené ekosystémy. Proto zde tento pfistup predstavujeme.

U vySe uvedenych kategorii ekosystéml ¢i agroekosystémi hovofime o nadprodukci
entropie. Ta se mlZe odehrdvat na dvou rovinach. Prvni z nich je typicky zvlasté pro
znecisténé ekosystémy: plsobeni kontaminant(l zde zvysSuje mortalitu nékterych druhd,
struktura ekosystému se zjednodusuje, pozorujeme ztratu informace, zvySeny rozklad.
MuUzZeme Fici, Ze ekosystém akumuluje entropii.

Druhy pfipad je typicky pro agroekosystémy. Dodatkova energie nutna pro syntézu hnojiv
i uCinky pesticidl zpuUsobuji pokles volné energie prostredi. Prostfedi je tedy nadmérné
degradovano na ukor umeéle hnané ,nadprodukce” agroekosystému C¢ili produkce nad
prirozeny stav odpovidajici aktualnim stanovistnim podminkam.

Nadprodukce entropie nam muzZe poslouzit jako kritérium naruseni ekosystému, a tedy
i jeho stability, tfeba pod podminkou, Ze budeme schopni srovnat produkci entropie daného
ekosystému a ekosystému referenéniho (nedegradovaného) na obdobnych stanovistnich
podminkach.

8.4.2 Nadprodukce entropie u degradovaného ekosystému

Budeme se opét zabyvat casovym vyvojem produkce entropie, tentokrat vsak
u degradovaného ekosystému. Plati, Ze u klimaxového ekosystému uz by produkce entropie
neméla rust.

Lze predpokladat, Ze vsoucasné dobé bychom v Evropském prostoru jiz tézko hledali
Clovékem neovlivnény ekosystém, i ekosystémy vzddlené primyslovych center a tvofici



posledni ostrivky divociny jsou totiz ovlivnény: napriklad dalkovym transportem polutanta.
Znecisténi biosféry v souvislosti s lidskou ¢innosti gradovalo v poslednich 200 letech, je tedy
zfejmé, Ze vzhledem k relaxaénimu cCasu biosféry, ktery je radové vyssi, se témto zménam
v prostiedi dosud ekosystémy nepfizpUsobily.

Je tfeba mit na paméti, Ze chemické znecisténi ovlivni systém velmi rychle: u primarnich
producentd zpravidla ovlivni jejich produktivitu (nejcastéji ji zvysi v pfipadé hnojiv a snizi
v pfipadé znecisténi, ale nemusi to byt pravidlem). Produkce entropie v ekosystému
vystavenému pUsobeni antropogenniho stresoru mize byt popsana vztahem:
s _1 [W + GPP(C,Wp)]
dt T S
97.

V rovnici vystupuji na pravé strané dva cleny:

e W vycisluje na ekosystém plisobici dodatkovou energii, ktera je vysledkem pfimych
tokd energie W (energie fosilnich paliv, elektrické energie) a tokd chemickych latek
do systému q (znecisténi, hnojiva);

e hrubd primdrni produkce GPP naruseného ekosystému je funkci koncentraci C latek jiz
pritomnych v ekosystému v souvislosti santropogenni cinnosti a primych
antropogenné indukovanych energetickych tok(i do systému Ws (energie fosilnich
paliv, elektrické energie).

Nyni vyuzZijeme referencniho stavu nedegradovaného (nebo jen mirné naruseného)
ekosystému v klimaxovém stavu, kde €ini hruba primarni produkce GPPy a tato hodnota je
u klimaxového pfirodniho ekosystému v rovnovaze s produkci entropie i exportem entropie
do prostredi:

d;S GPPy, d,S
. T  dt’
Plati tedy:

GPPy _ d,S
T — dt’

98.

Pak pro celkovou entropickou bilanci degradovaného ekosystému, ktery se vzdaluje od
dynamické rovnovahy biosféra—atmosféra—geosféra, plati:

dS—l[W+GPP(C W;) — GPP,]
dat T ) ol

99.



Tato rovnice tedy vyjadfuje nadprodukci entropie oproti pfirozenému stavu.

Nadprodukce entropie je kvantitativnim kritériem pro posouzeni miry degradace
ekosystéml. UvaZujme nyni ekosystém zatizeny chemickou kontaminaci, u néhoz
pozorujeme pokles hrubé primdrni produkce vdisledku této kontaminace. Nas popis
nadprodukce entropie vekosystému v dUsledku chemického znecisténi bude velmi
zjednoduseny, pokusme se v3ak o néj.

MUzZeme vyjit z trividlni Uvahy, Ze pokud je latka pro ekosystém jedovatd, vyskytuje se
v pfirozeném ekosystému v malém ,aktivnim“ mnozZstvi: jeji koncentrace v pfirozeném
ekosystému Co, ktery je reprezentovan hrubou primarni produkci GPP,, je tedy mald
vzhledem k jeji koncentraci v antropogenné degradovaném ekosystému, kde se tato latka
podili zna¢nou mérou na jeho degradaci. Dodatkovd energie degradujici ekosystém je
v pfipadé chemického znecisténi reprezentovana ¢&lenem W, ktery je spojeny stokem
znecistujicich latek do ekosystému, tak aby v ném byla udrZovana aktudlni koncentrace
znecistujici latky C.

Velikost dodatkové energie plisobici na systém je tedy v tomto ptipadé uréena vztahem:

Wen = ) W,
i

100.

kde jsou W, dodatkové energie jednotlivych kontaminantl plsobicich na systém. VSimnéme
si, ze kazdy kontaminant pUsobi jistou nadprodukci entropie, vyjadfenou zde v energetickych
jednotkach. Celkova nadprodukce entropie systému (v podstaté ztrata volné energie) je pak
souctem dil¢ich nadprodukci. Jak jsme si Fekli v avodu této kapitoly, je mozno produkci
entropie vyjadrit jako soucin toku a pfislusného potencialu (hnaci sily):

ds
E:Z]ixi-
L

101.

Potom muizZeme nadprodukci entropie v disledku chemické zatéze psat jako:

d;Sch
ld: = RZinﬂi'
L

102.

kde g; je tok pfislusného polutantu a Vy; gradient chemickych potenciadld polutantu mezi
systémem a prostifedim.



UvaZujeme opét nejjednodussi pripad: degradace ekosystému je Umérna narlstu
koncentrace polutantu v ekosystému oproti pfirozenému stavu. Vzhledem k tomu, Ze vyraz
du vtomto pripadé odpovidd zméné chemického potencidlu a odrazi tedy energii nutnou
k ndrdstu koncentrace daného polutantu v ekosystému, miZzeme na zakladé znalosti vztahu
mezi chemickym potencidlem a koncentraci nadprodukci entropie v disledku antropogenni
zatéze vyjadrit pfimo pomoci nardstu koncentrace prislusného polutantu:

d;Scn Ci
T=RZ%’VM =RZI"<C—i0 qi;
2 L

tok g; je v podstaté zménou koncentrace G polutantu i v ekosystému béhem znecistovani
a muZe byt proto vyjadren jako:
dc;
ql - dt )

potom mlzZeme psat:

diScn C;\dG;
=R —L) =L
dt Zln <Ci° dt
l
103.

Tento vztah tedy umozZnuje vyjadfit miru degradace ekosystému na zakladé navyseni
koncentrace libovolného polutantu. Chemickou zatéz W, zplsobenou souborem danych
kontaminant(, Ize pak v souladu s pfedchozim odvozenim vyjadfrit jako:

¢\ dc;
WCh:RTZ In C—lo E ,
i

coz po vyreseni da:

W., = RT Z [Ciln <%> —(C; - CiO)l .

104.

Oznac¢me rocni nadprodukci entropie v ekosystému jako o, a GPP rocni hrubou primarni
produkci ekosystému pod antropogennim tlakem. Potom lze nadprodukci entropie vyjadrit
vztahem:

o.T = Ws + W, + GPP — GPP, . 105.



PfestoZze se jedna o znacné hrubou aproximaci, je tento pristup postaven na dobrém
teoretickém zakladé a bylo by tedy vhodné jej dale rozvijet.



9 Energie v ekosystému a jeji vztah ke stabilité

,Organickd hmota se v biosfére objevuje jako vysledek aktivity autotrofnich organismu. Ty
reprezentuji unikdatni skupinu, kterd je schopna syntetizovat organickou hmotu z anorganické.
Pri syntéze organickych sloucenin vyuZivaji energie slunecniho zdreni (fotosyntéza) nebo
chemickou energii (chemosyntéza)... Chemosyntéza hraje dileZitou ulohu v cyklu dusiku
a nékterych dalSich procesech, ale produkuje velmi malé mnozZstvi organické hmoty. Proto je
vegetace zakladnim komponentem  biosféry a hlavnim  Cinitelem  globdlnich
biogeochemickych cykld...”

S. E. Jgrgensen & Y. M. Svirezhev, (2004)

Bez pfisunu volné energie by Zivot nebyl mozny. Hlavnim zdrojem energie pro biosféru je
tedy slunecni zareni, ovSsem jeho distribuce vramci globalniho ekosystému je znacné
variabilni. Pokud je tok energie stéZejnim tokem v ekosystému, muizZeme si klast otazku, jak
se variabilita vtomto toku, zavisla nejen na vzdalenosti od rovniku, ale na fadé dalSich,
lokalnich podminek, projevi na struktufe ekosystému. Struktura ekosystému ma pfitom
primy vztah ke stabilité. Je ovSem ziejmé, Ze velikost energetického toku predstavuje pouze
jeden z faktor( ovliviujicich tuto strukturu, a tedy i stabilitu. Dalsi faktory souvisi napfiklad
s typem pudotvorného substratu, velikosti srazek, lokalni expozici terénu atd. Faktory majici
vztah k materidlovym toklm v ekosystému probereme v dalsi kapitole. V této kapitole se
zamérime praveé na energii, jeji redistribuci v ekosystému a vztah ke stabilité.

9.1 Zakladni ,energeticka“ struktura ekosystému

,TTi sta pstruhl je tfeba k uZiveni jednoho clovéka rocné. Takové mnoZstvi pstruht musi
zkonzumovat pro své uZiveni 90 000 Zab, které musi na opldtku zkonzumovat 27 miliond
sarancat, které spasou 1000 tun trdvy.”

G. T. Miller, Jr. (1971)

Ekosystémy potfebuji pro své udrzeni ve stavu daleko od termodynamické rovnovahy, tedy
ve stavu dynamické rovnovahy se svym prostfedim, volnou energii. Zakladnim energetickym
vstupem a pohonem celé biosféry je slunecni zareni. Jednosmérny tok slunecni energie tedy
pohani vyraznou vétsinu fyzikalnich, chemickych i biologickych proces( v ekosystému.

Energie slunec¢niho zareni je hybnou silou fotosyntézy, pfi ni vznikaji organické latky, které
mohou ndasledné v procesech respirace uvolfiovat naakumulovanou energii na dalSich
urovnich hierarchie ekosystému. Maximdlni teoreticka energeticka ucinnost respirace je
limitovana zménou Gibbsovy energie pfi oxidaci glukozy:



CeH1,06+ 6 O, = 6 CO, + 6 H,0,
A Go=-2840 kj/mol. 106.

9.1.2 Bilanc¢ni rovnice

Pro déje v ekosystémech plati zakony zachovani popisujici interakci ekosystému s prostifedim
a zmény uvnitf ekosystému. Zakladni tvar téchto zakon( lze vystihnut obecnymi rovnicemi.
Tyto bilanéni rovnice dokazou popsat celkovou bilanci exportu energie a duleZitych
mineralnich Zivin v ekosystému a napriklad uzavienost nékterych cykld nutricné dllezitych
prvkl. Jsou proto dllezitym ndstrojem popisu stability ekosystém(. Pomoci téchto rovnic
muUZeme popisovat stav ekosystému Cisté na zakladé vstupU a vystupll, nepotfebujeme tedy
znat podrobnosti o déjich uvniti ekosystému. Ekosystém v takovych pfipadech nazyvame
cernou skrinkou (black box). Bilance energo-materidlovych tok( v ekosystému umoznuje
nachazet odpovédi na fadu prakticky vyznamnych otdzek, napf. jaky je pomér recyklovanych
Zivin vuci kazdoro¢nim vstuplm zvenci? Je recyklované mnozstvi Zivin malé nebo velké ve
srovnani se zasobami ¢i ztratami?

Na tomto misté si uvedeme zakladni formu bilanénich rovnic pro materii i energii: pro
libovolnou chemickou latku A, napftiklad dilezitou Zivinu, biomasu, ale tfeba i polutant, Ize
vyvoj jejich mnozstvi v ekosystému popsat jednoduchou bilanéni rovnici:

A(L—T= vstupy — vystupy + vznik — pfeména. 107.

Vétsinu ekosystém(O na Zemi pohdni energie slunec¢niho zafeni, ta je postupné
transportovana, s prisluSnymi ztratami typickymi pro nevratné déje, pres trofické retézce.

Pro prvni uroven trofické pyramidy (obr. 9.1) plati bilan¢ni rovnice: slunecni energie
asimilovanad rostlinami = chemicka energie rlstu rostlinnych pletiv + teplo uvolnéné
respiraci. Pro dalSi Urovné trofického retézce plati:

F=As+UD-=Gr+Re+UD, 108.

kde F je pfitok energie potravou, As je energie asimilovana prislusSnym organismem, UD je
energie nestraveného jidla a odpadnich produktll, Gr je chemicka energie ristu zvirat a Re je
energie respirace. Biomasa tedy mlZe byt preménéna na energii, coZ se také déje pfri
prachodu trofickym retézcem.

Ovsem kazdy dalsi stupen potravni pyramidy zplsobuje jisté procento ztrat rostlinami
asimilované energie. Z energetického hlediska jsou tedy vyhodnéjsi kratsi potravni retézce.
V pfipadé zajisténi vyzivy lidské populace je tedy z hlediska ztrat energie vyhodnéjsi rostlinna
strava, jelikoZ zvitata predstavuji dalSi ¢lanek retézce (od producenta ke konzumentovi)
a tedy i energetické ztraty.



vrcholovi

predatofri
Q
predatofi 2
X
)
3
bylozravci =
;‘
=2
producenti =

(zelené rostliny)

Obrazek 9.1: nejzakladnéjSi struktura trofické pyramidy. Na obrazku vyznacené
zakladni trofické arovné jsou pfitomny témeér u vSech ekosystému. Velikost stupnu
pyramidy rovnéz naznaCuje mnozstvi biomasy (a tedy i energie) uloZzené na
jednotlivych urovnich.

9.2.2 Allometricky princip

Existuje vztah mezi rychlosti energetického toku danym organismem a objemem tohoto
organismu, tzv. allometricky princip.

Mensi organismy vykazuji relativné vétsi plochu téla, ktera je ve styku s prostfedim: pomér
plochy jejich téla vici jeho objemu je vétsi nez u vétsich organism(. Mensi organismy maji
tedy vyssi stupen otevienosti (tabulka 9.1). Vzhledem k vétSimu uniku tepla, vztazeno k teplu
vyprodukovanému metabolismem, musi byt tato ztrata u organismG (zvlasté napriklad
u teplokrevnych Zivocichi) kompenzovdna, coz se projevuje vyssi rychlosti jejich
metabolismu. Tento jev ma dlsledky pro strukturu ekosystémf.

Kazdy ekosystém schopny autoregulace zahrnuje bohaté spektrum organismi rozdilné
velikosti: od mikrob( po velka zvifata a rostliny. Malé organismy obecné spottebuji vétsinu
prijaté energie pro respiraci, velké podstatnou ¢ast ukladaji ve formé biomasy. Malé
organismy, predevsim padni mikroorganismy v pfipadé terestrickych ekosystémi, tedy
zajistuji energeticky obrat ekosystému, vétsi ukladaji energii do biomasy.

Ze zakladl ekologie je dobre znamo napftiklad tzv. Bergmannovo pravidlo, podle néhozZ se
objem pribuznych Zivo¢ichll smérem k pdliim obecné zvysuje.



Tabulka 9.1: vztahy mezi hierarchickou urovni daného systému, pfibliznym stupném
jeho otevienosti, hustotou energie, Casovym a prostorovym méfitkem a dynamikou
pfislusné urovné. Upraveno podle (30).

hierarchicky otevienost hustota prostorové casové dynamika
stupen (m™) energie méritko (m) méfritko (s) (g/m>.s)
(ki/m’)
molekuly 10° 10° 10° <103 10% - 10°
buriky 10° 10° 10° 10'-10° 1-10°
organy 10? 10? 10 10*-10° 10*-103
organizmy 1 1 1 10°-10® 10%-10°
populace 107 107 10? 108 - 10" 10°-10"
ekosystémy 10* 10 10* 10'°- 10" 107-10°

9.2.3 Toky energie a délka potravniho retézce

Tok energie systémem je Casto spojen s tokem hmoty nebo informace. Energie nemuze byt
pfesunuta bez hmoty nebo informace a informace bez energie nebo hmoty.

Ekosystém lze z pohledu termodynamiky chapat jako systém konajici praci, ktery odebira
teplo horkému rezervoaru (Slunce, slunecni zareni) a predava jej chladnému rezervoaru —
prostfedi. Energie ziskand ze slunecniho zareni tedy vstupuje do trofickych retézcu
v ekosystému, kde je postupné prorespirovana. Trofické fetézce maji jednotlivé stupné: od
primarnich producentli smérem ksSelmam, které se zpravidla zndzornuji jako stupné
tzv. trofické pyramidy (viz obr. 9.1 a 9.2). Zvlastni kategorii pak predstavuji rozkladadi,
rozkladajici odumftelou tkan organismu( na vsech Urovnich trofické pyramidy.

JelikoZ volna energie ,teCe do ekosystému” ve formé energie slune¢niho zareni, mizeme fici,
Ze slunecni zareni kond praci na primarnich producentech. Primarni producenti konaji préci
na sekunddarnich producentech atd. Z pohledu toku energie tedy napriklad louka kona praci
na kravé, kterd ji spasa, coz predstavuje pohled sice netradi¢ni, ale z pohledu pochopeni
energetické struktury biosféry velmi uzite¢ny. V potravnim retézci jsou tedy vSichni pfijemci
a zaroven i darci volné energie.

,Nehdzej zbytky jidla do ohné, poloz je na zem. My zitra odejdeme a jini lidé prijdou a snédi
je. Jaci lidé? Rosomak prijde, jezevec prijde, vrana prijde, mys prijde, a kdyZ mys neprijde,
mravenec pfijde. V tajze tak chodi mnoho lidi. Jsou stejni jako my, jen kabdt maji jiny.”

Dérsu Uzala (domorody lovec v knize V. K. Arsenéva Horky dech tajgy, 1903)



Pyramida mnoistvi

masoiZravci=1

byloZravci

Pyramida biomasy

2
rozkladaéi g/m vyssi masoiravci (1,5 g/m?)

nizsi masoiravci (11 g/m?)

byloZravci (37 g/m?)

zooplankton a zakladni fauna
fytoplankton
Pyramida energie

rozkladaci (3890 kcal) nizéi masoZravci (48 kcal)

byloZravci (596 kcal)

plankton 36 380 kcal/m?2/rok)

Obrazek 9.2: detailnéjSi znazornéni trofické pyramidy, vystihujici poméry poctu,
biomasy a energie na jednotlivych trofickych urovnich svétového oceanu. Upraveno
podle (31).



Ucinnost vyuziti exergie (volné energie) pii pfechodu mezi jednotlivymi trofickymi Grovnémi
nikdy nepresahuje 30 %, Casto se vSak pohybuje pouze okolo 1 %. To znamend, Ze pfi
prechodu mezi jednotlivymi trofickymi drovnémi v ekosystému je vidy minimdlné 70 % volné
energie preménéno v teplo ¢i odpadni latky a odchazi do prostfedi. Proto pfedstavuje delsi
potravni fetézec vyssi ztraty. Tento fakt omezuje moznou délku potravnich fetézcli v daném
ekosystému. Pokud dochazi v ekosystému ke zménam v pfisunu energie ve smyslu jejiho
rastu, zvysuje se i pravdépodobnost vytvoreni nového stupné potravniho retézce. Obvykly
pocet trofickych drovni (pomysinych stupn trofické pyramidy) pak dosahuje 4-5, a je tedy
uréen energeticky. Troficky fetézec v tropickém deStném lese je delsi nez v tajze, jelikoz
v tropech do ekosystému vstupuje vice volné energie. To se projevuje i v mnozstvi Zivin
vazanych v jednotlivych ,typech” biomasy, respektive v biomase Zivé a mrtvé. V tajze je
vétsSina organického uhliku vazana vsurovém humusu v pudé, vtropech naopak v Zivé
biomase nadzemni ¢asti ekosystému. Podobné je to i s nékterymi dllezitymi prvky, naptiklad
dusikem. Za tento jev odpovidaji pfedevsim dva fenomény: rychlost mineralizace odumrelé
organické hmoty (s rostouci primérnou teplotou zemského povrchu se snizuje) a jiz zminéné
mnozstvi volné energie dostupné v ekosystému: ekosystém tajgy nedisponuje dostate¢nym
prisunem exergie slunecniho zareni na to, aby mohl udrzovat takové mnozstvi Zivé biomasy
jako tropicky destny les.

Pojem potravni fetézec pouzivame, abychom lépe vyzdvihli jeho jednotlivé ¢lanky, jakési
body, které spotfebovavaji volnou energii: od primarnich producent( ddle. Potravni fetézce
ovsem netvofri izolované rady, ale protkavaji se a tvofi tak celou potravni sit. To vSak nic
nemeéni na vyznamu trofickych drovni v potravnim fetézci pfitomnych.

Hovofili jsme o spotfebé volné energie postupnym transportem z jedné trofické Urovné na
druhou, volna energie se tedy spotiebovava. Z toho plyne velmi dllezity zavér, Ze totiz tok
energie vekosystému je otevieny. Energie do systému ,vtékda“ a postupné, rdznymi
cestami, odtéka do prostfedi, byt v pozménéné formé. Je entropicky bohatsi.

Mrtva téla rostlin a ZivoCich( se stavaji potravou rozkladacu, ktefi hraji stéZzejni ulohu pfi
recyklaci Zivin. Odumreld hmota neboli detrit je hlavnim zdrojem obZivy rozkladacd, jeho
pridmérna volna energie ¢ini 18,7 kJ/mol (pro uhli je tato hodnota okolo 30 kl/mol, pro
mineralni olej 42 kJ/mol) (Jergensen a Svirezhev, 2004). Zatimco otevieny tok energie
v ekosystému je rozkladaci zavrsen, jelikoZ tito se snazi vyuZit zbytky vysokoenergetickych
sloucenin, nékteré dulezité minerdlni Ziviny jsou s pomoci rozklada¢l navraceny zpét do
pady — mineralizovany. Tak rozkladaci podporuji uzavieny tok (cyklus) nékterych prvka (vice
obr. 10.1 a dale kapitola 10).

Shrneme-li priklady z predchozich odstavcl, miZzeme konstatovat, Ze velikost prisunu volné
energie do ekosystému spoluurcuje jeho strukturu. V situaci, kdy se energie stava hlavnim
limitujicim faktorem, je pak struktura ekosystému urcéovana predevsim energeticky.



9.3 Uvod do energetiky fotosyntézy

Pokud vstup energie do ekosystému predstavuje dilezity limitujici faktor, faktor, ktery
spolurozhoduje o stabilité daného ekosystému, mizZeme si polozit otazku, s jakou efektivitou
jsou ekosystémy schopny energii vyuzivat. Jak se vtomto ohledu lisi? Co limituje vyuzivani
energie v ekosystému? Lze i vtomto ohledu najit néjaky vztah ke stabilité? JelikoZ se prevod
exergie slunecniho zareni do exergie uloZené v chemickych vazbach déje v autotrofnich
organismech, je nasnadé, Ze vstupni branou energie do Zivych organism( jsou procesy
fotosyntézy. Podivame se na né tedy z pohledu energetiky a z pohledu toho, jak mohou
nékteré veli¢iny popisujici schopnost ekosystému vyuZivat energii odrazet stupen jeho
naruseni. V dnesni dobé, kdy je znacna ¢ast ekosystému rliznou mérou vychylena z jejich
pfirozenych evolucnich trajektorii, mohou byt tyto indikatory dobrym méritkem naruseni
stability ekosystém(, pokud mame vhodny referencni stav.

9.3.1 Vztah mezi GPP a NPP pohledem termodynamiky

Z predchozich odstavcl vyplyva, Ze mira toku volné energie do systému musi spoluurcovat
velikost produkce ekosystému. RozliSujeme dva zakladni typy produkce na Urovni primarnich
producentt (primarni produkce): hrubou (GPP) a Cistou (NPP).

Rozdil mezi hrubou a Cistou produkci si vysvétlime na ponékud banalnim prikladu ekonomiky
tovdrny na vyrobu vychazkovych holi. Tovdrna ro¢né prodd hole za 10 milién0 korun, toto
&islo odpovida hrubé roéni produkci. Cést zisku jde totiz na pokryti mezd zaméstnanct a dal3i
naklady, napriklad elektfinu na chod elektrickych hobld, ndkup materidlu na rukojeti atd.
Tato castka (dejme tomu 7 miliénd) odpovida preneseno na ekosystém ,cené” udrzovaciho
metabolismu. Tovarna tedy vydéla Cisty zisk 3 milidnu, ten odpovida Cisté primarni produkci.
Jak s touto ¢astkou predstavenstvo nalozi? Pokud by byla tovarna ve stadiu rlstu, rozsitila by
se napfiklad tovarni hala a nakoupily stroje, pfedstavenstvo by si pofidilo nové papuce, aby
nenachladlo a mohlo efektivnéji pracovat, to vse by zvysilo produkci, hrubou i istou. Tovarni
budovy a stroje vSak stdrnou, musi se obnovovat. Na obnovu je treba vylozit ¢ast ze
3 miliéna Cistého zisku. Pokud by byla tovarna klimaxem, hodnota téchto oprav by se rovnala
presné 3 milionim.

Pokud je ekosystém ve stadiu rlstu, je soucet energie nutné k udrZeni vSech metabolickych
procesll a energie nutné pro obnovu odumfelé biomasy mensi nez hodnota hrubé primarni
produkce. Pokud se nachazi pravé ve stadiu klimaxu, odpovida hrubd primarni produkce
souctu energetické narocnosti udrzovaciho metabolismu a energie nutné k obnové odumrelé
biomasy. Veskerda Cistd primarni produkce jde v klimaxu na nahrazeni odumrelé biomasy.
Dalsi rGst biomasy nad jeji stavajici a udrzovany objem uZ by ekosystém nemél z ceho kryt
(rozebrnano rovnéz v kapitole 12).



Vztah mezi hrubou primarni produkci ekosystému (GPP) a dcistou primarni produkci
ekosystému (NPP) mlzZeme vyjadfit pomoci modelovych vypoctl (Zhao a kol. 2005):

Net,por = GPP — Ry — Ry, 109.

kde GPP znaci hrubou primarni produkci v jistém casovém intervalu. R, a Ry, znadi ztraty
yudrzovaci respiraci listl a kofen(. Pro NPP mUzZeme psat:

365

NPP = z Netpnor — (Rmo + Ry)

i=1

110.

kde Rmo je udrZovaci respirace vSech ¢asti mimo listy a kofeny a Ry je ristova respirace neboli
,harocnost” ristového metabolismu.

Samotné srovnani GPP ¢i NPP v zavislosti na kategorii prislusného ekosystému pochopitlené
odrazi jeho sloZeni, klimatické podminky, stav pud, zatiZzeni porostu atd. Hodnoty Cisté
a hrubé produkce jsou pro biomy Zemé uvedeny v tabulce 9.2. Pro vybrané lesni ekosystémy
a dalsi ekosystémy pak v tabulce 9.3.

Dosud jsme se zabyvali GPP nebo NPP. Pokud se zméfime pouze na rlst nadzemni ¢asti
primarnich producentl, pak hovofime o (Cisté primarni produkci nadzemni casti
(Aboveground net primary produktivity ANNP). Jeji hodnoty se napfiklad v temperatnich
lesich pohybuji v rozmezi od 5 do 20 t . ha™'y* (Reich a Bolstad, 2001), v pfipadé nékterych
intenzivné hnojenych monokulturnich porostl (tedy porostl, do kterych je nutné vkladat
vysokou dodatkovou energii) se tato hodnota blizi az 25 t . hay™* (Samuelson a kol. 2004).
V oblastech, kde nedochazi ke stresu ekosystém( z nedostatku srazek, se zda ANPP
nejcastéji limitovana dostupnosti vhodnych forem dusiku (Balster and Marshall, 2000).
Ovsem to plati pouze pro ekosystémy o dusik dlouhodobé ochuzované (napftiklad v pripadé
lesnich ekosystému v souvislosti s drivéjsi dlouhotrvajici pastvou a odnasenim klesti a hroubi
z lesa) nebo v pripadé srovnani pfirodnimu stavu blizkych ekosystémU na dusikem chudych
stanovistich. Nadbytecny vstup dusiku do ekosystému v souvislosti s antropogenné
indukovanym atmosférickym spadem c¢i nadmérnym hnojenim, zvlasté pokud je spjaty
s acidifikaci a vymyvanim bazickych kationti, pUsobi na ekosystém jako vyznamny
degradabilni faktor (kapitola 10).



Tabulka 9.2: &ista primarni produkce a biomasa rostlin svétovych biom(. Mnozstvi
vyjadreno jako susSina (uhlik tvofi pfiblizné 50% susiny). Upraveno podle 32.

Cista primarni produkce Cista . 4
RN . Biomasa (Mg ha™')
Typ Oblast (Mg ha yr) primarni . Svet
ekosystému | (10° km?) produkce: (Pg)
Rozmezi Primér | svét 1(Pg Rozmezi Primér
yr)

Lrsop"’ky destny | 47 10 - 35 22 37.4 60 - 800 450 | 765
ITerS"p'Cky suchy 7.5 10-25 16 12 60 — 800 350 | 260
Stalezeleny les 5 6-25 13 6,5 60-600 | 350 | 175
mirného pasma
Listnaty les 7 6-25 12 8,4 60-2000 | 300 | 210
mirného pasma
Borealni les 12 4-20 8 9,6 60 — 600 200 240
Zalesi a kifoviny 8,5 2,5-12 7 6 60 — 400 60 50
Savana 15 2-20 9 13,5 20 — 200 40 60
Travnata puda 9 20 - 15 6 5,4 2 -150 16 14
mirného pasma
Tundra a
vysokohorska 8 01-4 1,4 1,1 2-50 6 5
plda
Poust a
polopoust 18 0,1-25 0,9 1,6 1-30 7 13
s kfovinami
Extrémni poust,
skala, pisek a 24 0-0,1 0,03 0,07 1-40 0,2 0,5
led
Obdélavane 1 1-35 6,5 9,1 0-2 10 | 14
puda
Bazina a mocal 2 8-35 20 4 4-120 150 30
Jezera a potoky 2 1-15 2,5 0,5 30 - 500 0,2 0,05
Celkovy 149 7.7 115 0-1 123 | 1837
pevninsky
Otevfeny ocean | 332 0,024 1,2 41,5 0,03 1
Vystupné 0,4 4-10 5 0,2 0,005 0,2 0,00
oblasti 8
Pevninsky Self 26,6 2-6 3,6 9,6 0,051 0,1 0,27
Rasovaluzkaa | g 540 25 21 |0001-04 | 10 | 14
utesy
Usti 1,4 2-35 15 2,1 0,160 10 1,4
Celkovy mofsky | 361 15 55 0,1-60 0,1 3,9
Celkovy 510 3,3 170 36 | 1841
globalni




Tabulka 9.3: tfilety prGmér hrubé primarni produkce (GPP), Cisté primarni produkce
(NPP) a podil NPP/GPP pro rizné typy pfevazné lesnich ekosystému. Upraveno

podle (33).

Stalezelené | Stdlezelené Opadavé Opadavé Smisené Uzaviené

jehlicnaté | listnaté lesy | jehlicnaté | listnaté lesy lesy kfoviny

lesy lesy
GPP (g
¢/m?/rok) 818 2699 703 1366 1125 868
NPP (g
C/mZ/rok) 441 1224 301 482 524 405
Podil 0,54 0,45 0,43 0,35 0,47 0,47
(NPP/GPP) / ’ ’ ’ ' ’
Oteviené Drevnaté Savany Travinaté Orné pudy
kfoviny savany pudy

GPP (g
¢/m?/rok) 336 1250 1121 396 721
NPP (g
¢/m?/rok) 212 705 627 259 420
Podil

9.3.2 Vyznam Koeficientti uc¢innosti piii posuzovani stavu ekosystémii

Porovnavat jednotlivé ekosystémy na zakladé hodnoty jejich aktudlni produkce je
nedostatecné. Pro zhodnoceni stavu, evoluéni vyzrdlosti a sméfovani daného ekosystému,
bychom méli sledovat predevsim hodnoty koeficientli Ucinnosti vyuzivani energie (napfriklad
€) a dulezitych prvk( a vyvoj téchto veli¢in v ¢ase, stejné jako ¢asovy vyvoj hodnot GPP c¢i
NPP. Pokud je dany zdroj na prislusném stanovisti zdrojem limitujicim, stanoveni efektivity
jeho vyuzivani, popfipadé vhodna srovnani, jsou o to dllezitéjsi.

Jelikoz mnoZstvi energie, které se dostava do ekosystému, urcuje udrzitelné mnozstvi zivé
biomasy i rlst nové, je zrejmé, Ze efektivita fotosyntézy je velmi dulezita z hlediska produkce
ekosystému. Zda se, Ze zde opét existuje pékna analogie mezi ekonomikou podniku
a ekosystému. Majitel podniku se zpravidla snazi maximalizovat produkci, ale nemélo by se
tak dit na ukor udrzitelnosti podniku: k cemu je ndm krdtkodobé navyseni ,vyroby“ neboli
produkce ekosystému, kdyZ by tato situace byla neudrzitelnd a vedla ¢asem treba az ke
kolapsu podniku ¢i ekosystému? Jednostranné zaméreni na produktivitu je nerozumné, jak
z pohledu ekologie, tak z pohledu termodynamiky. Vzhledem k tomu, Ze s toky energie jsou
spojeny napriklad i toky vody a duleZitych Zivin, je velmi podstatné sledovat také tyto
parametry, jez produkci ostatné determinuji. Zodpovédny hospodar, at uz ma na starosti
hospodarsky les, rybnik ¢i podnik, se nesmi zaméfit pouze na produkéni hledisko, ale i na
udrZitelnost produkce v €ase. NejlepSim receptem v tomto pripadé je vicegeneracni nadhled.



Z pohledu termodynamiky se tedy u kazdého Zivého systému pfrijimajiciho volnou energii
a disipujiciho entropii miZzeme ptat po energetické ucinnosti Zivotnich proces(, které lze
vyjadfit vhodnymi koeficienty. Nemusime se vSak zaméfovat pouze na parametry
energetické (reprezentované predevsim sledovanim pfijmu volné energie, produkci entropie
a zménou exergetického obsahu systému), velmi dulezité jsou i toky latek (kapitola 10). Ty
jsou ostatné stoky energie sprazeny, jelikoz kazdy tok potrebuje hnaci silu. Ta vznika
v pritomnosti gradientu (napfiklad koncentracniho). Vytvoreni a udrzovani tohoto gradientu
vSak vyzaduje pfisun volné energie (exergie).

Sledovani dynamiky ucinnosti, s jakou ekosystém vyuZiva volnou energii sluneéniho zareni
a ucinnosti recyklace nékterych limitnich mineralnich prvk(i, ndm muiZe prozradit mnoho
ovyvoji a budoucnosti ekosystému: dlouhodobé klesajici uUcinnosti budou svédcit
o degradaci daného ekosystému. O degradaci minimdlné z hlediska sméru evoluce, ktera
vede ekosystém tak daleko od termodynamické rovnovahy, jak jen je to udrzitelné (to ovsem
neznamena, ze se nemohou vyskytnout slepé ulicky, prficemzZ bloudéni v nich nékdy muze
trvat znacné dlouho). Klesajici ucéinnosti totiz znamenaji nizsi pfisun volné energie, tedy
méné energie pro udrzovani ekosystému a nizsi objem Zivé biomasy, z ¢ehoZ plyne, ze
systém se posouva blize termodynamické rovnovaze. Zda jde i optikou dalSich kategorii
oznacit napriklad preménu bohatého smiseného lesa na chudou acidofilni doubravu ¢i
dokonce raselinisté, za degradaci, to zdleZzi na tom, z ceho vychazeji hodnotici kritéria
pfislusnych kategorii.

Uvahy predeslého typu by mély byt vidy spojeny svolbou vhodného c¢asového i
prostorového méfitka, vnémzZ chceme dany ekosystém posuzovat. Pokud naptiklad
vyslovime principielné spravnou hypotézu, Ze totiz v klimaxu (tak, jak vyplyva z jeho idealni
definice) jsou ucinnosti jednotlivych procesd vaci ¢asu invariantni (jelikoZz jednotlivé toky
jsou rovnéz konstantni — ustalené), pak v pripadé temperatniho lesa jisté budeme pozorovat
sezonni variabilitu i v prdbéhu vegetacni doby. Naopak v ramci velkého ¢asového méfitka
evoluce se koeficienty uc¢innosti budou zcela jisté ménit, a to nejen z dlivodu zmén prostredi
(které mohou byt tak pozvolné, Ze se jim ,klimax“ staci ,pfizplsobovat”, aniz by se vyrazné
vzdalil od staciondrniho stavu), ale také proto, Ze evoluce je progresivni (alespon tomu zatim
vée napovida: komplexita Zivého svéta roste), a také jako vysledek postupujicich interakci
mezi ekosystémem a jeho prostredim.

Ucinnosti vyuZivani energie a Zivin je vidy tfeba vztahovat k podminkdm na stanovisti
zkoumaného ekosystému: sloZzeni plddotvorného substratu, klimaticti Cinitelé a reliéf Ci
expozice velmi ovlivni celkovou produktivitu daného ekosystému i efektivity recyklace.
Nékterd stanovisté se vyznacuji extrémnimi podminkami. Pfikladem muZe byt blatkovy bor:
les zde v podstaté jen skomird, a prestozZe se vzhledem k podminkdm stanovisté muze jednat
o velmi dobre prizpisobeny ekosystém, sledované ucinnosti nemusi byt v absolutnich
hodnotach vysoké. Toto zjisténi potvrzuje Ucelnost a spravnost sledovani ¢asového vyvoje



jednotlivych ucinnosti, pokud se zajimame o budouci vyvoj ekosystému a jeho dlouhodobou
udrZitelnost spiSe neZ jejich absolutnich hodnot (obr. 9.3).

Napftiklad u lesnich ekosystéml muZeme sledovat predevsim efektivitu zachytu slunecniho
zareni vhodné vinové délky (fotosynteticky aktivni radiace PAR), mnoZstvi primarni
produkce, evapotranspiraéni toky, produkci entropie, miru recyklace limitujicich Zivin
a dalSich veli¢in a vyvoj téchto veliin v Case.

Rozebereme si tedy v zakladnich rysech toky volné energie do systému, energetiku
fotosyntézy, jeji omezeni, evapotranspiracni toky z hlediska produkce entropie a ucinnosti
ukladani volné energie (energie).

T

Obrazek 9.3: zakrsla bugina pfi horni hranici lesa (Apeniny) a blatkovy bor (Cesky
les), dva pfiklady lesnich ekosystému v extrémnich podminkach prostfedi (foto Pavel
Rotter).

9.3.3 SloZka zareni vyuzitelna pro fotosyntézu

Hodnota energie slunecniho zareni dopadajiciho na hranici atmosféry na kruh o priméru
Zemé ¢ini 1368 W.m™2. Vzhledem ke sférickému tvaru Zemé dochazi k ,fedéni“ tohoto zafeni
(dopada na vétsi plochu, nez odpovida kruhu), takze primérna hodnota energie dopadajici
na povrch Zemé odpovida 342 W.m™2 Ovéem vzhledem k atmosférickému odrazu, absorpci



atmosférou a také odrazu od povrchu je i zvyde uvedené hodnoty pouze asi 168 W.m™
absorbovano zemskym povrchem (Agren, Anderson, 2013). Ovéem tato konstanta zahrnuje
celé spektrum a fotosynteticky aktivni radiace predstavuje pouze ¢ast spektra, vzhledem
ktomu, Ze fotosyntéza vyzaduje svételné zareni vrozmezi vinovych délek 400-700 nm
(Montheith, 1972). Tento interval vinovych délek se z velké Casti prekryva s Casti spektra
postiehnutelnou lidskym okem, 360-760 nm, kterou béiné oznacujeme jako svétlo. Cast
fotosynteticky aktivni radiace (PAR) tvori okolo 50 % energie z ¢asti zareni, které po interakci
s atmosférou dopada na povrch (Montheith, 1972).

Celkovy tok energie, ktery se , dostane” az k povrchu Zemé, lze pfepocitat na celkovy roc¢ni
pfijem energie na povrch Zemé, jeho? hodnota &ini 2,7 . 10** J. Hrubd roé¢ni primarni
produkce globalniho ekosystému odpovidd asi 220 Pg (C), coz prepocteno na spalné teplo
glukdzy (spalenim 1 g glukdzy se uvolni 38,9 kI tepla) &ini 7,81 . 10°* J. Cistad primarni
produkce vsech suchozemskych a vodnich ekosystém( odpovida zhruba 170 Pg (C) rocné,
pfepotteno na spalné teplo 6,06 . 10*! J (Whittaker, 1975). Toto ¢&islo predstavuje zhruba
0,23 % energie slune¢niho zareni absorbovaného povrchem (Agren, Anderson, 2013). Tato
hodnota se relativné (vci sumé pfrijaté energie) jevi pomérné nizka. OvSem odpovida vyZivé
pro zhruba 1450 miliard lidi, coz je udaj Cisté ilustrativni, protoze prakticky bychom nikdy
nemohli pouzit celou primarni produkci pro vyzivu, jednoduse proto, Ze by to znamenalo
totalni rozvrat globalniho ekosystému.

Novéjsi data zamérend pouze na produkci terestrickych ekosystéml (model MODIS),
stanovuji hrubou primarni produkci na 109,29 Pg (C) ro¢né, odpovidajici Cisté produkci
56,02 Pg (c) rocné (Zhao a kol. 2005), coz Cini zhruba polovinu hrubé primarni produkce.

Pokud se zamyslime nad ucinnosti Cisté primarni produkce vici dopadajicimu zareni (0,23 %)
vypoctené z predesle uvedenych hrubych odhadd, miZzeme se ptat, jaké limity ,stoji”
ekosystémUim v cesté k vyssi ucinnosti, obzvlasté jaké jsou napfriklad limity fotosyntézy.

9.3.4 Energo-materialové limity vyuzivani volné energie

Schopnost ekosystému vyuZivat volnou energii slunec¢niho zareni mUZe byt limitovana
mnoha faktory: dostupnosti volné energie, duleZitych Zivin na daném stanovisti a dalSimi
parametry prostfedi. Je ovSem také limitovdna biochemickou podstatou fotosyntetické
reakce a evolucni vyzralosti druh( tvoficich ekosystém a vyzralosti ekosystému samotného.
Pochopitelné je funkci pripadného poskozeni ekosystému, napfiklad nadmérnou depozici
dusiku ¢i acidifikaci.

Pokud vyjadiime jednotlivé procesy vedouci k fixaci exergie slunecniho zareni do struktury
ekosystému pomoci jejich efektivit, mlzeme se ptdt, jaké jsou limity téchto efektivit
v pfirozenych, neposkozenych ekosystémech. Zaméfime se na efektivity fotosyntézy
u terestrické vegetace. Napriklad z hlediska lesniho hospodafe i managementu chranénych



Uzemi je jisté dobré znat limitaci jednotlivych procest a také mit predstavu, jaké faktory
mohou tyto efektivity v rdmci urcitych intervall ovliviiovat.

Ucinnosti vyuzivani energie zafeni se na urovni jednotlivych organisma i celych ekosystém
zabyvalo mnoho autor(. Mezi nejzndméjsi a velmi vlivné pociny vtomto sméru patfi
systematicky pristup Montheitlv (Montheith, 1972). Efektivita celého ekosystému je v tomto
pristupu vyjadiena soucinem dilcich efektivit jednotlivych procesu:

£ = £,6485€

g q€i€asr 111.

kde &, udava frakci zafeni ze solarni konstanty, které dopada na dany povrch v zavislosti na
zemépisné Sifce a rocnim obdobi, proto tento faktor byva nazyvan faktorem geometrickym;
&, udava efektivitu pfenosu zafeni atmosférou, spektralni faktor &, udava frakci zareni ze
soldrni konstanty, kterd je fotosynteticky aktivni, jak jiz bylo diskutovano; faktor efektivity
fotosyntézy €, udava pomér energie vloZeného do formovani pfislusnych uhlovodikd vici
absorbovanému PAR; g, predstavuje efektivitu diflize CO, do mista spotieby na urovni listu
nebo ekosystému; ¢&; vycisluje pomér stavajici rychlosti hrubé produkce vici jeji rychlosti
v porostu, ktery by zachytil veSkerou dostupnou PAR, a konecné ¢, zohlediiuje respiracni
ztraty.

V nasledujici ¢asti se zamérime predevSim na jednotliva mozna omezeni fotosyntézy ve
vztahu k pfisunu volné energie a disipaci entropie. Disipace entropie je realizovadna
predevsim pomoci transpiracnich ¢i chceme-li evapotranspiracnich tokd. Nase Gvahy budou
teoreticky opodstatnény a doplnény o data z terénnich studii. Nebudeme sice postupovat
tak systematicky jako Montheith ve své vyse citované praci, poukdazeme vsak na souvislosti
nejdllezitéjSich omezeni, ktera se mnohdy prolinaji.

9.3.5 Maximalni acinnost fotosyntézy z hlediska poctu zachycenych
fotont

NiZe diskutovana limitace fotosyntézy je v Montheitové pfistupu zahrnuta v Clenu ¢4, ale
zcela jej nevycisluje. Formace fragmentu uhlikatého retézce —CH,0- vyZzaduje molekulu CO,,
vody a 8 kvant svétla (reakce probihd fotochemicky) (Prochazka a kol. 1998), z nichz kazdé
ma energii danou vyrazem hv:

CO, + H,0 + 8 hv > —CH,0— + O, + dlouhovinné zdreni;
Cisté z energetického hlediska spotfebuje reakce 472,8 ki/mol:
CO, +H,0+472,8 k] > —CH,0—-+ 0,. 112.

Bylo zjiSténo, Ze primérna (zprdmériovand pres fotosynteticky aktivni ¢ast spektra a obsah
energii, které nesou jednotlivé vinové délky) energie jednoho fotosynteticky aktivniho
kvanta ¢&ini 3,6 . 107° J, (energie kvanta zafeni odpovidajici vinové délky se uréi ze zndmého



vztahu hc/A) (Monteith, 1972). Pokud je téchto kvant tfeba k zabudovani jednoho atomu
uhliku do organického retézce osm (jak vyplyva ze studia fotochemickych excitaci v pribéhu
fotosyntézy), pak obsah této energetické davky je 8. 3,6 . 107 J. Mnozstvi slune¢ni energie
uloZené ve vytvofeném fragmentu organické molekuly je 7,7. 10*° J. To odpovida uvedenym
472,8 kJ na mol. Z toho plyne, Ze ucinnost fotosyntézy pfi zachovani fotostechiometrie této
reakce mlze byt maximalné:

771070
£710.36.10-19)

=0,215.

Pokud bychom nepocitali s primérnou energii fotosynteticky aktivniho spektra, ale napfiklad
jen se svétlem cervenym (680 nm) Ci se svétlem modrym (460 nm), pak by ndm v prvnim
pripadé vysla ucinnost vyssi (cca 0,3) a vdruhém naopak nizsi (cca 0,2), jelikoz 8 kvant
modrého zareni nese vétsi energii nez 8 kvant zareni ¢erveného a tedy u Cerveného zareni je
mensi mnozstvi energie, ktera neni vyuZzita.

9.3.5 Limitace fotosyntézy transpiraci H20 a difizi CO:

Dalsim limitni faktor fotosyntézy predstavuje rychlost difize CO, z atmosféry do vnitiniho
prostredi listu a také fakt, Ze v listu mGze byt CO, asimilovan pouze v rozpustné formé, coz
vyZaduje zajiSténi vysoké vlhkosti v intraceluldrnim prostoru, zpravidla mnohem vyssi, nez
odpovidd vlhkosti okolni atmosféry (Jgrgensen a Svirezhev, 2004). Proto musi byt difize CO,
pres stomata z atmosféry do intracelularnich prostor listu spojena s transportem H,O do listu
a nasledné s difazi vodni pary z listu do atmosféry.

Tento proces je nazyvan transpiraci a odvadi do prostredi velkou ¢ast tepla uvolnéného
metabolickymi procesy. JelikoZz ekosystém zahrnuje subsystémy biotické slozky a prostredi,
pouzZiva se v pfipadé popisu tokU zekosystému vyraz evapotranspirace, ktery vedle
transpirace zahrnuje i evaporaci neboli vypar vody z povrchu pady. Evapotraspiracni toky se
nejvétsi mérou podileji na produkci entropie ekosystémem.

Transport vody z kofenl do listl, ktery je soucdsti transpiracniho toku (ten zahrnuje
pochopitelné i prevedeni vody z kapalného skupenstvi do plynného, pravé pfi této zméné
skupenstvi, vzhledem kvelkému vyparnému teplu vody, se spotiebovava vétSina tepla
uvolnéného metabolismem), Zene koncentracni gradient vody mezi pddou a atmosférou;
tento gradient pochopitelné pohani i evaporacni toky, ovSsem v pfipadé transpiracnich je
umocnén velkou plochou asimila¢nich organu.

Pouze transpiracni tok je vSak pfimo spojen s produktivitou, nehledé na to, Ze transport vody
z korenl k asimilaénim orgdnim zajistuje distribuci dilezitych minerdlnich Zivin. Pomér
rychlosti fotosyntézy ku transpiracnimu toku se nazyva efektivita vyuziti vody (WUE) a méfri
se na urovni jednotlivych rostlin nebo celych ekosystéma.



Na zakladé znalosti ¢i odhadu nékterych specifickych udaji se miZzeme pokusit transpiracni
tok kvantifikovat a porovnat jej s tokem CO, do listu a také pfimo s rychlosti fotosyntézy.
Principielné muZe byt fotosyntéza limitovana obéma toky: transpira¢nim i rychlosti vymény
CO, mezi atmosférou a prostredim.

Obecny vyraz pro difuzni tok vychazi z Fickova zakona, v némz vystupuje gradient pfislusné
intenzivni veli¢iny (napfiklad teploty, koncentrace CO,, vodni pary atd.), koeficient diflize,
udavajici specificky odpor (neboli reciprokou konduktivitu) daného prostredi viici prichodu
kvantifikovaného toku a vzdalenost, podél které diflize probiha:

dc

=D—
i dx

113.

Transpiracni tok (tvofici latentni tepelny tok) mlze byt tedy kvantifikovan na zakladé rozdilu
koncentrace vodni pdry uvnitf listu C;* (zde pfedpokldddme, Ze tato koncentrace se velmi
blizi koncentraci nasycené vodni pary pfi dané teploté) a koncentrace v okolni atmosféfe C".
Pfedpokladame, Ze tok vodni pary g, je proporciondlni gradientu téchto koncentraci
a nepfimo umérny vzdalenosti /, kterou musi vodni para urazit:

cr-cv
qw -~ —_—
/
Zpresnénim tohoto vyrazu dostaneme vztah:

D ,
q, :pTWC:V -C”

114.

kde p je hustota suchého vzduchu a D, koeficient diflize, ktery zavisi na morfologii listu,
poctu a velikosti stomat atd. (Jgrgensen a Svizherev, 2004).

Analogicky vypocitame i tok CO, z vnéjsiho prostredi do parenchymu listu g.:
D
qe = p7 (€5 —C).
115.

PouZijme uvedené vztahy kvypoctu poméru tokl q./qn ktery ndm prozradi, kolik vody
pfipada na 1 kg asimilovaného CO,.

UvaZujeme naptiklad o tocich vletnim obdobi, kdy priimérnou denni teplotu vezmeme
rovnu 20°C a relativni vlhkost vzduchu 50 %. Rozdil koncentraci CO, mezi atmosférou
a parenchymem listu ¢ini obvykle 0,1 atmosférické koncentrace (nejen v letnim obdobi)



(Budyko, 1977). Koncentraci CO, v atmosfére vezmeme rovnu 330 ppm a za / dosadime 1, pfi
dosazeni hodnot koeficientll D, a D. uvedenych v Jgrgensen a Svizherev, 2004, pak
dostdvame, Ze: na 1 kg asimilovaného CO, pfipadd 240 | vody uvolnéné do prostredi
transpira¢nim tokem, coz prepocteno na 1 kg asimilovaného uhliku da 879 | vody.

»Sménny kurz“ 1 kg asimilovaného uhliku za 879 | vody, u které predpokladame, zZe je z vétsi
Casti odparena, odpovidd spotfebé tepla 2154 MJ na 1 kg asimilovaného uhliku (kdyz
aproximujeme vyparné teplo pfi dané teploté vyparnym teplem vafici vody, tj. hodnotou
2450 J/g H,0). Energie nutna k ziskani 2154 MJ odpovida napfiklad spaleni 62 kg kvalitniho
hnédého uhli nebo 15,2 kg vodiku, 38,8 kg methanu, 55,4 kg glukdzy ¢i energii ukryté
v 1164 litrech piva.

Vyse vypocteny udaj dobfe koresponduje s Udaji transpirace pro C3 rostliny, ktery ¢ini 450—
900 | H,0 na 1 kg susiny (Prochazka a kol. 1998). To odpovida 300-600 | H,0 na 1 kg
asimilovaného CO; (pouzivame prepocet 1 kg susiny = 1,5 kg CO,). Specifictéjsi data udavaji
600-900 | H,0 na 1 kg suSiny pro tropické stromy, 200-350 | H,O na 1 kg susiny pro
temperatni listnaté stromy, 200-300 | H,0 na 1 kg suSiny pro jehlicnaté stromy (Larcher,
1995).

Latentni tepelny tok spjaty sodpafovanim vody neni jedinym tokem tepla spjatym
s fotosyntetickou aktivitou, existuje jesté tok tepla z listu do prosttedi gp, spjaty s tepelnou
difGzi vzduchu. Ten je umérny rozdilu teplot mezi prostfedim listu a vnéjSim prostredim:

[— DM/
9 =P, 1T

116.

kde ¢, = 1 J/K je tepelnd kapacita vzduchu a T;a T jsou teploty uvnitf listu a ve vnéjsim
prostiedi. Tok tepla je vyjadieny vJ/cm’.s. PouZijeme tohoto vyrazu pro vypolet poméru
tepla uvolnéného termalni difdzi vzduchu k toku CO, do listu g, tedy pomér q./qs a to na
zakladé rozdilnych teplot mezi vzduchem a vnitfnim prostfedim listu, vyjdeme ze vztahu
(Jgrgensen a Svizherev, 2004):

117.

kde C predstavuje koncentraci CO, v atmosfére a C; koncentraci CO, ve vnitfnim prostredi
listu. ZGstaneme-li u dfive zvolené ,letni” priimérné teploty 20°C a uvazujeme-li, Ze vnitini
teplota listu se blizi 25°C (optimum pro fotosyntézu), pak:

q. _ 76MJ
qn  kgCoy’




To odpovida 276,4 MJ na 1 kg asimilovaného uhliku. Toto mnoZstvi sice neni zanedbatelné,
ale je radové nizsi nez teplo spotfebované v souvislosti s vyparem vody.

Nas vypocet transpiracniho proudu vychdzel z rozdilu koncentraci vodni pary uvnitf a vné
listu, ovSem zahrnoval také morfologii listu, jez byla zohlednéna v hodnotach pouzitych
koeficientll difize. Obecné uréuje transpiracni proud kromé morfologie listu
a koncentracniho gradientu vodni pary i energetické hledisko: stéZejni z hlediska diflize je
totiz preména vody v paru, energeticky krytd predevsim, ale nikoliv zcela, ,odpadnim
teplem” udrzovaciho metabolismu.

Podivejme se na efektivity vyuZivani vody na urovni celych ekosystém( mérené v polnich
podminkach. U temperdtniho lesniho ekosystému se setkdvame s hodnotami 83-167 |
vytranspirované vody na 1 kg asimilovaného CO, (Baldocchi a kol. 1987) nebo 143-250 |
vytranspirované vody na 1 kg asimilovaného CO, (Verma a kol. 1986). V praxi se tento pomér
stanovuje jako vyména CO, mezi korunami a atmosférou a evaporacni korunovy tok (pomoci
metody eddy kovariance).

Neshoda mezi mnozZstvim porostem vytranspirované vody a vyménou CO, nebo rychlosti
fotosyntézy vznika proto, Ze vyména CO, podhodnocuje fotosyntézu (¢ast CO, vyuzivana pfi
fotosyntéze pochazi z respirace) a naopak stanoveni korunové evaporace (eddy kovariance)
nadhodnocuje transpiraci (Baldocchi, 1987).

Predeslé vztahy maji uzky vztah ke koeficientu WUE, ktery udava efektivitu vyuZiti vody.
V del$im ¢asovém horizontu je WUE definovan jako pomér NNP ktranspiraci (Agren,
Anderson, 2013). Hodnotu WUE koeficientu, vztazeného kvhodnému referenénimu
ekosystému, mlzeme tedy brat jako jeden zindikdtorl narusSeni porostu. Stejné tak
hodnotné muze byt i sledovani WUE v Case.

Existuje zietelna korelace mezi rychlosti fotosyntézy a transpirace (obr. 9.4) V podminkach
deficitu nasyceni atmosféry vodni parou mira této korelace klesa. V podstaté mohou nastat
dvé extrémni pri¢iny tohoto jevu. Prvni predstavuje velmi vlhkd plda, oproti vlhkosti
atmosféry tento stav velmi usnadiuje vypar z list(i a zpUsobuje silny transpiracni proud, bez
ohledu na aktudlni hodnotu fotosyntézy. Hodnota efektivity vyuzivani vody porostem, tak jak
byla definovana predesle, potom nelinearné klesa. Druhou pfi¢inou je velmi sucha
atmosféra, a tedy rovnéz velky gradient vihkosti mezi atmosférou a ptdou, pficemz absolutni
hodnota vlhkosti nemusi byt nikterak vysoka. Oba tyto pfipady mohou nastat vlivem sezénni
variability pocasi, oviem dlouhodobé trvani jednoho z extrém( muze pro dany ekosystém
znamenat stres a vyznamneé limitovat jeho vyvoj.

Z hlediska provazanosti asimilace CO, s transpiracnim proudem muZze tedy slaby transpiracni
proud vést k nedostatecné vlhkosti vintercelularnim prostoru a také k nedostatecnému
ptrisunu minerdlnich prvk(. Existuje tedy jistd hodnota transpira¢niho proudu (zavisld na
druhu rostliny a podminkach), jez umoznuje optimalizaci fotosyntézy. Svédci o tom napriklad



limitni ¢i lomena zavislost relativni réistové rychlosti na obsahu vody v listu (Agren, Anderson,
2013).

Velky energeticky vydej spjaty s transpiracnim proudem, jehoz pfiklady byly uvedeny na
pfedchozich strandch, oviem neni zbytecny: vede k ochlazovani list(i, zasobeni asimilacnich
orgdnu dilezitymi mineralnimi Zivinami, udrZovani vihkosti nutné pro Uspésnou asimilaci CO,
a zaroven k vydeji pfebytec¢né entropie do prostredi. Vidime tedy, Ze na prvni pohled nizka
ucinnost fotosyntézy ma mnohd opodstatnéni.
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Obrazek 9.4: vztah mezi korunovou fotosyntézou Ps a transpiraci T. Upraveno podle
(34).

9.3.6 Bilance prijaté a vyuzité energie na arovni primarnich
producentu

S pfijatelnym zjednodusenim muizZeme predpokladat, Ze celkova energie slunecniho zareni
pfijatd Zivym subsystémem daného ekosystému se rovnd souctu nékolika tokl, které jsou
touto prijatou energii pohanény. Jednd se o tok transpiracni g, (tento byvd nazyvan
latentnim tepelnym tokem), tok asimilovaného CO,, g. a turbulentni tepelny tok gp.
Abychom pfislusné toky vyjadrili v energetickych jednotkach, vynasobime je vhodnymi
koeficienty: tok g, koeficientem y,, ktery udava specifickou entalpii vodni pary (2450 J/g
H,0), tok g. koeficientem uddvajicim energii nutnou pro fixaci CO, na zdkladé rovnice 112.;



hodnota 470 kJ . mol™ da po prepottu y. rovnych 10,7 kJ . g CO,, posledni turbulentni
tepelny tok gy je vyjadieny pfimo v jednotkdch energie.

Pokud predpokladame, Ze soucet vsech téchto tok(l odpovida energii R, nutné k udrzovani
a pohonu fotosyntézy (Jgrgensen a Svirezhev, 2004):

R=v,qw +qn+ V4., 118.

pak frakce energie z R spotfebovand na tvorbu organickych molekul je ddna vyrazem y.q..
Na zakladé téchto uvah mlizZeme stanovit efektivitu fotosyntézy jako podil:

— Ycdc
nR R )

119.

ktery vycisleny na zakladé predesle uvedenych udaji da hodnotu 0,016, tedy 1,6 %. Rozdil
koncentraci CO, v atmosfére a v parenchymu muiZeme chéapat jako tok CO, do systému.
Predpokladame tedy, Zze ¢im vétsi rozdil, tim je CO, v parenchymu spotiebovavan rychleji
a tim je tok silnéjsi. Pfi maximalnim toku, vzhledem k soucasné koncentraci CO, v atmosfére,
by se pak ucinnost vypoctena na zakladé vztahu 119. zvysila na 7 % (Jgrgensen a Svirezhev,
2004).

Predesle uvedend omezeni vychazeji z mechanisma jednotlivych krok( fotosyntézy (pocet
fotonU potfebnych k excitacim v jednotlivych fazich fotosyntézy oproti energii nutné
k vytvoreni uhlikatého fragmentu —CH,0— vypoctené na zakladé zmény Gibbsovy energie
prislusné reakce) a dale znutnosti pfisunu minerdlnich Zivin, zvlhéovani a chlazeni
asimilacniho aparatu, i s ohledem na vstifebavani samotného CO,, které je principielné
limitovdno jeho atmosférickou koncentraci a rychlosti diflize.

9.4 Priklady vyuziti koeficientii efektivity pro hodnoceni
stavu lesnich ekosystémiu

9.4.1 Montheithova hypotéza

V predchozich odstavcich jsme se v obecné roviné pokusili zamyslet v pfiméfeném rozsahu
(nikoliv vyCerpavajicim, spiSe ilustrativnim), nad limitaci uc¢innosti fotosyntézy, pricemz jsme
zminili koeficienty efektivity vyuZivani zdroja coby uZite¢ny nastroj pro hodnoceni stavu
daného ekosystému. Vtéto podkapitole se budeme vénovat koeficientim spjatym
s uc¢innosti vyuzivani energie slunecniho zareni pro konkrétni priklad lesnich ekosystému.

Vztah mezi produkci ekosystému a tokem volné energie byl empiricky mnohokrat prokazan.
Jak jiz bylo ostatné zminéno, mezi tokem PAR (fotosynteticky aktivni radiace)



a vyprodukovanou nadzemni biomasou dokonce plati v urcitém rozsahu podminek a intenzit
PAR linedrni vztah, coZz je ustfednim tvrzenim tzv. Montheithovy hypotézy (Montheith,
1972):

DW = &l, 120.

kde DW je pfrirlistek nové biomasy (v gramech), / je slunecni zareni dopadajici na porost
(v joulech).

Koeficient £ (radiacni konverzni koeficient, také ucinnost konverze radiace RUE) mizZe byt
vyjadren jako soucin dvou dulezZitych ¢lend, prvni ¢len, a, udava pomér APAR/PAR, tedy
frakci zachycené fotosynteticky aktivni radiace, druhy clen, B, pak odrazi ,energetickou
naroc¢nost udrzovaciho metabolismu®, jelikoz vycisluje, jakd ¢ast ze zachycené energie
(APAR) je fixovana do struktury ekosystému. Hodnota koeficientu € je udavana bezrozmeérné
nebo také vg vytvorené biomasy na MJ dopadajici PAR. Kvyjadreni energetického
ekvivalentu (timto ekvivalentem se rozumi spalné teplo, cozZ sice presné neodpovida celkové
exergii ulozené ve strukture ekosystému, jelikoz ta zahrnuje i informacni slozku, ovsem
srovnani na zakladé spalnych tepel nabizi pohledem dostupnosti dat daleko praktictéjsi
pFistup) 1 g praimérné biomasy se pro byliny pouziva hodnota 16,7 kJ . g™, pro dfeviny pak
hodnota 18 . kl.g™* a pro travy 18-20 kJ . g* (Montheith, 1972).

Zavislost rychlosti fotosyntézy na PAR neni linedrni v neomezeném rozsahu hodnot PAR, ale
s rostoucimi hodnotami PAR se rist oproti linedrnimu pribéhu kfivky zpomaluje, jak ukazuje
obr. 9.5 pro opadavy les (Baldocchi, 1987). Prabéh kfivky indikuje, Ze klesa hodnota
koeficientu &, ktera tedy neni zdvisla pouze na porostu, ale i na samotné velikosti PAR.
Obecné se predpoklada, Ze linedrni vztah mezi prirustkem biomasy a / (¢i chceme-li PAR),
plati jen u nestresovanych porostd (Montheith, 1972, 1977).

JelikozZ integraci DW (ze vztahu 120.) pres vhodné ¢asové a prostorové soutadnice ziskdme
Cistou primarni produkci (NPP), mUzeme fici, Ze v podminkach, kde svétlo je limitnim
faktorem a porost neni vystaven plisobeni dodatecnych stresord, je NPP pfimo umérna APAR
(PAR).

9.4.2 Koeficient € u lesnich ekosystémii

Hodnoty koeficientu € poskytuji prilezitost posoudit produkéni potencidl daného porostu
v ase. Vyvoj koeficientu € vcase ¢i srovndni hodnot koeficientu € pro rlzné typy
ekosystému (rdzné v disledku autoregulacnich procest ¢i miry ovlivnéni ¢lovékem, napftiklad
z hlediska pozménéné druhové skladby a vékové struktury i miry acidifikace, eutrofizace
atd.) ndm poskytne uZitecny ndstroj pro posuzovani udrzitelnosti a sméru vyvoje
(degradabilni/progresivni) daného ekosystému.
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Obrazek 9.5: vztah mezi rychlosti korunové fotosyntézy a velikosti na porost
dopadajici PAR. Upraveno podle (34).

Koeficient £ lze vyjadrit jakou soucin dvou ¢lenG: a a 8 (viz vyse). Hodnota ¢lenu 8 se
u stromového patra temperatnich opadavych lesti pohybuje v rozmezi 0,04-0,08 (Baldocchi,
1987), coz dobre koresponduje s hodnotami odvozenymi pro C3 a C4 rostliny (Biscoe a kol.
1975).

Hodnota € se u vétdiny lesnich ekosystému pohybuje v rozmezi 1,2-1,7 g . MJ™* (Kulhavy a
kol. 2003), coz vyjadieno bezrozmérné (na zdkladé spalného tepla 1 g primérné drevinné
biomasy) dava rozmezi 0,022-0,031, to odpovidda 2,2-3,1 % ucinnosti vztahnuto vUci
mnozstvi zachycené energie. U jehlicnatych lesl ve spojenych statech bylo zjisténo rozmezi
0,18-0,92 g . MJ™* (Runyon a kol. 1994). Jako teoretické maximum & se pro lesni ekosystémy
bere hodnota3g. MJ ™ (Cannell, 1989), co? odpovida 5,5 % ucinnosti.

Prestoze denni pribéh € je znacné variabilni, stanovujeme-li € na zakladé ro¢ni kumulativni
NPP a APAR, z(istdva € priblizné konstantni (pokud nenastavaji posuny energo-materialovych
tokd v ekosystému) a vtéchto pripadech dobre charakterizuje dany typ porostu a jeho
stanovistni podminky (H. H. Bartelink a kol. 1997).

Takto vhodné vyjadieny koeficient € Ize pouZit pro vyse zminéné typy srovnani jednotlivych
ekosystému. Starsi studie se ¢asto zamérovaly pouze na mladé monokulturni prosty drevin.
Takto postavené terénni studie je ovSem problematické extrapolovat na vyzralé porosty Ci
dokonce polopfirozené smiSené lesni ekosystémy. Studie srovnavajici jednotlivé lesni
ekosystémy, a ne pouze jednopruhové plantaze, se zacaly vice objevovat az v poslednich
letech, cozZ souvisi s pfichodem vhodné pristrojové techniky.



Péknym prikladem, jenZz demonstruje vypovidaci hodnotu koeficientu ¢, je studie srovnavajici
monokulturu (autofi pouZivaji terminu plantaz, coZ je mozna vystiznéjsi, jelikoZz monokulturu
nelze zaménovat za les, protoZe se svou strukturou blizi vysoce zjednodusenym systémim
typu pole) borovice vejmutovky a smiseny les tvorfeny prevaziné rlznymi druhy dub(
a ofechovcll (L. Pangle a kol. 2009). Porosty jsou situovany na sousedicich povodich
v rozmezi nadmorskych vysek zhruba 700-1000 m v Apala¢ském pohofi, na podobnych
jemné jilovitych pldach. Smiseny les se vyviji samovolné bez vétsich disturbanci od 20. let
20. stoleti. Porost vejmutovky byl vysazen v 50. letech. Na jeho stanovisti rostly pred tim
spoleéenstva sukcesné ranych drevin, které byly kazdé dva roky vymyceny, pficemz veskera
biomasa byla ponechdana na misté. Vzhledem k tomu, Ze mezi sukcesnimi dievinami byly
i druhy, jejichZ ptritomnost vede k obohacovani plidy o dusik, vyznacduje se ve studii uvedené
stanovisté se soucasnym porostem vejmutovky vétSimi obsahy biodostupného dusiku nez
stanovisté s letitym smiSenym lesem. To muzZe byt prekvapivé, vzhledem k vysoké mobilité
NO;3; v kyselém prostfedi svrchnich humusovych vrstev jehlicnatého opadu, ovsem tato
skutecnost vyplyva z vySe uvedenych aktivit na stanovisti.

Roénf ¢ista primarni produkce nadzemni biomasy (ANPP) &inila 11,5t . ha™ . rok™ pro pfipad
listnatého porostu a 10,2 t . ha™*. rok™ pro pfipad jehli¢natého porostu. Vidime tedy vy3si
(i kdyZ nevyrazné) hodnotu pro smiSeny les. Musime si vSak uvédomit, Ze jehlicnaty les je
fotosynteticky aktivni i v prlibéhu zimniho obdobi (Ford a Vose, 2007). Jehlicnaté lesni
ekosystémy ziskavaji v obdobi od listopadu do dubna okolo 1/3 zobjemu rocné
asimilovaného uhliku (Catovsky a kol. 2002).

Vzhledem k tomu, Ze sledovany listnaty smiSeny ekosystém je fotosynteticky aktivni v obdobi
od dubna do konce fijna a vykazuje mirné vyssi ro¢ni ANPP neZ porost douglasky, je zfejmé,
Ze musi mit vy$si hodnotu koeficientu vyuziti radiace. Hodnota € pro listnaty smiSeny les byla
skute¢né stanovena na 1,25 g . MJ™, co? predstavuje téméi dvojnasobek hodnoty
€ stanovené pro porost douglasky, v tomto pfipadé se € rovnala 0,63 g . MJ™%. Obé hodnoty
se vyraznéji neménily podél prostorového gradientu 260 m.

Pres vys$si hodnotu € v pfipadé smiSeného lesa navic hraly ve prospéch porostu vejmutovky
v pfipadé predesle uvedené studie dva vyznamné faktory. Za prvé u lesnich ekosystém byla
zaznamenana pozitivni korelace mezi obsahem dusiku v listech, LAl a NPP (Reich a kol. 1997).
Za druhé, podle nékterych nazor( klesa s vékem strom0 efektivita, s jakou jsou schopny
vyuzivat zdroje (L. Pangle a kol. 2009). Jak jsme se zminili vySe, smiSeny ekosystém byl starsi
nez vysadba douglasky.

9.4.3 Vztah efektivity vyuzivani zdroju a stability

Navzdory tomu, Ze v pfipadé smiSeného ekosystému se v predeslé studii jedna o vyzraly
porost, u kterého jiz neprobiha masivni rlistova faze charakteristicka pro ranéjsi sukcesni
stddia a stromovy zapoj vném zvelké Casti tvofi staleté stromy, je tento les schopny
udrzovat vyssi hodnotu ANPP nez mladsi porost vejmutovky.



Smisené porosty totiz maji tu vyhodu, Ze je tvofi dfeviny rdznych vékovych kategorii. Tedy
dreviny mladsi, vykazujici vyssi prirGstek biomasy i dreviny starsi, zajistujici priznivé
mikroklima a statickou stabilitu porostu (viz napfiklad Hardiman a kol. 2013). SmiSeny
ekosystém vznikly autoregulaci tedy v podstaté obsahuje rlzna vyvojova zrna, ktera zajistu;ji
heterogenitu porostu a také vyssi ekologickou stabilitu ekosystému jako celku.

Pfedesle pomérné obsirné rozebrany pfiklad ndm pomohl demonstrovat, jak mizZe hodnota
koeficientu € vypovédét o schopnosti daného ekosystému vyuZivat pfisun volné energie na
daném stanovisti a jak se tento fakt projevi v hodnoté Cisté primarni produkce. Vidime také,
Ze v € jsme ziskali uZite¢ny nastroj pro srovnavani lesnich ekosystému a kvantifikaci vlivu
jejich pozménéni v souvislosti s antropogenni cinnosti ¢i jinymi faktory na schopnost
ekosystému vyuzivat volnou energii.

Ziskané vysledky podporuji domnénku, Ze porosty, jejichz druhovou i prostorovou strukturu
urcuji predevsim autoregula¢ni mechanismy, dokazou efektivnéji vyuzivat zdroje na daném
stanovisti (dalezité prvky, vodu i volnou energii) a Ze tedy existuje spojeni mezi stabilitou
ekosystému a hodnotami jednotlivych efektivit vyuzivani zdroja (Rotter, 2010).

9.4.4 Naruseni procesu fotosyntézy jako indikator poskozeni
ekosystému

Pokud je fotosyntéza zdrojem obZivy drtivé vétSiny ¢len(i ekosystému, pak naruseni jejich
procesli predstavuje vaziny problém rovnéZz pro cely ekosystém. Pfi chronickém
a dlouhodobém plsobeni kontaminantl ¢i jinych zmén v ekosystémech nemusi byt
degradace na prvni pohled patrna, mlze se ,schovavat” za lokalni obdobi stimulace di
interferenci s jinymi faktory. O to dualeZitéjsi je pri popisu miry naruseni ekosystému volit
vhodné veli¢iny.

Existuji vSak priklady akutniho intenzivniho naruseni, které ukazuji vztah mezi plsobenim
stresoru, narusenim energo-materialovych tok( v ekosystému a ohrozenim jeho stability
zcela jednoznacné. Vhodnou modelovou lokalitu predstavuji a zvlasté v minulosti
predstavovaly porosty v okoli hlinikdren v Ziaru nad Hronom. Ekosystémy v okoli tohoto
zavodu byly a v mensi mite stale jsou devastovany vysokymi imisemi fluorid(i a HF (Barna a
kol. 2011). V ramci studii zamérenych na porovnani poskozeni ekosystém v blizkosti a dale
od zdroje emisi byly vybrany dvé vhodné lokality. Prvni pfimo v blizkosti hlinikarny, druha ve
vzdalenosti 18 km, v lesich Kremnickych vrchl (Cicak a Mihal, 2005). Jednalo se o vhodné
zvolené bukové lesni ekosystémy.

V pfipadé méné poskozeného ekosystému v Kremnickych vrsich byla rychlost temnostni faze
fotosyntézy listt buku 0,136 mg CO,. m,. s *, v piipadé buk( rostoucich v blizkosti hlinikarny
pouze 0,037 mg CO,. m, . s *. Ovéem jakmile v systému narugime jeden vyznamny proces,
ovlivni to i stav procesu ostatnich. V nasem pftikladu se to projevilo velmi vyrazné napftiklad
pravé v procesech Uzce provazanych s fotosyntézou, a to konkrétné v hodnotach koeficient



efektivity vyuzivani vody. Vice posSkozeny porost vykazoval na urovni listd 15 krat vyssi
transpiraci. Tedy v ptipadé silné naruseného ekosystému bylo na 1 kg asimilovaného CO,
spotfebovano 189 |, v pfipadé referencniho ekosystému Cinila ptislusna hodnota pouze 35,4 |
H,0 na 1 kg asimilovaného CO,. Celkové narudeni ekosystému v Ziarské kotliné se projevilo
napfiklad i nizkym zastoupenim symbiotickych mykorhiznich hub, v nizkém zastoupeni
citlivych askomycet, v nizké druhové diverzité makromycet a ve snizeni produkce biomasy
plodnic hub (Mihal a Bucinovd, 2007; Stefanéik a Mihal, 1993). Jina studie srovndvajici rovnéz
bukové ekosystémy rlizné vzdalené od hlinikdrny, prokdzala 4-35krat vyssi vyskyt hmyzu
spasajiciho bukové listy v ekosystémech blize hlinikarné, pficemz se srovndvaly porosty
vzddlené 1,5 km, 7 a 18 km od zavodu (Barna a kol. 2011).

Poskozeni ekosystému muZeme tedy sledovat na mnoha urovnich, stéZzejnim se zda byt
prifadit konkrétni situaci vhodnou sadu sledovanych veli¢in tak, abychom byli ovlivnéni
ekosystému schopni podchytit.

9.5 Zasoba uhliku a dynamicka strategie vyvoje ekosystémii

Jak jiz bylo feceno, slozZité organické molekuly vyprodukované primarnimi producenty pfi
fotosyntéze prendsi v ekosystému energii. Tyto slouCeniny postupné prochazi trofickym
fetézcem, jsou modifikovany, v pozménéné podobé zabudovavany do tél organismd, jejich
volna energie se postupné disipuje. Nakonec jejich fragmenty konci v odumrelé organické
hmoté.

Stabilitu ekosystému, ale i organismu je tfeba posuzovat na zékladé jeho sukcesni dynamiky.
V této souvislosti existuje Uzky vztah mezi typem stability ekosystému, energetickym
vstupem a dynamikou vysokoenergetickych uhlikatych sloucenin v ném.

Nékteré ekosystémy vykazuji slozitou vnitfni strukturu a uchovavaji se v Case zvySovanim
stability, kterou je moZno chapat jako schopnost ekosystému udrZzovat sebe sama a svou
strukturu v dlouhodobém c¢asovém méritku, a to navzdory vnéjSim disturbancim, které
mohou prichazet s rGznou frekvenci. Ekosystémy, které vykazuji vysokou miru této stability,
jsou schopny odoldvat i urcité intenzité chronického stresu. Stavové veli¢iny charakterizujici
tento typ ekosystému (zdsoba biomasy, intenzita fotosyntézy, vystup dusiku) se v prabéhu
sukcese ustali na urcitych hodnotach a potom jiz jen slabé osciluji. Jak jsme jiz uvedli,
stabilita takovych ekosystému je zaloZzena predevsim na rezistenci.

Nékteré ekosystémy muZeme povaZovat za stabilni, pfestoZe jejich dynamika je velmi
razantni, napriklad intenzita fotosyntézy se v prlibéhu vyvoje téchto ekosystému dramaticky
méni. Stabilni je ovSem vyvojovy cyklus ekosystému jako celek, jelikoZ sledované vyrazné
oscilace jistych velicin jsou vice méné periodické. Opét, jak jiz bylo feceno, stabilita téchto
ekosystému je popsana predevsim resilienci.



Zjednodusené lze fici, Ze klasickym prikladem prvni evolu¢ni strategie je tropicky destny les,
pfikladem druhé evolucni strategie je tajga, v niZ jsou soucdsti vyvojového cyklu pozary na
znacnych rozlohach. Pokud se zabyvame pouze dynamikou v rdmci populaci, je ptikladd pro
druhy typ stability mnoho.

Zda se, Ze u terestrickych ekosystému existuje korelace mezi formou biomasy a vyse
uvedenymi moznostmi udrZovani stability. PFi srovnani hlavnich typd suchozemskych
ekosystémi Zemé (biom0) mohou rozdily spocivat v rizné vazbé Zivin na ti ¢asti biotického
subsystému: nadzemni biomasu, biomasu kofend a ptidni humus. Podil Zivin vazanych v Zivé
biomase prokazatelné roste od pélli smérem k rovniku (Michal, 1994). Vysvétleni tohoto
jevu spociva jednak v rychlosti rozkladu odumrelé biomasy (tato rychlost klesa od rovniku
smérem k pdlim), jednak v uvazeni velikosti vstupu volné energie do ekosystému, jehoZ
velikost rovnéz klesa od rovnikd k polam.

Tento fakt se zrcadli i vdynamice pfisluSnych ekosystému: strukturné jednodussi tajga snaze
podlehne disturbanci, a tudiz ma mensi rezistenci, proto jeji stabilita stoji na resilienci, coz je
disledkem jeji schopnosti relativné rychle regenerovat. Stabilita tropického destného lesa
oproti tomu spocivd predevsim v rezistenci, jelikoz resilience strukturné sloZitého
ekosystému je mnohem mensi.



10 Latkové toky a koncentrace jako indikatory
stability

»Nutné, vSechen Zivot zavisi na padé... Neni mozZny Zivot bez pudy a puda bez Zivota, vyviji se
soubéziné.”

Charles Kellogg (1938)

V této kapitole se budeme vénovat z velké ¢asti ptidé, i kdyz procesy recyklace maji obecnéjsi
vyznam a probihaji ve vSech ekosystémech. OvSsem dalsi probiranad problematika: zmény
v plidnim prostredi v souvislosti s antropogenni c¢innosti, indikatory stability pudniho
prostfedi a mechanismy jeji stabilizace, to vSe jiz souvisi s plidou jakoZto stéZzejni substanci
pro existenci rozvinutych terestrickych ekosystémd, zcela v souladu s ivodnim citatem.

atmosféra

-

sy g

. : f

r'd
mineralizované L Zivocichové

/

Ziviny

\C\\ :
' Y .
‘% disipace energie
detrit \

geosféra

disipace energie

Obrazek 10.1: otevieny cyklus energie a pfiblizné uzavieny cyklus bazickych prvku
v lesnim ekosystému. Energie je pfi pfechodu mezi jednotlivymi trofickymi urovnémi
postupné znehodnocovana a disipovana do prostfedi (kapitola 9). V uzavieném cyklu
bazickych iontl (Sedé Sipky) dochazi k ¢asteCné ztraté povrchovym nebo
podpovrchovym odtokem (hnéda Sipka), tato ztrata je nahrazena zvétravanim matecné
horniny (hnéda Sipka), pokud je proces zvétravani dostateCné rychly a hornina
prislusné prvky obsahuje v podstatném mnozstvi).



10.1 Neziva analogie

Redlné ekosystémy jsou z horni Casti vystaveny prisunu slunecniho zareni a plynd, ze spodni
Casti je ohraniCuje geosféra poskytujici nutricné dllezité ionty. Z predchozi kapitoly
vyplynulo, Ze tok energie ekosystémem je otevieny. Co ovsem plati pro tok hmoty, napftiklad
nutri¢né dalezitych prvk( (jako jsou N, P, Ca, K, Mg, Na a dalsi)? A co plati, pokud je pfislusny
prvek na daném stanovisti deficientni, a tudiz limitujici?

Bylo napfiklad stanoveno, Ze v nedegradovaném lesnim ekosystému je doba retence vapniku
445 let a dusiku 1815 (Michal, 1994). BEéhem této doby projdou oba prvky mnohokrat cyklem
Zivin v ekosystému (pro vapnik obr. 10.1): od strom( do opadu a dale do plidy a opét znova.

Mozna Ze neni velkym prekvapenim, Ze v ekosystému existuje cyklus duleZitych prvkd. Jak
ale tento cyklus vznikd? V cem spocivd jeho vyznam pro stabilitu? Do jaké miry je
v soucasnych ekosystémech narusen?

Obratme svou pozornost nejprve na dalsi z fady zajimavych analogii s neZivymi systémy
vystavenymi toku energie. Predstavme si nasledujici situaci (Morowitz, 1968, 1978): existuje
jistd plynna slouc€enina A, ktera je v rovnovdaze s plynnou slou¢eninou B, takZe plati reakéni
rovnice:

A< B.

Rovnovaha v této rovnici je ovlivnéna teplotou, tim zplsobem, Ze vyssSi teplota posouva
rovnovahu ve prospéch A. Pfedstavme si nyni komoru rozdélenou permeabilni membranou
na dvé poloviny. Prvni komora je externim zdrojem energie zahfivana, druhd chlazena
(obr.10.2). Co se déje se slou¢eninami A a B v komorach? Vyberme si libovolnou molekulu B
v prvni poloviné komory. Vzhledem k vyssi teploté se molekula B zméni na molekulu A
v souladu s vySe uvedenou reakci a ovlivnénim rovnovahy teplotou. Z toho, Ze v prvni ¢asti
komory je vyssi teplota nez ve druhé, vyplyva, Ze mezi obéma komorami existuje nejen
teplotni, ale i koncentra¢ni gradient: v prvni poloviné prevladaji molekuly typu A, ve druhé
molekuly typu B. Proto bude molekula A, kterou pozorujeme, sledovat koncentracni gradient
a predifunduje do druhé ¢asti komory. Zde se ovSem vlivem nizsi teploty pfeméni znova
v molekulu B a jeji cesta povede zpét po gradientu do prvni ¢asti komory. Jsme na pocatku
cyklu, ktery se bude opakovat tak dlouho, dokud vnéjsi zdroje (v pfipadé ekosystému Slunce)
znemoziuji dospéni systému do termodynamické rovnovahy.
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Obrazek 10.2: komora s reakci A < B, probihajici v plynném skupenstvi. Rovnovaha
mezi reaktanty a produkty reakce je zavisla na teploté. Detailn&jSi popis je v textu.

Tento jednoduchy priklad ndm ukazal, Ze cyklus hmoty se v systému vystavenému toku
energie objevi spontdnné, pokud je splnéna podminka omezenosti vymény hmoty mezi
systémem a prostifedim (nase komora méla pro hmotu nepropustné stény). Predpoklada se
proto, Ze i v pripadé biologickych systémU se cyklus Zivin a s nim spojena recyklace objevily
spontanné, béhem evoluce organism(, které pouzivaji jako zdrojl jiné organismy, jejich Casti
Ci jejich odpadni produkty (Loreau, 2010). V dnesnich ekosystémech je cyklus prvkd klicovym
procesem pro jejich fungovani; naruseni tohoto cyklu, at uz endogennimi ¢i exogennimi vlivy,
mUzZe vést aZ ke kolapsu ekosystému, vzpomenme tieba na priklad LuZické katastrofy.

Recyklace je zvlasté tésnd v pripadé dusiku a fosforu, kde recyklované mnoistvi je
v pfirozenych ekosystémech neovlivnénych eutrofizaci fadové vyssi nez mnozstvi, které do
ekosystému vstupuje a z ného vystupuje (Vitousek a Matson, 2009). Jak soucasnd mira
eutrofizace interferuje s témito mechanismy a jaky to ma dopad na stabilitu ekosystému,
rozebereme v podkapitole 10.5.

10.2 Srovnani geobiocendz a hydrobiocenoz z hlediska
recyklace latek

Zasadni tvrzeni pro terestrické ekosystémy tedy zni, Ze zatimco cyklus energie v ekosystému
je otevreny, energie proudi od Slunce a je postupné preménovana v méné uslechtilé formy
(teplo), cykly hmoty, zvlasté dllezitych nutri¢nich prvkl, se v prlbéhu evoluce ekosystému
stdvaji uzavirenymi.

Sladkovodni ekosystémy (hydrobiocendzy) vykazuji pochopitelné vyznamné odlisnosti od
terestrickych ekosystému (geobiocendz). Predevsim vstupy a vystupy se prakticky nikdy



nerovnaji a hlavnim vstupem je pfritok zpovodi, hlavnim vystupem je pak odtok.
Hydrobiocendzy tokl jsou tedy mnohem otevienéjsi systémy nez geobiocendzy.

Naopak v bezodtokovych jezerech (s odtokem relativné zanedbatelnym v poméru k objemu
zadrzené vody) a v motich se Ziviny mohou akumulovat v trvalych usazeninach, a tim byt
vyjmuty z recyklace (napf. uhlik ve vdpenci ¢i dolomitu). Hlavni vstupy latek do geobiocendzy
a hydrobiocendzy a vystupy z nich uvadi nasledujici tabulky 10.1 a 10.2.

Tabulka 10.1 a 10.2: hlavni vstupy a vystupy latek do terestrického ekosystému

(geobiocendzy) a aquatického ekosystému (hydrobiocendzy).

Geobiocendza

vstupy

vystupy

atmosférické srazky

odtok pldou a vodnimi toky

apad castic z atmosféry

ztraty ¢astic vétrem

imigrace organism

emigrace organismu

primy prijem z atmosféry

pfimé uvoliovani do atmosféry

prisun vétranim geologického podkladu

ztraty vymyvanim

aplikace hnojiv a biocid

sklizen biomasy

Hydrobiocendza

vstupy vystupy
pritok z povodi odtok
atmosférické srazky vyparovani

imigrace organismu

emigrace organismu

pfimy pfijem z atmosféry

pfimé uvoliovani do atmosféry

uvolnovani z usazenin

ztraty trvalou sedimentaci

Znecisténi (splachy hnojiv a biocid()

Sklizert biomasy

Ztoho wvyplyva, Ze pokud chceme

posuzovat stabilitu ekosystému na zdakladé

energomaterialovych tokd, mizZzeme mezi terestrickymi a vodnimi ekosystémy nalézt vyrazné

odlisnosti.




10.3 Vyznam cyklu prvki a jejich recyklace pro stabilitu
ekosystému

Pokusme se nyni analyzovat cyklus prvk( v ekosystému a jeho vyznam z hlediska biologické
interpretace. Klasicky pristup studia recyklace Zivin zkouma mnozstvi limitujicich prvk( nutné
pro udrZeni produkce, a to na urovni primarnich producentll. Tento pfistup muze byt
reprezentovan napfiklad rovnici:

dw

E = Pn(n - Cn.minW) )

121.

kde clen na levé strané uddva rychlost zmény mnoiZstvi biomasy rostliny, n je mnozstvi
limitujiciho prvku, ktery je v rostliné pfitomen, ¢, min je minimalni koncentrace daného prvku
nutnd pro rUst pfislusné rostliny a P, je takzvana prvkova produktivita, kterd ma vyznam
rychlostni konstanty a udava rychlost, s jakou povede jednotka pfijatého prvku k tvoreni
nové biomasy. Pro zajimavost prikladame tabulku udavajici obsahy prvk( v rostliné vztazené
k dusiku (obsah N = 100%). V tabulce uvedené hodnoty byly uréeny na zakladé experimentu
s bfizami, maji vSak pravdépodobné obecnéjsi platnost (Ingestad a Lund, 1986).

Tabulka 10.3: relativni zastoupeni prvku v rostlinach. Vysledky experimentd s bfizou
obecnou. Upraveno podle (35).

Prvek N K P Ca Mg S Fe Mn B Zn
H,motnostnl 100 65 13 7 8,5 9 0,2 0,04 0,05 0,05
zaklad

Molarni 100 | 23 | 59 | 25 | 5 | 39 | 005 | 001 | 008 | 001
zaklad

MuizZeme rovnéz definovat koeficient NUE (efektivita vyuZivani prvku), ktery udava, jaké
mnozstvi uhliku (popt, biomasy) je rostlinou fixovano na jednotku prijatého prvku. NUE
a veli¢ina P, z rovnice 121. spolu souvisi vztahem:

NUE = P,z,, 122.

kde 7, je primérny ¢as zdrieni prvku v rostliné (Agren, Anderson, 2013). NUE je v ramci
mezidruhového srovnani méné variabilni nez zbyvajici dvé veli¢iny ze vztahu 122. Ty jsou do
jisté miry komplementarni a zavisi na Zivotni strategii rostliny: rychly rlst a kratky Zivot, nebo
dlouhy Zivot a pomaly rlst? To je typicky rozdil mezi r-stratégy a K-stratégy (tabulka 10.4).




Tabulka 10.4: prvkova produktivita, doba zdrzeni a NUE pro fosfor a dusik ve
vybranych rostlinach. Jmenované veliCiny byly stanoveny pro dva druhy s K-strategii
(viesovec Ctyffady, vies obecny) a jeden druh s r-strategii (bezkolenec modry).
Upraveno podle 36.

mokrd viesovisté suchad vresovisté
viesovec bezkolenec vies bezkolenec

Py (g g™ rok™) 77 110 61 141
Ty (rok) 1,16 0,80 1,46 0,64
NUEy (g g7) 90 89 89 91

Py (g g rok™) 2900 4440 2170 4780
Tp (rok) 0,96 0,87 1,38 0,66
NUE; (g g™) 2790 3860 2990 3160

Koncept NUE muze byt aplikovan i na celé ekosystémy, v tomto pripadé by cas retence prvku
vypovidal o efektivité jeho recyklace v ekosystému.

Vyznam cyklu prvkd spocivéd v jeho tésném propojeni s autoregulaci systému. Ze je z tohoto
pohledu tak dllezitad pravé recyklace prvkdl, vyplyva z rozdilné povahy zdroji na pfislusnych
stanovistich (Rotter, 2010): slunecni svétlo jako zdroj energie je z pohledu ekosystému
v podstaté nevycerpatelné. Podle mnohych ndzori ekosystém v prlibéhu progresivni evoluce
spéje do stavu s vy$si schopnosti vyuZivat tohoto pfisunu energie (viz kapitoly 9 a 12), tato
vyvojova trajektorie vSak mulze byt limitovana nedostatkem nékterého zjinych zdroja.
Padotvorny substrat v terestrickém ekosystému je zdrojem dulezitych mineralnich prvka
(fosfor, vapnik, horcik, draslik atd.). Je zfejmé, Ze zasoba téchto prvkd v ekosystému muze
byt omezena, jelikoZ zavisi na sloZeni matec¢né horniny, rychlosti jejiho vétrani a rychlosti
transportu téchto prvkd do horizont(, kde jsou jiz dostupné rostlinam.

Proto je produkce ekosystému tésné spjata a fizena schopnosti ekosystému recyklovat
limitujici prvky (Loreau, 2010). Cyklus prvkd tak predstavuje kruhovy kauzalni fetézec, ktery
prenasi zpétné vazby a nepfimé efekty na vSechny ¢leny ekosystému.

Stézejni motiv recyklace a komplementarniho vztahu mezi jednotlivymi ¢leny tohoto cyklu
zdaraznil uz Lotka (1925):

»Zvifata (katabolické organismy) nemohou existovat sama o sobé, jelikoZ nedokdZou Zit
z anorganickych Zivin. Na druhou stranu samotné rostliny maji velmi pomaly cyklus premén,
protoZe proces rozkladu odumrelé organické hmoty a vyvdzdni uhliku z ni do formy CO,,
zavrsujici cyklus latek, je v nepritomnosti Zivocichl velmi pomaly, nebo v kaZzdém pripadé
mnohem pomalejsi, neZ kdyZ je rostlina poziena ZivoCichem a oxidovdna v jeho téle.”

Autotrofni organismy jsou tedy schopny zachytavat volnou energii slunecniho zareni,
postradaji ovSsem schopnost vyvdzat z odumielé hmoty mineralni prvky zpét do pfistupné
formy. Musely by se tak spoléhat na mechanismy ,,abiotického” rozkladu, které mohou byt
velmi pomalé. Heterotrofni organismy jsou na autotrofech zavisli, co se tyée ptisunu energie,




ovsem v pribéhu své existence mineralizuji (zpfistupfuji, vyvazuji z odumrelych tkani zpét
do formy iontl) prvky, které se stavaji soucdsti odpadnich produktl jejich metabolismu
a putuji zpét do pudy (vody). PfestozZe se zda, Ze jsme vSichni tak trochu paraziti autotrofnich
organism(, zvlasté zelenych rostlin, at uz pfimi, ¢i nepfimi (a do jisté miry je to pravda), bez
¢innosti heterotrofnich organismG by byl rozvoj rostlinnych spolecenstev velmi silné
limitovany. Klasickym prikladem tohoto vztahu je interakce odehrdvajici se mezi primarnimi
producenty a dekompozitory. Propojeni mezi nimi se déje na zakladé Cisté systémové
vlastnosti: vie, co podstatné ovlivni jednu z téchto dvou komponent, ovlivni i tu zbyvajici,
skrze jejich vzajemné vztahy. Produkce biomasy zelenymi rostlinami je primarni produkci,
produkci biomasy dekompozitory mlzeme vtomto pripadé oznalit jako sekundarni
produkci. V pripadé primé interakce primarni producenti — dekompozitofi plati, ze cokoliv
pozitivné ovlivni produkci jednoho ztéchto subsystému, ovlivni pozitivné produkci
i zbyvajiciho subsystému, coz bylo prokdzdno analyzou modelu za platnosti podminky, Ze
limitujici je pouze jeden prvek (Loreau, 2010).

Vztah obou skupin €len( trofickych interakci je pfitom nasledujici povahy: spotfeba rostlinné
hmoty rozkladaci je urcena dostupnosti odumrelé hmoty rostlin, ale jeji spotfebou
dekompozitofi mnozstvi biomasy rostlin pfimo neovliviuji. Stejné tak mnozstvi rostlindm
dostupnych prvkd v pudé je uréeno cinnosti rozkladacl, pritom vsak rostliny mnoZstvi
dekompozitord primo neovliviuji. Tato interakce je tedy nepfima a zprostredkovava ji ptdni
prostredi. Proto hovofime o nepfimém mutualismu mezi rostlinami a dekompozitory.

Mezi rostlinami a dekompozitory tedy vznika cyklus prvkd. Pokud se mezi druhy zapojenymi
do tohoto cyklu objevi jista vlastnost, ktera zvysi efektivitu recyklace limitujiciho prvku na
urovni druhu, povede to k navyseni efektivity recyklace na urovni celého ekosystému
a zaroven k navysSeni primdrni a sekundarni produkce (Loreau, 2010). Takové vlastnosti jsou
evoluéné podchyceny, jelikoz vedou k navyseni ekosystémové fitness, a tedy i stability, jak
bylo obecné diskutovano v kapitole 7. Stability v tom smyslu, Ze se zdokonalenim recyklace
se tlumi mira stresu s nedostatku prislusSného prvku. Vtomto pfipadé tedy neni navyseni
produkce v rozporu s dlouhodobou udrZitelnosti organismu.

MuzZeme uvést nékolik priklad( vlastnosti zvysujicich fitness celého ekosystému: rostliny
dokaZzou produkovat opad ridzné kvality, a tim regulovat Ucinnost recyklace (Hobbie, 1992),
mohou ovliviiovat pldni strukturu, coZz vede kovlivnéni retenc¢ni schopnosti pldy pro
jednotlivé prvky (Wood, 1984). Glomalin, o jehoZz produkci symbiotickymi mykorhiznimi
houbami jiZz byla zminka, ma rovnéz schopnost zlepsovat retencni schopnost pid pro prvky.
Rostliny mohou také pfimo kontrolovat nitrifikaci, a tudiz vystupy dusiku z ekosystému; to
plati pro oblasti pudy v blizkosti jejich kofenového systému, kde jsou schopny inhibovat
nitrifikacni bakterie (Lata a kol. 2004).

Zajimavy je zde rovnéz pripad mezidruhové konkurence v ramci jednotlivych subsystémd,
tedy v ramci dekompozitorl nebo primarnich producentll. Pokud se zde objevi druh, ktery
dokaze prispét k efektivnéjsi recyklaci, je evoluéné zvyhodnén nejen tento druh, ale cely



ekosystém, vnémz se takovy druh vyskytuje. Vedou ktomu podobné mechanismy jako
v predeslych pfipadech.

Vztah nepfimého mutualismu mezi dekompozitory a rostlinami se jiz na prvni pohled zda byt
logicky, opodstatnény a nikoliv pfekvapivy. Dalsi z trofickych interakci se zdd byt na prvni
pohled kontraintuitivni, a také vyvolala znacné bouflivé debaty. Jedna se o vztah nepfimého
mutualismu mezi herbivory a rostlinami. Ve svych predstavach a ndahledech mame mozna
ponékud stereotypni predstavu, Ze bylozravci rostlindm skodi, jelikoz spdsaji ¢asti rostlinnych
tél nebo likviduji dokonce celé rostlinné jedince.
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Obrazek 10.3: stimulace primarni produkce roslinnych spoleenstev ekosystému
v Serengeti pastvou. Na ose y je vynesen narust primarni produkce oproti situaci
s absenci herbivori. Tento jev se nazyva ,grazing effect® nebo téz ,grazing
optimizatation®. Upraveno podle (37).

Bylo tomu prvné v ekosystému savany v Serengeti, kde byl pozorovan fenomén optimalizace
primarni produkce pfi urcité mite spdsani herbivory. V mensim ¢asovém horizontu bylo
tento jev mozno popsat zruSenim apikalni dominance ¢i mobilizaci zasob u spasanych rostlin.
Takovéto interpretace vsak nedokazaly vysvétlit dlouhodobéjsi pretrvani uvedeného jevu. To
vedlo kformulaci grazing optimization hypothesis, kterd svého casu vzbudila znacné
kontroverze (napf. Silvertown, 1982; Belsky, 1986). Jev je zndzornén na obrazku 10.3. Na ose
X je vyneseno mnoizstvi byloZravci zkonzumované biomasy rostlin, na ose y primarni
produkce rostlin, které byly vystaveny onomu spdsani. Kupodivu pozorujeme lomenou
zavislost. To znamena3, Ze primarni produkce nejdfive roste s intenzitou pastvy a jakmile tato
intenzita prekroci urcitou kritickou miru, opét klesd. Lomené zdvislosti pozorujeme casto
v pfipadech, kde se kombinuji vlivy dvou protichldnych faktor(. Je zfejmé, Ze spasani samo
o sobé primarni produkci sniZzuje: ubyva biomasy a tedy i jedincu, ktefi by rostli. Druhy faktor
souvisi pravé s recyklaci: herbivofi zde funguji stejné jako dekompozitofi, s tim rozdilem, ze



vyhledavaiji i Zivé ¢asti rostlin. Zbytky potravy, které projdou travicim traktem, obsahuji prvky
v jiz pfistupné formé. Stejné jako v pripadé rostlin a dekompozitorl zde tedy existuje vztah
neprimého mutualismu. Se¢tenim obou téchto vlivil vznikne ona kfivka s vrcholem, kterou
muUzZeme vidét na obr. 10.3 a 10.4.

Tvar kfivky a poloha vrcholu vSak zavisi na kritickém parametru souvisejicim s recyklaci: je
jim ztrata prvku béhem recykla¢niho cyklu. Pokud se podivame na obr. 10.5, vidime zmény
tvaru kfivky. Jakmile ztrdta prvku béhem recyklace preroste pres urcitou mez, stimulaci
primarni produkce pastvou jiz nepozorujeme (Loreau, 2010). Pokud je tedy recyklacni cyklus
neucinny, mlZe se projevit pouze negativni efekt pisobeni herbivora vztazeno k rostliné.

Vsimnéme si, Ze samotné ustaveni cyklu prvkd pro vzrist ekosystémové fitness nestaci,
tento cyklus musi vykazovat také jistou ucinnost recyklace, jinak by nemél smyslu a nebyl
dlouhodobé udrzitelny. Recyklace prvk( predstavuje typickou vlastnost, kterda vede
k integraci ¢len( ekosystému do tésnéjsi struktury bliZici se superorganismu.
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Obrazek 10.4: je dulezité si uvédomit, ze prestoze ur€ita intenzita spasani maze
stimulovat rostlinnou produkci, zplUsobi pastva pokles biomasy rostlin oproti stavu
bez pfitomnosti herbivord. Upraveno podle (38).
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Obrazek 10.5: existence stimulace primarni produkce pusobenim herbivorl je Uzce
spjata s ucinnosti recyklace dusiku. Na obrazku vidime stavovy digram znazornujici
efekt pastvy na primarni produkci v ekosystému savany pfi riznych ztratach dusiku

bé&hen jeho cyklu. Cisla u jednotlivych kfivek udavaiji frakci dusiku, ktera byla b&hem
cyklu ztracena. Upraveno podle (38).

10.4 NarusSeni kolobéhu prvki, nékolik prikladi

Pokud je dany ekosystém limitovan napfiklad mnoZstvim bazickych iontl (zvlasté Mg, K, Ca)
v plidé, mlZe ndm kvalita recyklace téchto prvk( v pfislusSném ekosystému Ffici mnoho
o stabilité ekosystému a také pomoci predikovat jeho budoucnost. Pfedstavme si napfiklad
ekosystém limitovany malym obsahem Mg v pldé; potom relativné velky vystup Mg
z ekosystému podpovrchovym odtokem (ztraty vymyvanim) je neslucitelny s dlouhodobou
stabilitou ekosystému.

Na problém muZe byt nahlizeno i jinak: ekosystém ,zajistuje” kolobéh duleZitych Zivin
a jejich retenci (zadrzeni v ekosystému); destrukce Ci poskozeni ekosystému se pak projevi
zvySenym odnosem dulezitych Zivin podpovrchovym odtokem, coZ Ize zméfit na povodich,
do nichz stéka voda z ekosystému.

Asi nejklasictéjsim prikladem je dlouhodoba studie energomateridlovych tokd ve smiseném
jehliénato-listnatém lese, odvodfovaném potoky, v oblasti Hubbard Brook ve staté New
Hampshire (USA). Tento vyzkum zapocal jiz v 50. letech 20. stol. Pramenna oblast se stala
predmétem vyzkumu energomaterialovych tokd a faktor( ovliviujicich export Zivin v tocich.
Je sledovano Sest malych povodi, sit destomérd sleduje vstupy ze srazek (dést, kroupy, snih)
a chemické analyzy srazek a potocnich vod umoZiuji bilancovat mnozZstvi rlznych Zivin
vstupujicich do povodi a vystupujicich z ného (www.hubbardbrook.org).



Stanoveni latkovych bilanci prineslo nasledujici zjisténi: ve vétsiné pripadl prevysoval vystup
Zivin odtokem vstupy ze srazek. Zdrojem prebytk( je mate¢nd hornina, kterd vétrd, a pldy,
kde dochdzi k vymyvani. Vstupy a vystupy Zivin jsou nepatrné ve srovnani s mnoistvim
naakumulovanym v biomase i ve srovnani s mnozstvim recyklovanym vramci systému.
Napfiklad z netknutého povodi odchazeji tokem ve viceletém priméru jen 4 kg/ha dusiku,
coz je jen 0,1 % celkového dusiku poutaného v Zivé a odumielé hmoté uvniti ekosystému.
Relativné vysoka uroven recyklace je pravidlem i u ostatnich Zivin.

Daldi zavéry pfinesl nésledujici velkoplogny experiment (Bormann a kol. 1975). Cést lesniho
ekosystému o vymére 16 ha byla vymycena, vytéZend drevinnd hmota byla ponechana na
misté a povodi bylo po tfi sezény oSetfovano herbicidy, takZe zlstalo bez bylinného pokryvu.

V povodi, které odvodriovalo oblast s experimentalni devastaci ekosystému, poté nastaly
vyrazné zmeény ve sloZzeni vod. V nasledujicich letech presahovaly vystupy anorganickych
substanci z tohoto povodi 13krat hodnoty z kontrolniho povodi. V povodi byly zjistény
mnohonasobné vyssi koncentrace biologicky dilezitych iontl, coZ jednoznacné indikuje
jejich zvydeny vystup z ekosystému. U Mg®* byl pozorovan pétindsobny vzestup, u Ca®*
sedmindsobny vzestup, u K' &trnactindsobny vzestup a u NO; 3edesatindsobny vzestup
koncentrace téchto iontli v povodi ve srovnani s kontrolnim povodim bez zasahu.

Tento jev ma mimo jiné nasledujici pfi¢iny (Michal, 1994): odlesnéni prerusilo recyklaci Zivin
uvnitf ekosystému. Ziviny zdekompozitory rozloZené biomasy jsou ve fungujicim
ekosystému velkou mérou opét vyuzity, predevSim primarnimi producenty, k ¢emuz ve
zdevastovaném systému nedochadzi; uvolnéné Ziviny jsou naopak vymyvany do
podpovrchovych vod. Zniceni evapotranspiracniho proudu zvysilo mnozstvi vody protékajici
plUdou a doslo tedy ke zvySenému vyluhovani pldy i pddotvorného substratu.

Jediny iont, u ného? byl v experimentalnim povodi pozorovan pokles, je S04,°". To je mozné
vysvétlit tim, Ze experimentdlni lesni ekosystém lezel v imisné exponované oblasti, v oblasti
postizené kyselymi desti. ZvySeny vstup siry do ekosystému je pak zpusobem mokrou
a suchou depozici (horizontalni srazky). V pfipadé suché depozice zvySuje lesni porost
vyrazné vstup sloucenin siry do ekosystému, jelikoz povrchy asimilacnich organ( poskytuji
vhodnou sorpéni plochu. Ve zdravém ekosystému neexistuji vyznamné mechanismy retence
pro slouceniny siry, naopak u dusiku tyto mechanismy existuji. Proto po vymyceni porostu
poklesne vstup siry do ekosystému, a tedy i jeji vystup podpovrchovym a povrchovym
odtokem.

Nepfitomnost ekosystému nebo pritomnost ekosystému silné degradovaného tedy v pfipadé
terestrického prostredi vede k rychlejSimu vyluhovani nutri¢éné dulezitych iont( z pady.

Stabilni ekosystém se vyznacuje vysokou mirou recyklace Zivin, které mohou limitovat jeho
existenci. Proto je vhodné vyjadiend mira recyklace iont( limitujicich rozvoj ekosystému
dobrym méfritkem udrzitelnosti ekosystému.



Vidéli jsme, Ze zmény vystupu nutricné dualeZitych prvk( z ekosystému mohou byt
ukazatelem zavaznych zmén v cyklu latek. V souc¢asné dobé lze tyto zmény pozorovat nejen
v pfipadé mnohych ekosystémd, ale i na Urovni celé krajiny. Souhrnnou sumu koncentrace
iontll Ize méfit ve vodé pomoci jeji elektrické vodivosti. V roztocich plati, Ze ¢im vyssi je
vodivost, tim vyssi je i koncentrace iontl (bez specifikace). Pfed nastupem primyslové
revoluce Cinila elektrickd vodivost povrchové vody 10-30 pS . cm ™, dnes ¢ini v zemédélskych
oblastech 400-1000 uS . cm™ (Pokorny a kol, 2003). Odnos iontli z povodi, a tedy
i z ekosystéma markantné stoupl: u fosforu &inil v predindustriélni éfe okolo 10 pg . I'",
u dusiku zhruba 50-300 pg . I}, dnes se pohybuje okolo hodnot 200-500 pg . I pro fosfor
a2-4mg . I" pro dusik. Co se ty¢e ztraty kationtd, zvlasté Ca®*, Mg®* a K, pak napfiklad
jenom Labem v Hfensku jich odtece rocné zhruba milion tun. Kdybychom toto mnozstvi méli
nahradit, museli bychom privazet zpét do povodi Labe na nase Uzemi kazdou druhou minutu
kamion naloZeny vapencem a dalSimi minerdly (Pokorny, 2011). Za témito vyraznymi
zménami stoji predevsim dva faktory: vysoké vstupy zminénych prvka do agroekosystému
a nadmérné vystupy prvka z pfirozenych ekosystém(. Zvlasté druhy s aspektli rozebereme

podrobnéji v nasledujici podkapitole.

V nasledujicich podkapitolach se pokusime poukazat na vztah pfijmu a kolobéhu prvki ke
stabilité ekosystému, a to predevsim v souvislosti se zménou ve vstupech ¢i zasobé téchto

vrve

10.5 Bilance dusiku a jeji vztah ke stabilité ekosystémiu

V ndsledujicich podkapitoldach budeme pojednavat o eutrofizaci, nadmérném vyplavovani
nékterych bazickych iontd a hlinikovém stresu. VSechny tyto problémy spojuje jeden
ustredni motiv: acidifikace, i kdyZ v pfipadé eutrofizace to plati jen z€asti. Pfesto na tomto
zvlasté v podminkach lesnich ekosystému do jisté miry pfirozenym jevem, jelikoZ pfi rozkladu
opadu se uvolfuji latky kyselé povahy. To nic neméni na faktu, Ze enormni emise a nasledné
imise kyselinotvornych plynt (pfedevSim SO,, NO,), které vpribéhu 20. stoleti ve
stredoevropském prostoru na ekosystémy pUsobily, vedly jednak k vyraznému akutnimu
poskozeni ¢lenl ekosystému, jednak k velmi rozsahlym zméndm v chemismu velké ¢asti
zvlasté lesnich pld. Do jaké miry a v kolika pripadech se jednd o jev nevratny, ukdze az
budoucnost. A tak zUstdva acidifikace a nasledna nutri¢ni degradace lesnich pad jednim
z nejzavaznéjsich problém( naseho lesnictvi, jak napovidd ndzev obsahlé monografie, ktera
na toto téma vznikla (Hruska a Cienciala, 2001).

10.5.1 Vstupy dusiku do ekosystému

Stabilni molekula dusiku N, s trojitou vazbou je chemicky znacné inertni. Energie této trojné
vazby je 945 kJ . mol™". Pro p¥iklad uvedme, Ze energie $tépeni vazby v H, je 436 kJ . mol™,
pro $tépeni O, 495 kJ . mol™, pro odstépeni H zH,0 490 kJ . mol™ (Darwent, 1970).
Vzhledem kvysoké hodnoté energie této vazby v molekule N, neni dusik pro cleny



ekosystému v této formé dostupny, prestoZze pozemska atmosféra obsahuje 78 objemovych
procent dusiku.

Nejvyznamnejsim zdrojem dusiku pro ¢leny ekosystému je biologickd fixace atmosférického
dusiku pomoci volné Zijicich ¢i symbiotickych bakterii. Ty jsou schopné konvertovat
molekuldrni dusik do pro organismy dostupné formy (amonny iont NH,4"). Tato fixace probihd

za Ucasti katalyzujicich enzym( podle sumarni rovnice:
N, + 8H"+8e + 16 ATP - 2NH3+ H,+ 16 ADP + 16 P;.

Tohoto procesu jsou schopny napfiklad bakterie rodl Azotobacter, Clostridium, Rhizobium
(ziji v symbidze s kotinky lusténin), aktinomycety rodu Frankia (padni symbiotickd bakterie
vice nez 200 druh rostlin, napftiklad olSe) Ci sinice rodd Nostoc, Anabaena.

Zajimavosti je, Ze procesy fixace molekuldarniho dusiku musi probihat vanaerobnim
prostiedi, protoze zucastnéné enzymy jsou kyslikem ireverzibilné inaktivovany. Kone¢nym
produktem biologické fixace dusiku je amoniak. Amoniak je pak bezprostfedné inkorporovan
do organickych molekul, jako je glutamin a glutamat.

Energetika fixace molekularniho dusiku je dosti komplexni. Produkce NHs; zN, a H, je
exergonicky proces, ale rozbiti kovaletni vazby mezi atomy dusiku vyZzaduje znacny prisun
energie ve formé ATP. Vypoctem bylo stanoveno, Ze na fixaci jednoho gramu molekularniho
dusiku je potrfebna fotosynteticka fixace 12 g uhliku. Diky této mimoradné energetické
narocnosti spotfebovavaji bakterie fixujici dusik témér 20 % ATP vytvoreného rostlinou, s niz
Ziji v symbioze (Marek M., 2002).

Dusik ve formé dostupné pro rostliny (v tomto pfipadé dusi¢énanovy aniont NO3") vznika i pfi
bourkach Blesk totiz tvofi volné hydroxylové radikaly, volné vodikové ionty a volné ionty
kysliku z vodni pary. Tyto vysoce reaktivni latky pak atakuji molekularni dusik, rozbiji trojitou
vazbu a tvofi nitratové ionty, které jsou destém splachovany do pUdy.

Dusik poutany v biologicky aktivnich molekuldch se vyskytuje prevainé ve formé
aminoskupiny a od ni odvozenych derivatl. Sefazeni jednotlivych sloucenin dusiku, dle
obsahu v nich uloZeného mnozstvi volné energie, ukazuje obr. 10.6.

Pfed ndastupem pramyslové revoluce byl dusik pro mnoho ekosystému v prostredi stfedni
Evropy limitujicim prvkem, a proto se v ekosystému v priibéhu sukcese vyvinuly mechanismy
jeho zachytu.

Pro priklad temperatniho lesniho ekosystému bylo stanoveno, ze dusik ve vhodné formé
setrva v padé v praméru 109 let, v biomase porostu 88 let, vopadu 5 let a v organismech
rozkladacl nékolik malo dni, naceZ prevazné vstupuje zpét do porostni biomasy. V disledku
tésné recyklace pak zistavaji zasoby dusiku v ekosystému po velmi dlouhou dobu (1815 let),
jak jiz bylo zminéno (Michal, 1994).



Obrazek 10.6: orientaéni
serazeni slo¢enin dusiku dle
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Pro priklad temperatniho lesniho ekosystému bylo stanoveno, Ze dusik ve vhodné formé
setrva v padé v praméru 109 let, v biomase porostu 88 let, vopadu 5 let a v organismech
rozkladac¢l nékolik malo dni, nadeZ prevazné vstupuje zpét do porostni biomasy. V disledku
tésné recyklace pak zUstavaji zasoby dusiku v ekosystému po velmi dlouhou dobu (1815 let),
jak jiz bylo zminéno (Michal, 1994).

Tato situace se ovSem dramaticky zménila, s rozvojem pramyslu, intenzivniho zemédélstvi
adopravy depozice dusiku mnohonasobné narostly (obr. 10.7). Soucasnd svétova
pramyslova fixace dusiku pfi vyrobé umélych hnojiv (syntéza amoniaku z prvkd, tzv. Haber—
Boschova syntéza) Cini 12 % globalniho dusiku odebraného atmosfére.

Ovsem velky narlst depozice sloucenin dusiku souvisi rovnéz se spalovanim fosilnich paliv.
Oxidy dusiku vznikajici pfi spalovani fosilnich paliv zpUsobuji eutrofizaci a acidifikaci
ekosystému. Velikost atmosférické depozice sloucenin dusiku v pfirozeném, c¢lovékem
neovlivnéném prostredi, je na zakladé provedenych méreni odhadovana na 0,1 az 0,7 kg
N.hat. rok™, pfitemz 40 % z toho pfipada na NH,* a 60 % na NO;~ (Galloway a kol. 1996).
Toto mnoZstvi predstavuje pouhy zlomek velikosti vstupu sloucenin dusiku do jehli¢natych
i listnatych lesnich ekosystém( exponovanych oblasti severni polokoule. Meéreni
atmosférické depozice sloucenin dusiku uskutecnéna v druhé poloviné 90 let v ramci
celoevropskych projektd v lesnich porostech vétsiny zemi zapadni a stfedni Evropy stanovila
velikost vstupu dusiku do téchto porostti od 13 do 59 kg N . ha™ . rok™ (projekt NITREX),
pficem? Holandsko, Belgie, Némecko, Polsko, Ceska republika a Slovensko jsou obecné



povazovany za oblasti s nejvyssi atmosférickou depozici slouc¢enin dusiku (Hruska a Cienciala,
2001).

N depozice
(mg.N.m*.rok?)

Obrazek 10.7: vypocitana celkova sucha a mokra depozice dusiku (NH3+NO3) pro
rok 1860 a pro rok 2000. Narust, ktery mizeme vidét je enormni. Upraveno podle
(39).

10.5.2 Eutrofizace

Na uzemi Ceské republiky od po&atku 90. let mnohonasobné poklesly emise a depozice oxidd
siry, které byly hlavni pfi¢inou silné acidifikace ekosystémuU a prekroceni hranic rezistence
téchto ekosystému, zvlasté v 70-80. letech 20. stoleti. OvSem v pripadé oxid( dusiku nebylo
tak vyrazného poklesu emisi dosazeno. Atmosférické depozi¢ni toky eutrofizujicich sloucenin
dusiku se pfitom v rdmci republiky zhomogenizovaly.



Pokud se po mnoho let sukcese utvarely mezi organismy v ekosystému vztahy, mnohdy
symbiotické, které zacyklovavaly kolobéh dusiku a umozZnovaly zptistupnéni fixovaného
dusiku pro jiné ¢leny ekosystému, a pokud jsou energetické naklady na zajisténi téchto
pochodl znacné (viz predesle), potom zména ve vstupech dostupnych forem dusiku do
ekosystému v kratké dobé nékolika desitek let znamena drasticky zasah do téchto
mezidruhovych vztahi; zdsah vyrazné narusi stabilitu celého ekosystému.

Eutrofizace se tyka nejen anomalné vysokého pfijmu sloucenin dusiku, ale i sloucenin fosforu
ve formé fosfore¢nand, které se do prostfedi dostavaji v soucasnosti predevsim ve formé
umélych hnojiv.

depozice dusiku a siry

i = g “HE i
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Obrazek 10.8: celkova depozice dusiku a siry (g.m2.rok™') v letech 1995 a 2005 na
uzemi Ceské republiky. Pfevzato z (40).

Problém eutrofizace spociva v tom, Ze velkou mérou poprela vyznam sité trofickych vztaht
zajistujicich tok energie, dusiku a dalSich iontd v ekosystémech. Tyto vztahy totiZ stoji na
existenci skupiny fixatorad dusiku, které jsou energeticky podporovany primarnimi
producenty a ddle na existenci skupin organismi zapojenych do naslednych premén
jednotlivych forem dusiku. V ekosystému Zije rovnéz skupina organismui schopna prezit pfi
relativnim nedostatku dusiku. Nahly prijem velkého mnozZstvi dusiku ve formé dusi¢nan( (ze
spalovani fosilnich paliv) ¢i ve formé amonnych iontll, aminoskupin a dusi¢nan z hnojiv
zvyhodnil v ramci celého ekosystému pouze jisté organismy a znehodnotil vytvorenou sit
vztah( mezi organismy.



To se projevuje v poklesu stability (nebo pfimo rozpadu a prechodu do sukcesné
primitivnéjSiho alternativniho stabilniho stavu typu zaburenéné strané) a biodiverzity
u terestrickych ekosystému nebo také v poklesu biodiverzity a pfechodu do alternativniho
stabilniho stavu u nékterych vodnich ekosystém (kapitola 4 a obrazek 4.4)
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Obrazek 10.9: pokles biodiverzity s pfekro¢enim kritické empiricky odvozené zatéze
dusiku. Kriticka zatéz byla odhadnuta pro ruzné typy ekosystému (napf. alpinskou
vegetaci, temperatni lesy atd.). Pfislu$na kriticka zatéz ¢inila < 100 kg.N.ha.rok™.
Upraveno podle (41).

10.5.3 Eutrofizace a acidifikace lesnich ekosystémiti

V podminkach stfedoevropskych lesnich ekosystém( eutrofizace probihd v soucinnosti
s acidifikaci. Stabilita velké &asti lesnich ekosystém na Gzemi CR je tak ohrozena, a mnohé
jiz zkolabovaly (obr.10.10). | pfes sniZovani emisi SO, a NOy je problém poskozovani lesnich
porostl na tzemi CR stale aktudlni.

Némecky spolkovy statisticky Urad ve Wiesbadenu vypracoval k Mezinarodnimu dni lesu
(21. 3. 2005) studii hodnotici na Uzemi 33 statd Evropy stav lestl. CR s 89 % poskozenych
nebo nemocnych lesi se umistila na 3. misté, za Polskem (92 %) a Slovenskem (90 %).
Nepriznivé hodnoceni vyplyva rovnéz z vysledkl Setfeni zdravotniho stavu lesnich porostu
vramci ICP Forest. Ze srovnani stavu korun vsech hodnocenych stromi podle hodnoty
defoliace mezi jednotlivymi staty Evropy zaujala CR v roce 2003 prvni misto s 54,4 % stromd,
u kterych je defoliace korun vétsi nez 25 %.

Mezi hlavni sou€asné problémy ekosystém(i na Uzemi CR patfi acidifikace, eutrofizace,
pozmeénéni druhové skladby, chemickda kontaminace a dalsi, mnohdy nasledné problémy,



mezi které patfi tfeba eroze. V soucasnosti nalézame rfadu ekosystému v rlizném stadiu
poskozeni, kde roli majoritniho stresoru muze hrat jeden nebo vice vyse uvedenych faktorq,
a proto je tfeba ocekavat synergické efekty v pisobeni jednotlivych stresovych faktor(.

Pokud chceme zkoumat ptic¢inné vztahy mezi plasobenim stresor(i a stabilitou ¢i stavem
ekosystému, casto bychom potiebovali nasSe zavéry ovéfit vexperimentu srealnym
ekosystémem. To vsak vétSinou neni mozné, tifeba z etickych didvod(. D4 se ovsem bohuzel
konstatovat, Ze nezodpovédné hospodareni s prirodnim bohatstvim ucinilo z mnohych
ekosystém@ na uzemi CR jakési velkoploiné experimenty, kde miZeme sledovat vyvoj

stability v rizné narusenych porostech.

Obrazek 10.10: lesni porost silné poSkozeny pusobenim imisi. PovSimnéme si
variability ve stupni poSkozeni jednotlivych stromi. Takovou variabilitu mizeme
pozorovat napfiklad i v pfipadé poSkozeni stromu klrovcem. VétSi respektovani
pfirozené selekce a autoregulace lesnimi hospodafi by znacné zvysilo stabilitu a
udrzitelnost nékterych porostl. Foto Milan Sarika.



10.5.4 Pomér C/N jako indikator stavu lesnich ptd

S ohledem na narusené vstupy a vystupy dusiku z ekosystému se v uréitych ohledech jako
vhodny indikator jevi hodnota poméru organického uhliku a dusiku v plidé, poméru, ktery je
znacen jako C/N, ¢i dynamika vyvoje tohoto poméru v c¢ase. V nenarusenych lesnich
ekosystémech Ize hodnotu povaZovat za indikator rychlosti mineralizace mrtvé organické
hmoty a za indikator kvality humusu.

Zjednodusené lze fici, Ze pfi mineralizaci mrtvé organické hmoty jsou uhlikaté slouceniny
bohaté na energii vyuzivany pro vyZzivu dekompozitorQ a oxid uhlicity je pfi jejich respiraci
uvolriovan zpét do atmosféry, tim ovSsem dochazi k zahustovani nékterych Zivin, véetné
dusiku, a jejich pfevodu z organické formy zpét na ionty NH," & NO5™.

V plidach s dobrou mineralizaci je tedy pomér C/N nizky, coZz pozorujeme napftiklad
v temperatnich smiSenych lesich, kde prevlada pfizniva forma humusu, mull; zde se pomér
C/N pohybuje vintervalu 10-20. V horskych smréinach ¢i boredlnich lesich probiha
mineralizace pomaleji, priciny tkvi v nizSich teplotach a vtom, Ze opad ze smrku (ale tfeba
i borovice) obsahuje vice latek fenolické povahy, které inhibuji ¢innost mikroorganisma.
Prevlada zde forma humusu s horsimi Gzivnymi vlastnostmi a nizsim pH: mor. Pomér C/N je
zde vysSi nez 30. Rovnéz nevhodna druhova skladba smrkovych monokultur a hospodarskych
lest s prevahou smrku ¢i borovice na stanovistné nevhodnych lokalitdch vede k formaci
moru, prestoze pfi pfirozené druhové skladbé by v téchto lesich prevladal mull. V pldach
s nizsim pomérem C/N tedy probiha mineralizace rychleji a dusik z opadu mUze byt rychleji
opét vyuzit primarnimi producenty.

Z velikosti poméru C/N muUZeme usuzovat, zda je v daném ekosystému dusik deficientni,
pficemz je vidy nutné uvazit, zda se jednd o pfirozeny jev napfiklad v horském smrkovém
lese nebo stav, ktery vznikl pomérné rychle v souvislosti santropogenni cinnosti.
V klimaxovych smréinach nasich zemépisnych Sitek ¢i boredlnich jehli€natych lesich byva
vzhledem k prevladajici formé humusu (mor) dusik ¢asto limitujici Zivinou. Jistym paradoxem
je, Ze ze Setfeni smrkovych lest v rdmci Evropy vyplyva, Ze tyto lesy maji mensi schopnost
zadrzovat zvySené vstupy dusiku (v souvislosti s antropogenné indukovanou depozici) ve
srovnani s listnatymi ¢i smiSenymi lesy.

Listnaté a jehli¢naté lesy reaguji na zvySeny vstup dusiku rozdilné: zatimco listnaté porosty
pod vlivem vysokého vstupu dusiku zvySuji intenzitu rlstu, jehlicnany reaguji opacné.
V jehliénatych porostech bylo dokonce zaznamendno podstatné zvySeni rustu v dlsledku
vylouéeni vysokého vstupu dusiku (> 35 kg N . ha™*. rok™) (Hruska a Cienciala, 2001).

Naproti tomu mirné zvy$ena atmosféricka depozice dusiku ve Svédsku a Norsku mize byt
pficinou v poslednich letech zaznamenaného zvySeni rUstu lesnich porostd, véetné
jehli¢natych. Smrkové porosty v Norsku se mnohdy vyznacuji symptomy poskozeni
indikujicimi jejich sniZzenou vitalitu, presto neni pozorovdna jejich vyssi umrtnost, a navic



maji vétSinou vétsi pfrirlstky. Symptomy sniZzené vitality ovSem nemusi byt sluditelné
s dlouhodobou udrzZitelnosti téchto ekosystémi. Cely ekosystém ptirozeného jehlicnatého
lesa vykazuje totiZz adaptaci na vyrovnani se s nedostatkem dusiku, ovsem nedokdze se
vyrovnat s ndhle zvySenym prisunem tohoto prvku.

Snizeni poméru C/N pod hodnotu 25 muZe proto sice znamenat saturaci smrkového
ekosystému dusikem, ale zaroven i jeho zvysené vyplavovani do povodi ve formé NOs.

Skutecné byla nalezena silnd negativni korelace mezi pomérem C/N a rdstem vystupu NO3~
z ekosystému pro jehli¢naté lesy.

Pokud v jehliénatych lesich postizenych zvysenou depozici N klesne pomér C/N pod
hodnotu 25, Ize ocekavat zvySeny vystup dusik(l z takovychto ekosystémi. Oproti tomu
listnaté porosty vykazuji vysokou retenci dusiku ze zvySeného vstupu.

Tabulka 10.5: pomér C/N u smrkovych lesnich ekosystému jako indikator nasyceni
ekosystému dusikem. Upraveno podle (42).

Pomeér C/N (organicky hor.) <25 25-30 >30
N stav ekosystému saturace N stfedni stav limitace N
Riziko vyplavovani NO3 vysoké stfedni nizké

10.6 Bazické ionty jako limitni faktor rozvoje ekosystému

Zpusob ,,odpovédi“ daného lesniho ekosystému na zvySeny vstup dusiku je ovlivnén nejen
polohou a typem daného ekosystému, ale i dostupnosti ostatnich Zivin — hlavné fosforu (P),
horciku (Mg), vapniku (Ca) a drasliku (K), popf. jinych esencidlnich prvk(i. Mnohé z vyse
uvedenych bazickych prvkd jsou v acidifikovanych ekosystémech silné deficientni.

Zvlasté markantni je deficit na substratech pfirozené chudych na baze (kfemenné pisky,
svory, ruly, fylity, kfemence) v pfirozenych ¢i kulturnich smrcindch &i borech postizenych
acidifikaci. ZvySeny vstup dusiku do takto oslabenych porostd je pfi¢inou dalsiho zvyseni
jejich nachylnosti k rozpadu.

10.6.1 Problém chemickych melioraci u poskozenych lesnich
ekosystému

To, Ze ekosystém predstavuje skutecné komplexni systém a pokud je narusen, maji vnéjsi
zasahy do procest v ném nepredvidatelné dusledky, doklada napfiklad snaha vnaset bazické
ionty do silné acidifikovanych ekosystému plosnou aplikaci rozemletého vapence (CaCO:s),
dolomitu (MgCa(COs),) i sddrovce (CaSO,4 . 2H,0).

Vysledky tohoto postupu jsou vSak v mnoha pripadech problematické. Rozhodujicim
faktorem, ktery zpochybnuje pozitivni vyznam vapnéni lesnich ekosystémd, jsou zmény ve




stratifikaci korenové hmoty a také Uvaha, Ze ndhly vstup velkého mnoZstvi bazickych kationt(
do lesniho ekosystému predstavuje vyznamny stresovy faktor, tim spis, je-li ekosystém
oslaben (Hruska a Cienciala, 2001).

Pokud jsou v acidifikované smrciné dostatec¢né zasoby dusiku, muize pritomnost bazickych
iontll predstavovat hlavni faktor limitujici produkci ekosystému. Nahly pfisun vétsiho
mnozZstvi bazickych kationtl tedy muZe vést k nastartovani rGstu nadzemni biomasy,
oslabeny korenovy systém a degradované mikrobidlni prostiedi (tfeba i spoludepozici
tézkych kov() nemusi nahly nardst produkce kapacitné unést a toto revitalizacni opatreni
tedy mizZe v dlsledku vést ke kolapsu ekosystému. Navic snizeni pH aplikaci bazickych
kationtd muize zvysit nitrifikaéni potencial, a tedy pfemé&nu NH;" na NO; , co? mizZe byt
pricina zvySeného vyplavovani dusiku z ekosystému (Hruska a Cienciala, 2001).

10.6.2 Zmény puidniho chemismu: acidifikace a bazické ionty

V fadé empirickych a modelovych studii o stavu a poskozeni ekosystému byly odvozeny jisté
kritické parametry vztaiené pravé kobsahlm nutricné vyznamnym prvk(, jejichz
prekro¢enim ¢&i podkrocenim dochazi (v zavislosti na tom, jak je pfislusny parametr
definovan) kvyraznému poklesu stability. Tyto parametry maji v nékterych ohledech
vlastnosti kritickych parametr( slouZicich ke kvantitativnimu popisu stability systémda, kdy
prekroceni hodnoty tohoto parametru mUze vést k nahlému, nepredvidatelnému chovani
celého ekosystému a jeho vykolejeni ze stavajici vyvojové trajektorie. ZvySené depozice
nejriznéjsich reaktivnich polutant( se staly pfi¢inou chradnuti lest v rdmci Evropy (tabulka
10.6).

Podobné jako v pfirozené fungujicim lesnim ekosystému funguji mechanismy pro retenci
dusiku, nalézdme zde i mechanismy zajistujici retenci vépniku. Ca?* je vpudé poutdn
pramérné 32 let, v biomase porostu 8 let, v biomase opadu méné nez 5 let, vtélech
rozkladacl radové dny a v celém ekosystému 445 let (Michal, 1994).

Bazické kationty Ca®*, Mg®*, K*, Na* jsou dalezitymi nutri¢nimi prvky nezbytnymi pro vyZivu
primarnich producentl a dalSich organismU v ekosystému. Ve vstfebatelné (mineralizované)
formé jsou pfitomny v pldnim roztoku, ktery je vrovnovaze s humuso-jilovym sorpcnim
komplexem neboli komplexem ustoCivych pUdnich ¢&astic vzniklych v pribéhu evoluce
padniho profilu. Povrch humuso-jilového sorpéniho komplexu nese elektricky naboj
a pomoci elektrostatické interakce je tedy schopen vazat ionty prvkd.

JelikoZ se jedna o iontovou vazbu v rovnovazném stavu (rovnovaznou reakci, tedy vratnou
reakci), mGze byt zasoba Zivin ze sorptniho komplexu pomérné snadno uvolnéna, a to
napfiklad tim, jak klesa koncentrace pfislusnych iontd v pdnim roztoku nebo vytésnénim
jinou castici, pokud je to termodynamicky vyhodné (je tfeba vypocitat zménu Gibbsovy



energie reakce), napfiklad vodikovymi ionty H® vnasenych do ekosystému v souvislosti

s acidifikaci.

Tabulka 10.6: pfiCiny chfadnuti lest v Evropé. Upraveno podle (43).

Oblast

Pravdépodobné nebo mozné priciny

Stfedni Evropa

odumirani jedle, dobtfe zdokumentovany historicky
vyvoj, ktery znovu kulminoval v 70. letech ve spojitosti
se suchvmi létv

Severni Némecko, stfedni Rusko.
Rumunsko, ¢ast Italie, Spanélsko

odumirani riznych druhd dubu, ¢asto spojovani's
kumulativnim a spole¢nym vlivem Ziru hmyzu,
extrémniho pocasi (silné mrazy a letni sucha) a jinym
biotickym faktordm

Harz, Solling, Hills v severnim Némecku

rGzné druhy drevin hlavné smrk a buk. Sucha a mokra
depozice S a N, acidifikacc pud, vymyvani bazickych
kationtl, mobilizace hliniku, poskozeni koren( a
naruseni vyZivy

Krusné hory

plUsobeni SO,, tézké kovy, fluor, ostatni vzdusné
polutanty a mraz

Fichtelgebirge

mokra depozice S a N, SO,, Ca/Al, Mg/Al v ptidé a
nasledné vlivy na vyzZivu zvlasté Mg a N

Black Forest a Vosges

mokra depozice a depozice s vertikdlnimi srazkami (v
mensim méritku O3, SO,, NOy a NH3). Vymyvani Mg a
Ca z pudy. Nedostatek Mg, K a Mn ve vyZivé, sucho,
vaclavka a klrovec

Lesy vnitfniho Bavorska

kyselda ndmraza, narazy mrazu, nevhodny vybér
provenienci

Holandsko

vstup N (NHsz a NOs), sucho a mozny vliv O3, vstup N
zvySuje citlivost k ostatnim stresim

Oblast Atén

poskozeni Pinus pinaster Oz a jinymi oxidanty

Proto jsou dulezitymi parametry schopnosti pldy zasobovat organismy mineralnimi Zivinami

kationtova vyménna kapacita (KVK) a stupen nasyceni sorpéniho komplexu.

Kationtovou vymeénnou kapacitu stanovime napfiklad promyvanim pldy prebytkem

CH3COONH, a naslednym vytésnénim amonnych iontl (které obsadily témér vSechna volnd

sorpéni mista) KCl. Stupen nasyceni stanovujeme na zdkladé informace a mnoZstvi

vyménného vodiku, to uréujeme s pouzitim roztoku KCl. Humuso-jilovy komplex ma rovnéz

schopnost tlumit zmény pldniho pH zplisobené napfiklad kyselym opadem nebo kyselymi

desti, a to pravé vyménnym mechanismem.

Obecnou rovnici pufrace pH mGzZeme zapsat ve tvaru:




XB +nH" <> B" + XH. 123.

Jedna se tedy o rovnovainou reakci. Jsou-li do pldniho prostiedi importovany protony,
dochazi k vyplavovani bazickych iontd z humuso-jilového komplexu do pudniho roztoku
a tyto bazické ionty pak mohou byt snadno vyplaveny z ekosystému. Tento jev skutecné
pozorujeme jako dusledek acidifikace ekosystému. Jednd se o jeden z hlavnich problému
acidifikace, kterd tedy nezahrnuje pouze samotné snizovani pH pldni reakce spolu
s prislusSnymi negativnimi dUsledky. Acidifikace, palCivy problém zvlasté ve stfedoevropském
prostoru, byl predevsim jako dlsledek enormné vysokych emisi NO, a SO, popsan v mnoha
odbornych a populariza¢nich pracich (Hruska, Kopacek, 2005).

vrve

vyrazné, jen pro ilustraci uvedme, 7e pH Cerného jezera na Sumavé (Sumava je pfitom
povazovana za acidifikaci relativné méné zasazené Gzemi) pokleslo z hodnot 6,5 az 7,0 v roce
1936 na 4,5-4,8 v roce 1976. Podivame-li se do oblasti nejvice postizené, do Krusnych hor,
pak ve zdejSich pramenech byl vletech 1980-1990 zaznamendm 10nasobny vzestup
koncentrace NO3 oproti letdm 1955-1959 (Matyasek a Suk, 2010).

... Nejpozoruhodnéjsi utvar je pochopitelné plda. TéZko si predstavit néco pro novovékou
védu komplikovanéjsiho — smés minerdlnich ulomkid zvétralych hornin, rostlinnych
komponent v rozmanitém stupni rozkladu a rozmanitych mikroorganism( (i makroorganismd
typu Zizal, krtk( a korfeni rostlin). Ne nadarmo je pedologie téZkou, neprehlednou a mdlo
vdécnou disciplinou. Vysledek pudotvornych procesi je ale velkolepy — kromé savéiho mléka
nezndm jiny tak rafinovany materidl, ktery by byl zdroveri jako celek integrdlné organizovany
a v bézném slova smyslu Zivy, byt je organickych tél derivatem a produktem.”

Stanislav Komarek (1999)

| ve stabilnim ekosystému existuje urcitd prostorova (a ¢asova) variabilita nékterych padnich
charakteristik, naptiklad KVK ¢i pldniho pH, zavisejicich napfiklad na rozloZzeni odumfelych
organismu, variabilité pddotvorného substratu, aktudlni vihkosti pldy atd. Pokud ovSem
dany ekosystém rozdélime na vhodné subsystémy nebo vhodné prostorové definované
ekosystémy (tfeba s ohledem na pUldotvorny substrdt), pak by se ve stabilnim ekosystému
méla prostorova variabilita pohybovat v urcitych mezich. Pokud se podivame na ekosystém
jako celek, mély by byt za béZnych podminek prostfedi hodnoty dulezitych pldnich
parametrd v casovém méritku relativné stabilni.

Stabilita pud je tedy dtilezitym predpokladem stability terestrickych ekosystémui.
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Obrazek 10.11: schématické znazornéni interakci mezi ionty a pudnimi sorp&nimi
Casticemi. Protoze povrch sorpéniho komplexu nese elektricky naboj, ma schopnost
elektrostaticky vazat ionty z pudniho roztoku. Jedna se o rovnovaznou reakci
(rovnice 123.), proto napfiklad zvySeni koncentrace vodikovych iontd H (pFesnéji
oxoniovych kationtd HsO") v souvislosti s jejich zvySenym vstupem do puadniho
roztoku (imise, nahrazeni smiSenych lesi smrkovymi monokulturami) vede
k vyvazani nutricné daleZitych ionttl (napf. Ca**, K*, Mg?*), jejich prechodu do
pudniho roztoku a vyplaveni z ekosystému. Upraveno podle (44).

10.6.3 Pufracni systémy v ptudé

Napriklad pokles padniho pH, zasahujici az pomérné hluboko do pidniho profilu v rozsahlych
pasech naSich pohrani¢nich hor v souvislosti s kyselymi desti, svéd¢i o vyrazné zméné
v chemismu téchto pld s prislusSnymi dasledky pro stabilitu. Humuso-jilovy sorpéni komplex
neni v pldé jedinym pufrujicim (hodnotu pH uchovdvajicim) mechanismem. DalSimi
pufraéné vyznamnymi komponenty pro udrzovani hodnot pH jsou uhli¢itany, hlinikovy
sorpéni vymeénny systém, hydratované oxid-hydroxidy hliniku a Zeleza.

Schopnost daného pufracniho mechanismu vyrovnavat zmény pH padniho prostredi je
popsana dvéma veli¢inami:

1. pufracni kapacita;



odrazi celkové mnozstvi pufrujicich sloucenin nalezejicich k danému pufracnimu
mechanismu nebo celkové mnoiZstvi pufrujicich sloucenin, jednotka této veli¢ina je stejna
jako jednotka vy&islujici , kysely” stres kmol.ha™;

2. pufracnirychlost;

je definovana jako maximalni mozna rychlost reakce mezi ,okyselujici slouceninou
a pfislu$nou pufrujici slouéeninou. Jednotkou je kmol . ha *.yr™.

O tom, zdali je okyseleni daného ekosystému dostatecné tlumeno padnimi mechanismy,
nékdy rozhoduje kinetické hledisko: v pldé sice mlzZe setrvavat velké mnozZstvi sloucenin
s pufracnim potencidlem (pufraéni kapacita je vysokd), ovSsem rychlost reakce mezi
okyselujicimi a pufrujicimi [dtkami je nékdy pfilis mald, jinymi slovy, okyselovani ekosystému
je rychlejsi nez jeho vnitini pufraéni mechanismy.

Se zménou hodnoty ptdniho pH se méni i pufra¢ni mechanismus, ktery predevsim odpovida
za tlumeni vykyvu padniho pH. V padé rozlisujeme nasledujici zakladni pufra¢ni mechanismy
(obr. 10.12 a tabulka 10.7):

Uhlicitanovy pufracni systém (pH 8,0-6,2)

Tento mechanismus prevlada v plidach obsahujicich podil jemného uhli¢itanu vapenatého
nebo jinych uhli¢itand. V padnim roztoku je potom hlavni &astici Ca®" nebo Mg?*. Kapacita
tohoto pufraéniho systému zdvisi na mnoiZstvi uhli¢itanl pfitomnych v pldé. Pokud je
matecnou horninou pfimo vapenec nebo dolomit, neprobiha acidifikace pad ani pfi kyselych
destich, jelikoz rychlost pufracni reakce s uhli¢itany je dostatecna a pufraCni kapacita tohoto
mechanismu je obrovska.

Silikatovy pufracni systém (pH 6,2-5,0)

Pokud pldotvorny substrat neobsahuje bazické slozky jako vdpenec nebo dolomit, je
u okyselovanych pud zprvu vycerpdvan silikatovy pufraéni mechanismus; pfi ném jsou
z hlinito-kfemicitan(i uvolfiovany bazické kationty a vyplavovany z ekosystému. Pfi pH vy$sim
nez 5 jeSté ve vétsSi mife neprobihd vyplavovani sloucenin hliniku (viz dale). Vyluhovani
hlinito-kfemicitan( probiha pfi vSech hodnotach pH, ovsem pufracni rychlost téchto procesu
je velmi nizkd, proto byvaji soubézné zapojeny i dalsi pufracni mechanismy.

Kationtové-vyménny pufracni mechanismus (4,2-5,0)

Zakladni mechanismy naleZejici k tomuto pufraénimu mechanismu byly popsany predesle;
tento pufracni mechanismus je velmi vyznamny, jelikoz vyménna reakce mezi
adsorbovanymi ionty a oxoniovymi kationty probiha velmi rychle. Celkovou pufracni kapacitu
této reakce uréuje KVK a stupen nasyceni sorpéniho komplexu bazemi (rozmezi 0,05-0,70).



Pufracni oblast hliniku a Zeleza (4,2 a nize)

V tomto pfipadé oxoniové kationty mobilizuji volny hlinik A**. Hlinik je pfirozené pfitomen
ve velkém mnoiZstvi v hlinito-kfemicitanech a dalSich plGdnich komponentach, ovSem
v nedkodné formé. Volny hlinity iont AI** ma naproti tomu celou fadu negativnich G&inkd,
2vI4$té na padni bakterie a kofenové systémy rostlin, blokuje ptijem Mg** rostlinami atd.

Pokud pldni pH klesne pod hodnotu 3,8, nastdva aktivace pufraéniho mechanismu Zeleza:
zapoéne rozpouéténi hydroxyslougenin Zeleza a migrace volnych Zelezitych Fe** iontd
pudnim profilem; to se projevi viditelnymi zménami v pddnim profilu (vznik ortStejnt), pH
nizsi nez 3,8 znaci velmi silny nedostatek mineralnich Zivin a toxické ucinky pro organismy.
Presto v nékterych extrémnich podminkach (napf. podmacené horské smrciny) mohou byt
takto nizké hodnoty pH stavem pfirozenym.

101
Q-
Na,Ca(1-05xC0s
8
sl silikatovy pufraéni
systrém
pH
6 —
vymeénne baze
5k
oxid-hydroxidy Al
4=
3= oxid-hydroxidy Fe
mol H* >
sniZzovani neutralizacni kapacity >

Obrazek 10.12: vyvoj pudniho pH pfi zvySovani koncentrace vodikovych iontd H*
(pfesng&ji oxoniovych kationtd HsO") pfi zapojemi na obrazku jmenovanych
pufraénich mechanismu.

10.7 Indikatory pro urceni nedostatku bazickych iontu
v lesnich ekosystémech

Degradace lesnich pud a nasledné naruseni stability lesnich ekosystéml ma ve
stfedoevropském prostoru tfi hlavni priciny:

a) nedostatek bazickych kationt( dostupnych ¢leniim ekosystému,

b) pokles pH,
c) zvydend koncentrace AI*".



Je zfejmé, Ze vsechny tyto procesy jsou provazany, protoze pudy s pfirozené nizkou zasobou

bazickych kationt( jsou nachylné jak k poklesu pH, tak k mobilizaci volného AI**

. Tyto procesy
pUsobi ve stfedoevropském prostoru soucinné s nadmérnym pfijmem dusiku a oslabuji tak
lesni ekosystémy, zvlasté smrkové monokultury, které jsou nadmérné napadany hmyzem,

houbovymi patogeny, ldmany vétrem, popfipadé trpi suchem.

padniho pH pfi zvySeném vstupu vodikovych iontd H* (pFesné&ji oxoniovych kationtd
HsO"). Bazické ionty jsou reprezentovany Ca?*. Upraveno podle (45).

pufra¢ni mechanismus | oblast pH nasyceni bazemi probihajici reakce
(zjednodusené)

uhli¢itany 8-6,2 1 CaCO; + ,H,CO3" ->
Ca” +2 HCOy

silikaty 6,2-5,0 0,70-1 CaAl,Si,0g + 2 ,,H,CO3“
+H,0 -> Ca** + 2 HCOy
+ Al,Si;05(0OH),

vymeénné ionty 5,0-4,2 0,05-0,7 jilové mineraly-Ca +

2H" -> H-jilové
mineraly + Ca**

oxidy-hydroxidy Al 4,2-3,0 0-0,05 AIOOH + 3H" -> AP +
2H,0

oxidy-hydroxidy Fe <3,8 0,00 FeOOH + 3H" -> Fe** +
2H,0

10.7.1 Mechanismus hlinikového stresu

PFi nizkém pomeéru bazickych kationtl k hliniku (Bc/Al) jsou vyménna mista na bunécnych
membranach obsazovana ionty AI**, a je tak znesnadnén p¥ijem dileZitych bazickych iontd
jako Ca*, K" a zvlasté Mg®*. AP** tedy narusuje elektrostatickou rovnovdhu na membranach,
¢imz dochazi k odumirdni zasazenych orgdna, zvlasté jemnych kotink( s naslednym Spatnym
pfijmem Zivin, vody a celkovym oslabenim rostliny. Tento mechanismus je typicky pro B-
horizonty lesnich pld v celé stfedni Evropé a jizni Skandinavii (Hruska a Cienciala, 2001).
RovnézZ dochazi k blokovani nékterych enzymd.

10.7.2 Poméry bazi k hliniku jako indikatory degradace

Je zajimavé, Ze dvé hlavni hospodarské dreviny stfedoevropskych lesl: smrk ztepily a buk
lesni se ve své citlivosti vici hlinikovému stresu znacné |isi:

* smrk je relativné odolny proti vysoké koncentraci oxoniovych kationtd,
naopak velmi citlivy k nizkému poméru Bc/Al;
e buk je relativné odolny proti hlinikovému stresu, naopak hire snasi pokles pH.




Vhodnym indikatorem miry poskozeni lesniho ekosystému hlinikovym stresem a relativnim
nedostatkem bazi se zdd byt pomér Ca/Al. Cronan a Grigal (1995) napfiklad uvadi, Ze pfi
poméru Ca/Al = 1 bylo pozorovano vyznamné poskozeni v 50 % studovanych pfipadd, pfi
poméru Ca/Al = 0,5 uZ to bylo 90 % pripadd. V konvenci o dalkovém prenosu Skodlivin
v Evropé (LRTAP UN ECE) se rovnéz uvadi parametr Ca+Mg+K/Al jako kriticky parametr pro
vypocet kritické zatéze v ekosystému.

700 5
600 +
500 4
400 4
300
200 -
100 -

Al (umaol/l)

3.1 33 35 37 3989 4.1 43 45 47
pH

Obrazek 10.13: Zavislost koncentrace Al na pH pudniho roztoku. Koncentrace Al
je fizena rozpousténim gibsitu, pKa = 7.6. Pfevzato z (46).

Jelikoz, jak jiz bylo zminéno, acidifikace lesni pady je do jisté miry pfirozeny jev (mysleno ta,
ktera je zplsobena opadem) a jelikoZ v horskych smréinach na minerdlné chudych horninach
(naptiklad nasich pohranicnich hor) je bez kyselych srazek pH pldy velmi nizké, mizZeme si
poloZit otdzku, vjaké mife dochazelo dfive v horskych smrcinach k hlinikovému stresu?
Horské smrciny, zvlasté v oblastech krystalinika, se vyznacuji malou pufracni kapacitou ptd
a pfirozené hodnoty pH pudniho roztoku jsou zde tedy relativné nizké (zvlasté ve srovnani
s jinymi stanovisti). Pady v horskych lesich obsahuji huminové kyseliny a predevsim
fulvokyseliny; tyto latky maji nizkou hodnotu pH. Napfiklad ve Skandinavii dosahuje pH
pudniho roztoku v mocném humusovém horizontu s vysokym podilem raseliny hodnot 3,2—
3,5, coz jsou u pfirodnich systém( hodnoty extrémé nizké. Presto zde nedochazi
k hlinifkovému stresu a pomér Bc/Al zGstava pfriznivy, jak je to mozné? Jednim z hlavnich
faktort je to, ze zminéné huminové kyseliny a fulvokyseliny tvofi s AI** stabilni komplex,
atim jej imobilizuji. Naproti tomu anorganické kyseliny (pfedevsim H,SO; a HNO;3
z atmosférické depozice) jsou velmi Spatnd komplexaéni €inidla pro kovové ionty, a proto
uvolriuji Al v jeho toxické formé AI**.



Hlinikovy stres je tedy jev doprovazejici predevsim nahly (ve srovnani s relaxacnim ¢asem
biosféry) pokles pH pud spojeny predevsim s antropogenni acidifikaci.

Vzhledem k tomu, Ze stupnice pH je logaritmicka, mlizZe znamenat i mirny pokles pH vyrazny
nardst koncentrace volného AI**, a tedy i vyrazné snizeni poméru Bc/Al (obr. 10.13). Pouhé
uréeni pH prostredi (ptdniho, vod) se tedy jevi jako nedostatecny popisny ndastroj acidifikaci
degradovanych ekosystému, je vSak dllezitym doplfikovym uUdajem. To miZeme ukdzat na
prikladu porovnani dvou redlnych lesnich ekosystém: prvniho v Krusnych horach a druhého
na Ceskomoravské vrchoviné. Hodnota pH pddniho prostiedi v ,kru$nohorském® lesnim
ekosystému klesla pod 5, kdeZzto na Vysociné ma hodnotu 6,5, vobou pfipadech je uz
zapojen hlinikovy pufraéni mechanismus, oviem pouze v prvnim pfipadé se jiz uvoliiuje A”**,
ktery pusobi hlinikovy stres; prostfedi s pH 6,5 se Al vyskytuje prevainé ve formé anionu
AI(OH), -, ktery hlinikovy stres nepUsobi.

Jako zvlasté vhodny se pro hodnoceni stavu lesnich ekosystém jevi jiz predesle zminény
pomér Bc/Al: byla napriklad nalezena dobrd negativni korelace tohoto poméru s mirou
poskozeni stromové koruny (stupen defoliace asimilacniho aparatu v procentech).

U porostl postizenych silnou antropogenni acidifikaci je pomér Bc/Al zvlasté nepfiznivy ve
svrchnéjéim minerdlnim horizontu. V organickych horizontech je volny AI** ¢aste¢né vazan
do komplex( s fulvokyselinami a huminovymi kyselinami, rovnéz plati, Ze v organickych
horizontech je relativné maly obsah &astic, ze kterych miZe byt acidifikaci AI** uvolfiovan,
jelikoZz jeho hlavni zdroj se nachazi v matecné horniné. U porostl s obzvlasté nepfiznivymi
hodnotami Bc/Al v nizSich horizontech dochazi k zajimavému jevu: presunu kofend do
vyssich organickych horizont(, a tim padem k plytkému prokorenéni.

Kritickd hodnota parametru Bc/Al je 1, klesne-li pomér pod tuto hodnotu, je stabilita
ekosystému jiz extrémné narusena.

Tato hodnota se také pouziva pri vypoctech kritickych zatézi acidifikujicimi emisemi pro lesni
ekosystémy.

Zmény zplUsobené v plidach v souvislosti s eutrofizaci a acidifikaci se daji plnym pravem
oznacit za degradacni, tyto zmény jsou dlouhodobé a vyrazné snizuji stabilitu terestrickych
i aquatickych ekosystému. Tyto zmény se zrcadli ve zméné pldniho nebo vodniho chemismu,
ktera mda neblahé ucinky na zdravi ekosystému, zvlasté pokud se ony zmény chemismu
odehravaji v uzlovych mistech ekosystému: tzn. v mistech s intenzivni vyménou energie,
latek a informace mezi ekosystémem a jeho prostfedim. Mezi takova mista nepochybné
patfi kofenovy systém a rhizosféra, respektive mykorhizosféra, proto jsou pldni indikatory
a jejich ¢asovy vyvoj velmi hodnotnym nastrojem pro hodnoceni zmén v ekosystémech,
jejich stability a mozného budouciho vyvoje.



10.8 Chemické latky v pudnim prostiredi ovliviiujici stabilitu

Doposud jsme hovofili o latkach, které vstupuji primo do ¢leni ekosystém( a maji stézejni
vyznam pro jejich vyzivu, vyjimku v tomto ohledu snad predstavoval pouze hlinik ¢i Zelezo,
u nichZ jsme se zabyvali zménou jejich speciace v souvislosti se snizenim hodnoty pldniho
pH. OvSem existuji i skupiny latek, které primarné nevstupuji do katabolickych fazi
metabolismu primarnich producent(, a presto jsou pro stabilitu ekosystému dulezité. Jejich
vyznam spociva v tom, Ze stabilizuji padni prostredi. Jedna se o parametry charakterizujici
fyzikalni vlastnosti pady. SloZeni pud se s hloubkou méni: s narlstajici hloubkou sldbne vliv
pusobeni biotické slozky systému na sloZeni pudy. Proto mlzeme v pldach rozeznat
charakteristické horizonty: hovotfime o stratifikaci pad. Mezi klasické parametry
charakterizujici kvalitu pady patfi forma humusu (mul, moder, mor), obsah organického
uhliku C,,, obsah jilovych mineral( a jiz zminéné vlastnosti jako KVK, stupen nasyceni
sorpéniho komplexu a pH. Napfiklad mnoZstvi organického uhliku C,x nem(ze byt samo
0 sobé smérodatnym indikatorem kvality pUdy, jelikoZ nic nevypovida o formach organickych
molekul v pfislusné pGdé. Pomocnym kritériem je napftiklad zjisténi formy organickych
kyselin vyrazné ovliviiujicich strukturu puady, ty tradicné délime na dvé zakladni kategorie:
fulvokyseliny a huminové kyseliny. Pficemz se ma za to, Ze fulvokyseliny maiji kratsi retézce,
mensi komplexacni schopnost a jejich zvyseny vyskyt v pldé indikuje nepfiznivé padni
charakteristiky, typické napfiklad pro formu humusu mor. Problém spociva vtom, Ze tyto
dvé kategorie kyselin nejsou zcela dobfe definovatelné, jelikoz obé kategorie v sebe
navzajem prechazi.

Soucasné trendy spocivaji ve snaze postiehnout jednotlivé slozky pldni organické hmoty
i mineralniho komplexu v jejich vzajemné provdzanosti a v pohledu na né jako na vysledek
koevoluce miliéon pudnich organism(, pficemzZ se uvazuje o tom, Ze pfitomnost nékterych
latek, které se v p(idé objevily, se v prlibéhu evoluce ukdzala byt vyhodnou, a proto byla
jejich pritomnost podchycena. Dosavadni pfristupy, kdy byla plida podrobena sekvencni
extrakci, mohly vést ke zkreslenym predstavam a povaze pudnich castic, jelikoz béhem
téchto extrakci mohlo dochdzet k sekunddrnim polymeracim pfislusnych humusovych latek
(Schmidt, Torn a kol. 2011). Celd problematika je velmi, velmi sloZitd, proto dale uvedeme
pouze nékolik poznamek k tomu, jakym zpUsobem muiZe byt ovlivnéna stabilita pldniho
prostredi.

Latka, kterd s nejvétSi pravdépodobnosti hraje ve stabilizaci struktury pldniho prostredi
vyznacnou roli, je jiz zminény glomalin. Tento glykoprotein ma vztah kagregaci pud.
Existence pldnich agregatl je zhlediska Urodnosti a stability pld nesmirné dulezita
(odolnost vici erozi, schopnost poutat vodu a vzduch v meziprostorech, vazani Zivin atd.).
Jak jiz bylo feceno, glomalin produkuji mykorhizni houby. Okolo 75 % druhl rostlin je
pristupnych mykorhizni ,infekci”, pficemzZ tento vztah vétSinou podporuje vyZivu téchto
rostlin (Douglas, 2010). Zda se, Ze mykorhizni symbidza je vztahem velmi prastarym, jelikoz



u arbuskularniho typu se predpoklada jeji vznik jiz pred zhruba 400 miliony let, tedy v obdobi
nastupu prvnich suchozemskych rostlin (Simon a kol. 1993). Dnes je mykorhizni symbidza
jednim ze zdsadnich vztah( v pUdnim prostfedi, od tropickych lesl, pres savany az po
temperdtni a boreadlni lesy (Douglas, 2010). Spekuluje se dokonce, Ze to byl pravé tento druh
mutualismu, ktery umoznil mohutny nastup zelenych rostlin na sousi, a nebyt tohoto vztahu,
previadaly by v terestrickych podminkach nizsi organismy typu cyanobakterii a dalSich
mikroorganismu. Rozsifenost tohoto vztahu predurcuje i rozsifeni glomalinu, ktery muze
tvofit okolo 5 % pldniho uhliku a dusiku a vyrazné tak spoluuréovat pudni vlastnosti
v kladném smyslu (Treseder and Turner 2007).

Strukturni vlastnosti pady jsou velmi dalezité. Spoluurcuji napriklad odolnost vicdi erozi. Na
arovni kulturni ¢i postkulturni krajiny, kde jsou riznou mérou zastoupeny agroekosystémy,
predstavuje odolnost vUci erozi vlastnost, kterd vyrazné ovliviiuje stabilitu krajiny jako celku
a také predurcuje dlouhodobou udrzitelnost produkce. PUdni eroze predstavuje
i v celosvétovém meéfitku jeden z nejvétsich problému (spolu s vysychdnim plid a zasolenim).
Na tomto misté mizZeme pouze odkazat napriklad na publikaci Kolaps (Diamond, 2008), kde
je této problematice vénovana na uUrovni globalniho méritka velka pozornost a jsou uvedeny
priklady ptic¢innych vztahl vycerpani pudniho prostfedi — kolaps pfrislusné kultury, které
zndme z minulosti. Degradace plidy mlzZe byt pficinou jak pGdni eroze, tak i vysychdni.

V pfipadé CR predstavuje eroze zemédélské pady zavainy problém, jelikoZ rliznym stupném
eroze je postizeno okolo 50 % orné pady (primér v EU Cini pfitom 12 %). Splav ornice z poli
¢ini v CR 21 milién{ tun roéné! Na erozi se véak mdzeme divat jako na nasledek kombinace
nékolika faktord, jejichz pUsobeni sméfuje vyuZivani zemédélské pudy u nas do oblasti
neudrzitelnosti. Z téchto faktorll mGzeme vyzdvihnout predevsim:

e nedodrzovani vhodnych osevnich postup(;

e orbu na nevhodnych, pfili§ svazitych mistech, které mély zUstat vyclenény pro
nepolni kultury;

e nevhodné uZivani a naduzivani mineralnich hnojiv a herbicidnich prostredkd.

Posledni bod muiZe vést k urychlenému odbouravani organické hmoty ¢i inhibici vzniku
takovych latek, jako je glomalin, cozZ Cini pldy mnohem nachylnéjsi k erozi.

Plada tedy predstavuje na jedné strané z hlediska stability terestrickych ekosystému zdsadni
prostiedi, kde se odehrava vétsina interakci mezi ¢leny ekosystému, kde se mohou rovnéz
akumulovat ucinky vlivi zménéného prostredi, na druhé strané je studium procesd v pudé



velmi sloZité a i vysvétleni takové zakladni vlastnosti, jako je Urodnost pldy, muizZe z hlediska
popisu ¢asti pldniho prostiedi predstavovat znaény problém.



11 Biodiverzita a stabilita

,Vse, co je podle pfirody, je hodno ucty.”
Marcus Tullius Cicero

Pokud chceme ve védé néfemu porozumét, musime si ujasnit pojmy. Pro pripad vztahu
stability a biodiverzity to plati dvojnasob, jelikoz vykladové ramce obou téchto dulezZitych
slivek jsou opravdu Siroké. Vztah stability a biodiverzity je jednim z nejvice kontroverznich
témat, kterd v této knize otevieme. Kontroverzni proto, Ze vztah biodiverzity a stability se
stal mnohdy predmétem ucelovych tvrzeni, zvlasté v souvislosti se zavaznym problémem
snizovani celosvétové biodiverzity. U¢elovym proto, Ze byval pouZivan ve dvou extrémnich
pripadech: vyssi biodiverzita = vyssSi stabilita nebo snizovani biodiverzity — neovlivnéni
stability, zcela poplatné tomu, kym a na obranu ¢eho byl pouZit. Tato kapitola vSak nebude
pouhou relativizaci tohoto vztahu. SpiSe naopak, ukdZzeme si, Ze pokud si ujasnime, co
pojmem stabilita a pojmem biodiverzita vdaném momenté rozumime, midZeme se dobrat
k docela jednoznacnym tvrzenim.

11.1 Vyrazné zmeény biodiverzity v historii Zemeé

UvaZujme v této podkapitole o biodiverzité jako o druhové rozmanitosti, coZ je jedna z jejich
nejjednodussich definic.

vrve

predevsim devastaci pfirozenych biotopu, znecisténim ¢i nadmérnym lovem, je v podstaté
jevem pfrirozenym, protoze Ubytek biodiverzity je pfirodé v jistém ohledu vlastni: udal se
historii velkych svétovych vymirani (obr. 11.1) a na jejich pravdépodobné priciny. Nasleduijici
prehled je zpracovan podle Voldfichové a Mihulky (2011).

11.1.1 Vymirani ordovik-silur pired 440-450 miliony let

Odhaduje se, Ze vtomto obdobi vyhynulo az 85 % vSech druhd. Nejpravdépodobnéjsi
pric¢inou byl nahly nastup doby ledové, véetné vyrazného ochlazeni svétového oceanu. Pred
onim nahlym nastupem doby ledové bylo klima na Zemi vyrazné teplejSi neZ dnes,
koncentrace CO, byla 16krat vyssi, a proto existoval velmi silny sklenikovy jev. Nad pfiCinou
zalednéni se stdle diskutuje. Ve hie je hypotéza o vysoké produkci biosféry, ktera navazala
velkou ¢ast CO, do organické hmoty, cozZ vedlo k oslabeni sklenikového jevu. Dalsi hypotéza
pocita s kombinaci kontinentalniho driftu (posun Gondwany na sever), intenzivni sope¢nou
¢innosti (rozptyleny popel zabranuje prichodu slunecniho zafeni k povrchu) a vyvazanim
Casti CO, vramci geologickych proces(. Jako posledni zde mame pficinu mimozemskou,



ktera vtomto pripadé spociva v explozi supernovy. Zareni gama, které nasledné dorazilo
k Zemi, zabijelo jednak pfimo, jednak vedlo k poSkozeni ozonové vrstvy a tvorbé NO,, ktery
pusobi kyselinotvorné a také jako ,antisklenikovy” plyn a mohl tedy zapficinit i ochlazeni.

11.1.2 Vymirani v pozdnim devonu - pred 360-375 miliony let

V tomto obdobi vymizelo okolo 75 % tehdejsSich morskych druhl. Obdobi se vyznacuje
vyraznym kolisdnim hladiny mofe a nékteré sedimenty poukazuji na mozny vyskyt
celoplanetdrnich tsunami. To dobfe koresponduje sprvni moZnou pfi¢inou vymirani,
dopadem dvou meteorickych roji na zemsky povrch. Existuji i dalSi geologické ndlezy
podporujici tuto hypotézu. Podle jinych nazord mohlo byt vymirani disledkem extrémné
ucinného klimatického efektu El Nifio, popfipadé La Nifia (tedy teplého, eventudlné
studeného mofrského proudu). Posledni hypotéza pocitda sroli rostlin: prudky rozvoj
cévnatych rostlin, které utvorily mohutné pralesy, vyrazné proménil sloZzeni vody v povodich
a mofich, do kterych se vyplavilo velké mnoiZstvi Zivin. V disledku toho nastala eutrofizace
a mohutny nardst biomasy autotrofnich organism( ve vodach. To vedlo opét k vyvazani CO,
z atmosféry a anoxii vod. Ve vsech pripadech se ovsem opét pocitd s naslednym ochlazenim:
totiz s nastupem nékolika po sobé jdoucich glacidlu, stfidanych interglacialy.

11.1.3 Vymirani perm-trias - pred 251,4 miliony let

Jednd se o nejvétsi zndmé vymirani v historii Zemé. Vymrelo 77 % az 96 % vSech vodnich
a suchozemskych druht. Vzhledem ke geologickému béhu c¢asu se vymiralo rychle, v pfipadé
suchozemskych Zivocich(l celd wudalost trvala 10000 let. Existuje mnoho scénaru
vysvétlujicich tuto katastrofu. S nejvétsi pravdépodobnosti vznikl v oblasti Sibife supervulkan
(dnes o tom svédci az nékolik desitek km silné nanosy lavy). To vedlo jednak ke zvySeni
koncentrace CO, v atmosfére, jednak se do atmosféry dostaly kyselinotvorné plyny, coz
nastartovalo mohutné kyselé desté, které vedly ke kolapsiim jak suchozemskych, tak vodnich
ekosystému. Vyrony lavy rovnéz zapdlily rozsahla uhelnd loZiska, coZ by vysvétlovalo, proc¢ se
z té doby na Sibifi Zddnd nezachovala. Hofici uhli uvolfiovalo dalsi jedovaté zplodiny, to
zpUsobovalo stupriovani otrav organisma. Hladina kysliku klesla z témér 30 % na zhruba 10
%: nastaly anoxické udalosti a vymirani aerobnich autotrofd v moftich. Prostor dostaly sirné
bakterie, které se obejdou bez kysliku. Ovsem odpadni produkt jejich metabolismu, H,S, ved|
k dalSim otravam. Hovofi se rovnéz o uvolnéni velkého mnoZstvi metanu z morského dna;
ten mohl organismy otravit a nasledné reakce by rovnéz spotfebovaly velké mnoZstvi kysliku.
Podle dokladll se metan vtomto obdobi uvolfioval 20 000 let a zvySeni jeho koncentrace
dobte souhlasi s pribéhem vymirani.

11.1.4 Vymirani kfida-paleogén - pred 65,5 miliony let

Nejzndméjsi ze vSech velkych vymirani, jelikoZ je spjato s vymrenim dinosaurd. Za pficinu se
stdle (existuji jisté pochybnosti) povazuje dopad télesa (chicxulubského meteoritu)



o praméru 10-20 km do oblasti soucasného Mexického zalivu a s tim spojené obdobi temna
trvajici nékolik mésica.

Mimo tato nejvétsi vymirani je vyznacné rovnéz vymirani v triasu, pfiblizné pred 200 milidny
let a ,,neddvné” vymirani na konci pleistocénu, v dobé pred 50 000 — 10 000 lety.
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Obrazek 11.1: velka vymirani druh( v historii Zemé. Na ose y je vynesen
procentualni pocet druhl Zzijicich v oceanu (nikoliv tedy absolutni pocet jedincl),
které v daném obdobi vymrely. Udaje se opiraji pouze o druhy, u nichZ existuje

fosilni zaznam. Upraveno podle (47).

11.2 Ubytek druhi spjaty s ¢innosti ¢lovéka

LAntropocentrismus postavi do centra pozornosti clovéka (anthropos) a rekne, Ze v prirodé
Zadna hodnota neni, lesy maji hodnotu pouze v tom, Ze nadm poskytuji kyslik, stavebni drevo
nebo jsou mistem rekreace. Priroda neni nic neZ hristé, na kterém se odehrdvaji nase
ekonomické aktivity.”

Marek Orko Vacha (2010)
PoloZme si nyni otdzku, jak zavazné je soucasné vymirani spjaté s Cinnosti ¢lovéka? MUzeme

si polozit i podotazku, na kterou kazdy mUze hledat odpovéd sam, totiz do jaké miry je
pfirozené?



Na predesle uvedenych pfikladech jsme si mohli vS§imnout jistych analogii mezi nékterymi
z uvedenych pfticin globalnich vymirdni a soucasnou ¢innosti ¢lovéka: napfiklad kontaminace
atmosféry a vod, uvolfovani zplodin z fosilnich paliv, kyselé desté, naruseni ozonové vrstvy,
mechanické znehodnoceni rozsahlych ploch ekosystéml, zvySeni koncentrace sklenikovych
plynG. PovSimnéme si, Ze jako spoustéci mechanismus vymirani se ¢asto uvazuje exogenni
pri¢ina (tedy mimo geobiosféru): dopad meteoritl, exploze supernovy, vznik supervulkanu,
kontinentalni drift, uvazuje se ovSsem rovnéz o pfic¢inach endogennich (navazani pfiliSného
spousta dalSich, vtomto velmi stru¢ném prehledu nezminénych ptiklad(. Je pochopitelné
mozno uvazZovat i o kombinaci exogennich i endogennich faktord, pricemz v tomto pripadé
by zadny z faktorl nemusel byt dostatecné vyrazny, aby zpUsobil rozsahlé vymirani, pokud
by pusobil sdm o sobé.

Co je zajimavé, po odeznéni kazdé katastrofy nastal opétovny rozvoj Zivota, rust komplexity
i biodiverzity, a to i v pfipadé, pokud bychom pfipustili existenci slepych evoluénich ulicek
vyvoje globdlniho ekosystému. Témito slepymi ulickami rozumime docasné silné ovlivnéni
globalniho ekosystémy druhy ¢i skupinami druhd, které vyrazné narusovaly Zivotni prostiedi
druhd jinych ¢i poskozovaly funkce globdlniho ekosystému. Vzhledem k tomu, Ze zde Zivot
stdle je a jeho tendence k rozvoji nevyhasing, existuji v podstaté dva mozné scénare, jak bylo
,naloZzeno” se slepymi evoluénimi ulickami: bud byly negativni efekty pfrislusnych druhd
potlaceny (napft. posileni recyklace Zivin v ekosystémech, vyhynuti nékterych druhd), nebo se
jim biosféra pfizpUsobila (napf. vzrist kysliku v atmosféfe a nasledny prechod anaerobnich
metabolism({ v aerobni). ,Tendence” ptirody krlstu a zvySovani komplexity je
pozoruhodnou vlastnosti, kterou rozebereme v dalsi kapitole. Snad pravé tuto vlastnost
muZeme oznacit za esenci toho, co z hlediska evoluce povaZujeme za prirozené.

Rozsah soucasného vymirani zatim nedosahuje rozsahu predchozich velkych vymirani
(Storch, 2011). Celkovy pocet vymrelych druhl ovSem predstavuje extenzivni veli¢inu. Kdyz
se zameérfime na pridruzeny parametr intenzivni, totiz rychlost vymirani, dospéjeme k zavéru,
Ze rychlost, s jakou mizi druhy, je asi 100 az 1000krat vyssi, nez Cinni rychlost ,,pozadového
vymirani“ pfirozeného pro evoluci. Pfi takovéto rychlosti bude rozsahu odpovidajicimu
globalnimu vymirani dosazeno v fadu nékolika stovek Ci tisicd let (Storch, 2011). V pfipadé
terestrickych obojzivelniku, ptakd a savcd bude tato hranice pfekrocena za cca 240-540 let.

Nad ubytkem biodiverzity proto rozhodné nelze mavnout rukou, a to z mnoha dlivoda.

,Ochrana druh( by se tedy méla odvoldvat na néco jiného (nikoliv na vztah stabilita—
biodiverzita pozn. autor), tfeba na to, Ze jsou namnoze pékné, roztomilé a Ze je mdme rddi.
Takovd ta , subjektivisticka” argumentace se kupodivu ,,nesmi*, byt je jedind rozumnd.”

Stanislav Komarek (2001)



11.3 Definice biodiverzity

Podivejme se nyni na davody souvisejici sfungovanim ekosystému, popripadé jejich
stabilitou. Abychom mohli do této problematiky proniknout alespon trosku hloubéji, bude to
vyZadovat lepsi pochopeni pojmu biodiverzita. Z toho divodu nésleduje nékolik definici.

Biodiverzitu mulzZeme chdpat jako rozmanitost Zivych organismd, pfirodnich zdroja
a ekosystému, jejichz jsou (druhy) soucasti (Heywood, 1995). Vyraz biodiverzita neboli
biologickd rozmanitost se tedy vztahuje k rlznym udrovnim hierarchie zivych systém: ke
genim, druhlm, ekosystémUm a jejich relativni Cetnosti. Nejde vSak jen o pouhy soucet
genU, druh( a ekosystému, ale i o variabilitu v ramci téchto skupin. Na zakladé toho, v jaké
oblasti hierarchie Zivé pfirody rozmanitost zkoumame, mizZeme definovat nékolik typ(
biodiverzity. Pro priklad uvedme genetickou diverzitu, ekosystémovou diverzitu, druhovou
bohatost, krajinnou diverzitu.

Geneticka diverzita vyjadiuje rozmanitost genli v rdmci populaci ¢i druh(l. Rozmanitost gen(
urCuje variabilitu znakd, a tedy i schopnost daného druhu/populace prezit. KdyZz jsme
zminovali pfirodni vybér, uvedli jsme, Ze i v ramci druhu musi existovat jista variabilita, coz
umoznuje selekci jedincl s vyssi fitness. Z tohoto pohledu predstavuje existence genetické
diverzity predpoklad nezbytny pro udrzeni evoluénich procesu.

Ekosystémova diverzita je cilena na rozmanitost druh( v ekosystémech. Zde je ponékud
problém stim, Ze na ndrodnich drovnich existuje velké mnoZstvi ekosystémovych
klasifikacnich systém( zamérenych na lokalni ekosystémy. Dosud tedy neexistuje jednotny
klasifikacni systém ekosystém.

Funkéni diverzita je z hlediska stability jednou z nejdllezitéjSich. UvaZuje postaveni
jednotlivych druhi a jejich uplatnéni v ekosystému, zkouma jejich misto v potravnim retézci
a jeho duleZitost, popf. nezastupitelnost. Rovnéz pracuje s konceptem klicovych druht
(keystone species).

Nejcastéji vsak byva pojem biodiverzita pouZivdn, tak jak jsme jej nejprve pouZili i my: jako
rozmanitost druht na urcitém tuzemi. Na zakladé tohoto pfistupu mizZzeme vylisit tti kategorie
biodiverzity. Alfa diverzita vyjadfuje pocet druhl na daném (zpravidla ne pfili§ velkém
Uzemi), popf. vdaném vzorku. Beta diverzita postihuje miru zmény druhového sloZeni podél
jistého gradientu (napft. srazek, nadmorské vysky, salinity, ¢i prosté podél vzdalenosti), ktery
se vyskytuje vdaném uUzemi. Gama diverzita popisuje diverzitu nadregionalnich oblasti,
proto je kombinaci obou predesle uvedenych kategorii.

11.3.1 Shannontiv-Weavertv index diverzity

Existuje mnoho indexti pro méreni druhové diverzity (hlavni jsou Odumdiv, Simpsonuyv,
Shannon—Weaverdv index). Vyvstava samoziejmé otazka, jak dany index definovat, aby co



nejlépe vystihoval nase pozadavky na zménu tohoto indexu se zménou diverzity
a abundance jednotlivych druhi. UvaZzujme o ekosystému, ve kterém Zije s druhi; i-tému
druhu odpovidd abundance n; a celkovy pocet vSech jedincli vdaném ekosystému je N.
MUzZeme srovnat dva hypotetické ekosystémy. Oba maji stejny pocet druhl s, dokonce
i celkovy pocet jedincli N se v obou pripadech rovna. V prvnim pripadé vsak zcela dominuje
pouze jeden druh. Velikosti populaci ostatnich druh( jsou ve srovnani s nim fadové mensi.
Naopak v pripadé druhého ekosystému jsou abundance vSech druhl pfiblizné vyrovnané.
Nyni si predstavme, Ze budeme prochazet obéma ekosystémy, pricemi jsme peclivi
pozorovatelé, takZe si povSimneme i mensich druh(. O kterém z ekosystému fekneme, Ze ma
vysSSi biodiverzitu? Jelikoz pravdépodobnost stfetnuti druhu je funkci jeho abundance,
rozhodné ndm druhy ekosystém vyjde jako ten s vyssi biodiverzitou. Zd3a se, Ze tento pohled
je opodstatnitelny i z hlediska funkcnosti ekosystému, odolnosti vici stresu a koneckoncu i
z hlediska praktické proveditelnosti méreni. KdyzZ totiz ur€ujeme biodiverzitu urcitého Uzemi,
z praktickych dlivod(i by se ndm hodilo, kdyby velmi vzacné druhy s velmi malou abundanci
(vzhledem k celkovému poctu jedinc) celkovou hodnotu biodiverzity zas tak silné
neovlivnily. Tyto poZadavky splfiuje Shannon—Weaveruv index diverzity, ktery ma nasledujici

=3 i %)

Moznd hlavné proto patfi mezi nejpouzivanéjsi indexy diverzity. Jeho hodnota roste

tvar.
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s pribyvajicimi biologickymi druhy a s rovnomérnosti jejich zastoupeni ve sledované
biocendze. Zajimavé je, Ze Index ma formdlné stejny tvar jako Shannonova definice
informacni entropie nebo vyjadreni informacni exergie. Shannonova entropie je definovana
nize uvedenym vztahem.

H(S) =— z p(s;) log,p(s;)
i=1
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Zde p(s;) udava pravdépodobnost daného stavu v systému, analogicky jako n;/N udava
pravdépodobnost, Ze nahodné vybrany jedinec z ekosystému bude patfit ki-tému druhu.
Nad vyznamem této analogie, pokud néjaky existuje, miZzeme pochopitelné premyslet.

11.4 Historie nahledu na vztah biodiverzita stabilita

11.4.1 Pohled ekologii ,klasické skoly*

Na pocatku 20. stoleti prevladal mezi biology nazor, Ze druhové pestrejsi ekosystémy jsou
zaroven i stabilngjsi. Zvlasté zakorenény byl tento ndzor mezi lesniky a lesnimi biology.
Napriklad Mozorov (1903) tvrdil, Ze odolnost lesnich ekosystému je vysledkem souziti mnoha



generaci zucastnénych druh( a Ze béhem tohoto soufziti vznikly zvlastni druhové kombinace,
optimalné prizplsobené danym podminkdm podnebi, plidé a topografii. Takové nazory
vyhazely z filozofickych Uvah o rovnovaze ptirody, byly podporeny klasickym pohledem na
klimax a rovnéz v jejich prospéch svédcila nékterd empirickd pozorovani. O rlstu stability
s biodiverzitou nepochybovali ani nejvétsi autority teoretické ekologie poloviny 20. stoleti
(E. P. Odum, 1953, MacArthur, 1955, Elton, 1958). Stavéli mimo jiné napftiklad na tom, Ze
druhotné zjednodusené ekosystémy typu pole Ci lesni monokultura sndze podléhaji invazi
novych druhl a nejsou samy o sobé udrzitelné. Je zde rovnéz otdzka mensSich ostrovu:
existuje totiz pozitivni korelace mezi velikosti ostrova a jeho biodiverzitou, pricemz mensi
ostrovy se zaroven ukazaly byt citlivéjsimi vici invazim ,,cizich” druhd. McArthur rovnéz na
jednoduchém modelu ukazal, Ze vice cest k pfislusSnému ¢lanku v potravnim retézci zarucuje
vyssi stabilitu tohoto retézce.

70.1éta a zména pohledu

Pak ovSem nastalo obdobi prvniho nasazeni vypocetni techniky pro analyzu trofickych siti.
Tyto metody lakaly rigorézné definovanymi vstupnimi pojmy a podminkami. ,Oficidlni“
pohled se otocil doslova o 180°. Tuto vinu spustily predevsim prace Maye, ktery se zabyval
studiem jednoduchych dynamickych modell populaci a jejich chovanim v blizkosti
stacionarniho stavu (May, 1972). Pravé pro tyto systémy May odvodil podminku stability,
ktera byla dana nerovnosti:

BVSC < 1, 126.

kde 8 je primérna sila interakce mezi druhy, S pocet druh( v systému a C je konektance,
tedy veli¢ina udavajici hustotu trofickych propojeni mezi druhy. Primérna sila interakce je
definovdna jako primérny efekt hustoty druhu na rychlost rlstu populaci vSech ostatnich
druh(, vztaZzeno na jedince, konektivita sité jako pomér nenulovych interakci mezi druhy ke
véem moznym interakcim. Vidime tedy zcela jednoznacny zavér: systém je stabilni jen tehdy,
pokud je vyraz na levé strané vztahu 126. mensi neZ jedna. Z toho ovsem vyplyva, Ze jak sila
interakce, tak konektance a rovnéZz pocet druhl hraji vneprospéch stability. Vyssi
biodiverzita zde tedy jde proti stabilité. A je vystarano... JeSsté moment, méli bychom se
podivat, jak je v Mayové modelu stabilita definovana. Stabilita byla v pfipadé této studie
totiz kvantitativné definovana jako rychlost, se kterou se systém vrati po malé pertubaci zpét
do rovnovahy! Je takto pojatd stabilita rovna stabilité, o které hovofila starSi generace
teoretickych ekologli? Veznéme si priklad domecku z karet: pokud domecek zbofime, trva
u vétSiho domecku déle, nez jej opét postavime. | kdyz tento priklad neni zcela presny,
protoze v modelu se hovofi pouze o drobné vychylce a my jsme zbofili cely systém, dobre
vystihuje podstatu problému: komplikovanéjsi systémy se hare opravuji. Takto pojata
stabilita pochopitelné odpovida resilienci. A pokud jde o resilienci kompetitivnich potravnich
siti, byl tento model potvrzen i pozdéjsimi pracemi (Pimm 1982).



MayUv model ma nasledujici omezeni:

1. modelova komunita, pro niz byly vypocty provadény, byla sestavena ndhodné: oviem
vystavba redlnych systém( je fizena autoregulaci tak, aby jejich usporadani
odpovidalo podminkam stanovisté a jeho termodynamickym omezenim, vztahy
v realnych ekosystémech jsou tedy selektovany zakonité;

2. stabilita mize mit mnoho dalSich definic (napfiklad rezistence a resilience), pficemz
aplikace jiného konceptu stability pfinese jiné vysledky: kazdy z téchto konceptl
mUze byt aplikovan na jinou Uroven hierarchie Zivého systému (oscilace v zastoupeni
jednoho druhu, sloZeni spolecenstva, ekosystému), existuje tedy rozdil v posuzovani
stability na urovni ekosystému ¢i populace;

3. ekosystémy jsou béhem své evoluce schopny prizplsobovat se podminkam prostredi,
v€etné méniciho se prostredi; zjednodusené feceno, dynamika kazdého ekosystému
ma slozku rezistence i resilience, béhem vychyleni systému tedy nemusi nutné vzdy
dojit k jeho navratu presné do vychoziho stavu.

Navzdory témto omezenim se vysledky predchoziho modelu staly témér vseobecné
pfijimanym nazorem na vztah mezi biodiverzitou a stabilitou v pribéhu 70. a 80. let. Toto
obdobi bylo zlatym vékem kompeti¢nich populacénich modeld, stabilita pojata jako klasicka
rezistence vsak vyZzaduje nejlépe ekosystémovy ptistup a uvazeni celé palety trofickych
interakci. VyZaduje rovnéZ studium tok( latek a energie. Pravé tento smér ekologie
v 70. a 80 letech 20 stoleti ponékud uvadl, fikd se, Ze jednou z pficin byla pfed¢asna smrt
klasika téchto pfistup(, R. H. McArthura.

11.4.2 Nové zavéry: experimentalni testovani vyznamu biodiverzity na
ekosystémové urovni

Srozvojem novych experimentalnich technik i dalSim rozvojem teorie se vsak dvere
k vyzkumu na drovni celych ekosystém stavaly stale otevienéjsimi. Tilman (1996) proved!
experimentalni studie, v nichZ u travinnych kultur doklada pokles stability s biodiverzitou na
urovni populace, ale naopak vzrist stability s biodiverzitou na Urovni spolecenstva.

Pro prfehodnoceni nazor( na vztah mezi biodiverzitou a stabilitou se vSak staly rozhodujicim
impulzem vysledky dvou rozsahlych experimentd z pfelomu tisicileti, zkoumajicich travinné
,mini“ ekosystémy rizné druhové bohatosti. Jednd se o evropsky BIODEPTH a Cedar Creek
biodiverzity experiment v USA (obr. 11.2). Oba experimenty jsou zaméreny na studium vlivu
zmén biodiverzity na primarni produkci a retenci prvki v experimentalnich ,mini“
ekosystémech (Tilman, 2001; Hector a kol. 1999; Spehn a kol. 2005). Je zkoumdna rovnéz
bohatost ,funkénich® skupin rostlin a vztah biodiverzity ke stabilité. Usporfddani experimentt
umoznuje Cetna opakovani. Oba zminéné experimenty se vhodné dopliuji: experiment



v USA ma vyhodu delsiho trvani (vice nez 10 let), experiment v EU zahrnuje mnozstvi rznych

stanovist po celé Evropé.

Obrazek 11.2: v sou€asnosti probihaji dva rozsahlé experimenty, v nichZ jsou vztahy
mezi biodiverzitou a stabilitou (nejen) systematicky studovany na travinnych
spoleCenstvech. Jedna o vyzkumné projekty BIODEPTH (EU) a Cedar Creek
biodiverzity experiment (USA). Pfevzato z (48).
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Obrazek 11.3: vzrust celkové biomasy spoleCenstva s biodiverzitou. Pozorovany
trend se zesiloval v ¢ase. Podrobnéjsi popis v textu. Upraveno podle (49).

Vysledky obou experimentld byly velmi podobné. Prvni okruh zavérl z experimentl se
vztahuje k produktivité, druhy ke stabilité. Nejprve se vénujeme vztahu k produktivité.



Predstavme si nyni graf, kde na ose x je vynesena mira biodiverzity, mérena tfeba prostym
poctem druhl, a na ose y hodnota biomasy, jez pfislusi dané biodiverzité. V prabéhu
predesle zminénych experiment(l byla takova zdvislost zkonstruovana v kazdém roce. Pro
kazdy rok byla tedy ziskana jedna kfivka. Kfivky ukazaly na pozitivni korelaci mezi mnozstvim
biomasy a biodiverzitou napfi¢ rdznymi stanovisti. Navic v kazdém dalSim roce experimentu
byla tato pozitivni korelace vyraznéjsi (obr. 11.3) Mnozstvi funkénich skupin u jednotlivych
druh( mélo na biomasu rovnéz pozitivni efekt (Loreau, 2010).

11.5 Vztah biodiverzity, produktivity a stability: teoretické
podnéty

Pokusme se nyni tyto vysledky interpretovat teoreticky. UvaZzujme ekosystém, kde priimérna
mira mezidruhovych interakci je vyjadfena hodnotou koeficientu a.

Pokud jsme o koeficientu mezidruhové interakce hovofili doposud, vidy jsme uvaZovali
o jeho kladné hodnoté. Kladna hodnota tohoto koeficientu je spjata s kompeti¢nim vztahem
mezi druhy. Zname vsak i dalSi druhy trofickych interakci: mutualismus a neutralismus.
Mutualismus se projevi zapornou hodnotou interakéniho koeficientu, neutralni vztah
nulovou hodnotou kompeticniho koeficientu.

Vratme se k nasemu pfikladu: nosna kapacita uvazovaného ekosystému je K jedinc(. Pro
jednoduchost predpokladejme, Ze hodnoty koeficientu a jsou pro vSechny druhy stejné,
stejné tak je shodnd rychlost rlstu jednotlivych populaci a jejich dil¢i nosné kapacity.
UvaZujme, Ze rovnovéina pocetnost i-tého druhu v ¢ase 0 je N, je rovna:

. K
Ni,o zg'

127.

kde Sy je pocet druhi v ekosystému v €ase to. Nyni uvaime, Ze za jisty €as t pocet druht s
ubude: jakd bude nova abundance i-tého druhu N;,? MlZeme pfedpoklddat, Ze N;;, =
K/(Sy, — s)? V tomto pripadé by platilo, Ze Ubytek poéetnosti jedincd zplsobeny vyhynutim
s druh( byl zcela kompenzovan nardstem pocetnosti zbyvajicich druhl. To ale nemusi byt
pravidlem, vSe zaleZi na hodnoté koeficientu a. Kdyby napfiklad vyhynul mutualisticky druh,
ovlivnila by jeho ztrata negativné jiné druhy, coZ by se projevilo i v jejich pocetnostech.
Hodnotu N;, zohledrujici prdmérnou hodnotu koeficientu mezidruhové interakce udévé
vztah (Loreau, 2010):

=—[1+ i
S, 1+a(Sy—1—3s)]"

*
Ni¢

128.



Tento vztah jiz snadno rozsifime tak, aby vyjadroval produktivitu ekosystému po odebrani
s druhl @; (Gross a Cardinale, 2005):

CD*—K[1+ = ]Z (1 )
STl TTrals, —1—s)l L\ T Pis)
l

129.

kde ¢; je produktivita i-tého druhu vztazena na hlavu a p;s je kumulativni pravdépodobnost
vyhynuti.

Nyni se podivejme, jak se bude ménit produktivita ekosystému s klesajici biodiverzitou dle
vztahu v zavislosti na hodnotach parametru o (obr. 11.4).

UvaZme prvné pripad, kdy o = 0. Dle vztahu 129. se pocetnost j-tého druhu s ubytkem
s druhQ neméni — druhy spolu totiZ neinteraguji, a proto ani zbyvajici druhy nereaguji na
snizeni diverzity. Produktivita v tomto pripadé klesa linedrné s ubytkem druh(: nenastava
zadnda kompenzace.

Pfi a < 0, tedy v pripadé, kdy odebirame druhy z ekosystému s mutualistickymi vtahy, je
pokles produktivity s Ubytkem druhl exponencidlné klesajici, jelikoz prvni odebrany druh ma
pozitivni vliv na nejvice ostatnich (scitani pozitivnich efektd). V tomto pripadé ma rostouci
biodiverzita na produkci pozitivni vliv, ktery se postupné zesiluje.

Pfi 0 < a < 1 se pokles produktivity s ibytkem druh( zesiluje. Pfi odebrani prvnich druhd je
pokles produktivity nevyrazny: existuje zde Castecnd kompenzace ztraty produktivity diky
Ubytku kompeti¢nich interakci. Cim druh( ubirdme vice, tim je tato kompenzace slabsi, proto
se pokles produktivity urychluje.

Dalsi zajimavy pfipad, jehoZ rozbor byl jiz naznafen, nastava pfi a = 1. Pokles druhové
bohatosti se na produktivité spole¢enstva v tomto pripadé neprojevi, jelikoz Ubytek druht je
presné kompenzovan nardstem produktivity zbylych konkurujicich druhd. Pfed nékolika
kapitolami jsme rovnéz uvadéli, ze velikost vnitrodruhové kompetice je rovna jedné
a hodnoty koeficientd mezidruhové kompetice vztahujeme k této hodnoté.

Pfedchozi rozbor byl zaloien na mnohych zjednodusenich. Napfiklad jsme uvaZovali
o nahodném vybéru mizejicich druhl z pfislusného ekosystému. Ovsem druhy mohou mizet
zcela zakonité. Pochopitelné se také povaha vztah( mezi jednotlivymi druhy v ekosystému
neshoduje. V redlnych ekosystémech se nachazi vSechny typy trofickych interakci uvedené
predesle. MUzZeme sice definovat koeficient primérné mezidruhové interakce zastitujici cely
ekosystém, ale to, zda pfi naruSeni zmizi z ekosystému kompetitor, nebo mutualista,
nedokdaZzeme z hodnoty primérného koeficientu urcit. Pritom pravé zapojeni mizejiciho
druhu do vztahu v trofické siti rozhoduje o tom, zda po odstranéni druhu budeme pozorovat
narUst produktivity, nebo naopak jeji pokles.
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Obrazek 11.4: vyvoj produkce spolecenstva s ubydkem druhll v zavislosti na
koeficientu a, ktery popisuje povahu vztahu mezi druhy (kompetice, neutralismus,
mutualismus). Potrobnéji rozvedeno v textu. Upraveno podle (50).

Podivame-li se na hodnoty koeficientu a, mize pochopitelné nabyvat i hodnot vétsich nez
jedna. Co by to znamenalo? Kompetice by byla tak silnd, Ze ubytek druhl by vyvolal
kompenzaci, kterd by predcila plvodni produkci. V tomto pripadé bychom pozorovali nardst
produktivity s ubytkem druh(. Pokud si vzpominadme na zavéry z kapitoly 5, pokud chceme
dosahnout stabilniho spolecenstva, musi byt hodnota koeficientu mezidruhové interakce
mensi neZz hodnota koeficientu vnitrodruhové interakce. ProtoZe pro vnitrodruhovou
kompetici volime hodnotu jedna, je a zpravidla mensi nez jedna. Proto bychom posledni
pfipad méli pozorovat jen vzacné. Na obrdazku 11.4 je znazornén vyvoj produktivity pfi



klesajici biodiverzité pro vSechny pripady, vyjma pripadu, kdy a > 1. Ve vSech pripadech,
mimo toho, kdy a = 1, vidime pokles produktivity s klesajici biodiverzitou, coz dobre
koresponduje s vysledky projekt(i BIODEPTH a Cedar Creek biodiverzity experiment.

To ovSem neznamend, Ze vrealnych ekosystémech nemlzieme nikdy pozorovat narlst
produktivity s klesajici biodiverzitou: pokud bychom odstranili nékteré vhodné vybrané
druhy, je to v urcitém rozsahu teoreticky mozné. Otazkou je, jaky by mél takovy pocin dopad
na stabilitu ekosystému.

Zda se, Ze elementarni krédo autoregulované evoluce muize znit: At biodiverzita roste tak
dlouho, dokud jeji rast vede k rlistu udrZitelné produktivity. Zde se nam tedy proplétaji
vztahy mezi biodiverzitou, produktivitou a stabilitou. Z vysledki modelovych studii totiz
vyplyva, Ze v sukcesné zralejSim spolecenstvu (niky jsou diferencované, konkurence je
vyvazend) roste produktivita asymptoticky s biodiverzitou (Loreau, 1998). DUvodem je, Ze
v druhové (funkéné) bohatsim, dlouhodobé udrzitelném spolecenstvu dochazi k lepSimu
vyuzivani zdrojii stanovisté.

Vratme se ke vztahu mezi biodiverzitou a stabilitou. MUZeme se zabyvat opét priklady
experimentll BIODEPTH a Cedar Creek. Jak jiz bylo freceno, vtéchto experimentech
provadénych v redlném prostredi a za odliSnych stanovistnich podminek (BIODEPTH) jsou
zkoumadny travni ekosystémy rGizného slozeni. Velka pozornost je vénovdna i studiu stability.
Stabilita je zde mérena zcela odliSné, nez jak na ni ve svych ptistupech nahlizel May. Tvlrci
experimentu pochopitelné stali pred otazkou, jak stabilitu uchopit tak, aby byla
experimentdlné snadno meéfritelna. Nakonec vysli z ¢asové variability biomasy dB. Presné
z poméru celkové biomasy na daném stanovisti k jeji smérodatné casové odchylce. Tato
Uvaha stoji na predpokladu, Ze ve stabilnim ekosystému by mély byt dalezité veli¢iny,
popisujici systém jako celek, konstantni nebo ustalené. Pro mnozstvi biomasy by tedy mélo
v idedlnim pfipadé platit:

dB _
dt
130.

Vysledky mlZzeme vidét na obr. 11.5. PovSimnéme si, Ze takto definovana stabilita odrazi

vsve

kolaps), jednak stabilitu systému v podminkach redlného prostredi, ze kterého prichazi
,rusivé vlivy” jisté intenzity.

Vysledky experimentd moZno vztahnout ke dvéma Urovnim hierarchie studovaného
systému: k jednotlivym druhlm a k celému ekosystému.

Na urovni jedincl stabilita, tak jak byla za ucelem vyhodnoceni experimentu definovana,
klesala s pfibyvajicimi druhy.



Ovsem na urovni celého ekosystému platil pravy opak. Jak to vysvétlit? MiZzeme se podivat
na obrazek 11.6. Kli¢ k pochopeni takto definované stability spociva ve zplsobu odpovédi
systému na fluktuace prostredi.

Predstavme si, jak na fluktuace prostredi reaguje jeden druh. VZijme se napfiklad do situace
zemédélce. Na prvnim poli péstujeme jistou plodinu narocnéjsi na pfijem vody, je suchy rok
pristi rok postihne rovnéz nedroda, jelikoz uhodily pozdni mraziky. Na dalSim poli se neurodi
napresrok, protoze vydatné prsi a plodina na tomto poli je nachylna ke hnilobam. Pokud
sledujeme na jednotlivych polich meziro¢né objem biomasy béhem sezény, vidime, Ze je
znacné variabilni. Ovéem nam jako zemédélci to zase aZ tak nevadi: vlastnime totiz tfi pole
a protoze jsme byli proziravi, zvolili jsme plodiny, které se v produkci dopliuji: pokud se
nedafi jedné, dafi se druhé atd. Celkovd hmota biomasy ze vSech tfi poli uz tedy tak
variabilni neni. Dnesni trend péstovani jedné plodiny v jedné oblasti ve velkém (tfeba u nas
v posledni dobé ona nestastna repka nebo kukufice) vyzaduje globalni ekonomiku: kdyz se
nékde neurodi, dovezeme néco jiného z druhého konce planety. Prvni neoliticti zemédélci
péstovali plodiny na polich ve smésich (Low a Michal, 2003). Tim se snazili zajistit si stabilni
urodu: kdyzZ se neurodi jedno, mUzZe se urodit druhé.

Obrazek 11.5: vyvoj stability

druhu. Stabilita je v tomto
pripadé definovana inverzné

0 4 8 12 16 k relativni Casové variabilité
biomasy. Upraveno podle (51).
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Stabilita travinného ekosystému s vysSim poctem druhd tedy méla svdj plvod vtom, Ze
druhy se vhodné doplfovaly v reakcich na fluktuace prostredi. Urcitd vychylka prostfedi od
dlouhodobého normalu mohla uskodit jednomu, ale prospét druhému. Hovofime
o asynchronni odpovédi spoleCenstva na fluktuace prostredi a o efektu kompenzace (obr.
11.6 a 11.7) Toto vysvétleni je pomérné prosté a zcela vsouladu se zdravym selskym
rozumem. Presto je tento koncept stability pokrokovy, protoZe zohlednuje pfirozenou
dynamiku interakce prostredi—systém.

Z tohoto rozboru vyplyva, Ze pro ekosystém je z hlediska stability velmi vyhodné, pokud
jednotlivé funkéni skupiny v tomto ekosystému jsou druhové diverzifikované. Pak je zajistén
kompenzacni efekt, pokud je urcity pocet druh( z této funkcni skupiny oslaben.

V této kapitole jsme nastinili pouze zaklady k moinému posuzovani vztahu biodiverzita—
stabilita. Casova variabilita biomasy nemusi byt vidy vhodnym méFitkem stability, nehledé
k tomu, Ze zde predstaveny pristup dostate¢né nezdlraznuje vliv mezidruhovych interakci na
stabilitu daného ekosystému. Pokud jsou napfiklad vztahy mutualistcké, maze byt dulezitost
miry diverzity v jednotlivych funkcnich skupinach podtrzena. Veznéme treba jisty druh
mykorhizni houby podporujici konkrétni rostlinu: pak jeho potlaéeni mize zndsobit oslabeni
celého ekosystému, pokud je vekosystému nizkd diverzita na Urovni mutualistd Zijicich
v symbidze se zminénou rostlinou a pokud ekosystém vykazuje zaroven i nizkou diverzitu na
urovni primarnich producentll. Na druhou stranu mutualismus muZe vést ke snizeni
variability biomasy pfi puUsobeni stresoru v porovnani sekosystémem, v némi tento
mutualismus neni vyvinut. Napfiklad ekosystémy obsahujici houby produkujici glomalin
mohou byt odolnéjsi vici srazkovému deficitu, jelikoZ glomalin zlepSuje strukturni vlastnosti
pudy a tim i jeji retencni vlastnosti. Takové zvySeni stability vznika jako vysledek interakce
mezi druhy a jedna se tedy o jiny mechanismus, nez jsme diskutovali vyse.

Podivejme se jeSté na analyzu jednoduchého modelu ekosystému limitovaného dostupnosti
nékterého z nutri¢né dilezitych prvkl (Thébault a Loreau, 2005). Tento modelovy ekosystém
ma dvé trofické Urovné: primarni producenty a herbivory, vykytuje se zde tedy pfima
predace, konkurence a nepfimy mutualismus. Ekosystém je vystaven fluktuacim teploty.
Opét je uvaZovana stabilita na Urovni ekosystému a jedincd — tedy pfrislusné populace.
Vtomto modelu se ovsem pocitd i srliznou silou interakce mezi druhy v ekosystému.
Herbivoti mohou byt vyhradni potravni specialisti, coz vede k oslabeni konkurence mezi
herbivory a knizsi konektanci sité. DalsSi typ herbivorl predstavuji generalisti, ktefi
kompenzuji ztratu druhu rostliny zvySenim predace jinych druh(. MnoZstvi potravy, kterou
zkonzumuji, je vjejich pripadé tedy nezdvislé na diverzité. Posledni skupina je
reprezentovana generalisty, u nichZ nedochazi k Zadné kompenzaci ztrat v jejich jidelni¢ku
pti vymizeni nékterych druh( rostlin. MnoZstvi potravy, kterou zkonzumuji, tedy roste
s biodiverzitou.
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Obrazek 11.6: monokulturni spoleCenstva (Cisté modré &i zelené populace) jsou
méné stabilni vuci vykyvim prostfedi. SpoleCenstvo tvofené vice druhy s riznym
typem odezvy vicCi fluktuacim prostredi (napf. klimatickym) je stabilngjSi (napf. ve
smyslu mensi Casové variability veliCin jako mnozstvi biomasy nebo primarni
produkce) diky efektu kompenzace. Vice rozebrano v textu.

Analyza tohoto modelu (obr. 11.7) ptinesla nasledujici zjisténi (Loreau, 2010):

1. zvySeni biodiverzity vede ke zvySeni stability (méfené opét pomoci variability
biomasy) na urovni ekosystému (obr. A, B) nezdvisle na struktufe trofické site,
vyjimku predstavuje ptipad, kdy jsou herbivofi generalisti bez kompenzace (obr. C);

2. na urovni populaci je pozorovan pokles nebo vzrlst stability s diverzitou v zavislosti
na strukture trofické sité (obr. D—F);

3. na urovni populaci specializovanych herbivorl vede diferenciace potravnich nik (viz
obr. srovnani D a E) k vyraznému poklesu stability;

4. v pripadé herbivord generalistl bez kompenzacni schopnosti roste mira kompetiéni
interakce mezi nimi se zvysujici se diverzitou, coz vede k poklesu stability jak na
urovni ekosystému, tak na Urovni populace (obr. C a D).

Vidime spoustu zajimavych jevl souvisejicich s povahou interakci mezi druhy v ekosystému:
pokud se v pribéhu evoluce druhy specializuji jako vyhradni potravni specialisti, ktefi si navic
,helezou do zeli“, dochazi k diferenciaci jejich potravnich nik. Pak jsou na Urovni populaci
nachylnéjsi k environmentalnim fluktuacim, na udrovni ekosystému to ovSem neplati.



Predatori, ktefi zvySuji svou predacni rychlost s rostouci biodiverzitou, by naopak vytvorili
ekosystém, v némZ by stabilita klesala s rostouci diverzitou na obou Urovnich systému: na
urovni populaci i celého ekosystému.

Pfinosem pro hlubsi pochopeni zde nastinénych vztahl muizZe byt studium knihy From
populations to ecosystems (Loreau, 2010). Zde je do hloubky rozebrano to, co mohlo byt na
tomto misté vzhledem k rozsahu a zaméreni této knihy pouze naznaceno.

Obrazek 11.7: vztahy mezi biodiverzitou a variaCnimi koeficienty (VK) mnozstvi
biomasy v Case (které jsou v inverznim vztahu ke stabilité) pro modelovy ekosystém
limitovany obsahem nutricné dulezitého prvku. Modelovy ekosystém obsahuje vice
trofickych urovni. Cerné kfivky znazorfiuji vyvoj variaéniho koeficientu (VK)
rostlinnych spoleCenstev, Sedé vyvoj variatniho koeficientu (VK) spoleCenstev
herbivor(. Horni fadek odpovida urovni celého ekosystému, spodni fadek urovni
jednotlivych populaci. Vzrist miry Srafovani ¢ar znaci vy$Si stupen diferenciace nik.
Vice rozebrano v textu. Upraveno podle (52).
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11.6 Syntéza dojmiu z 10. kapitoly

Zacnéme ponékud obecnym tvrzenim, totiz Ze diverzita ovliviiuje stabilitu. Pokud se setkame
se studiemi ¢i tvrzenimi zkoumajicimi vztah biodiverzita—stabilita, je stéZejni obeznamit se
stim, jak je stabilita v pfislusné praci definovana, jelikoz pravé to predurcuje vysledek
prislusné studie. V tomto ohledu se totiz setkdvdme minimalné se tfemi dllezitymi nahledy:
schopnosti systému udrzet sebe sama na daném stanovisti pfi pramérnych
environmentalnich podminkach, schopnosti systému odoldvat stresu a schopnosti systému
vratit se po pertubaci do plvodni rovnovahy. Kazdd z téchto definic ma své opodstatnéni
a lze vyjmenovat priklady, kdy si lze polozit velmi smysluplné otdzky zamérené pravé na
jeden z téchto aspektl stability: napfiklad do jaké miry jsou nékteré v dusledku hospodareni
silné zjednodusené ekosystémy (s nizkou biodiverzitou) schopné udrzovat sebe sama a kolik
vyZzaduji dodatkové energie, nebo do jaké miry se lisi rQzni pfirozeni ekosystémy v jejich
schopnosti odoldvat stresu atd.

Dalsi duleZitou véci, kterou bychom pfi posuzovani vztahu biodiverzita—stabilita méli mit
vidy na zfeteli, je Uroven, na které stabilitu posuzujeme (napf. populace versus ekosystém).
Dobrali jsme se napfiklad pomérné obecnych zavérd ohledné stability na Grovni ekosystému,
ktera v mnoha pripadech stoupd s rostouci biodiverzitou. Na Urovni jednotlivych populaci
takové zavéry ovsem neplati.

Stim souvisi dalsi dlilezitd otazka, a to je diverzita vramci jednotlivych funkcénich skupin
v ekosystému, tedy zajiSténi pfipadného nastartovani kompenzacniho efektu. Tento aspekt
biodiverzity ¢i chceme-li biodiverzity na urovni tzv. klicovych druh( se zda byt pro stabilitu
stéZejni. O to dulezitéjSi pro management ekosystémi je potom pochopitelné urceni
takovychto ,klicovych® druhll. Pro ekosystém je z hlediska jeho stability vidy vyhodné,
pokud ma k dispozici vice ,nahradnich feseni“, tzn., pokud v pfipadé ustupu jistého druhu
muzZe jeho roli prevzit druh jiny. Na tomto misté mlZeme vyzdvihnout dudlezZitost migrace,
kdy ony vhodné druhy nemusi byt pred vyhynutim klicového druhu v ekosystému pfimo
pfitomny, ale postaci, pokud jsou ve vzdalenosti pfrekonatelné z hlediska migrace a mohou
ve vhodnou chvili zaplnit pfislusnou volnou niku. Dnesni, siti rychlostnich komunikaci, dalnic,
Zeleznic a jinych zpohledu mnoha Zivocichl téméFf neprekonatelnych prekazek,
fragmentovand krajina (a jeji fragmentace v ramci CR roste zalostnym tempem) pak mize
predstavovat vazny problém pro stabilizaci ekosystému vyse popsanym mechanismem.

Vztah mezi diverzitou a stabilitou velmi zavisi na povaze interakci mezi druhy v ekosystému.
Je zifejmé, Ze v pfipadé mutualistickych druhlG muze byt vliv jejich ztraty v ekosystému
zesilovan, pokud je diverzita v pfislusnych funkénich skupindch nizkd. Modelovani vztahu
biodiverzita—stabilita bude vyZadovat pfistupy, vnichZ budou obsazeny rlzné typy
mezidruhovych interakci, tak aby byly podchyceny rtizné stabilizacni efekty vyvinuté v rdmci
ekosystému béhem autoregulované evoluce. V ekosystémech se totiz mohou vyskytovat



razné stabilizacni mechanismy, jejichz povaha neni na prvni pohled zfejma. Vezméme treba
priklad rostlina—herbivor: v ekosystému, kde herbivor velmi vyrazné pfispiva k recyklaci
limitujiciho prvku (kapitola 10), vidime koexistenci predacniho a mutualistického vztahu mezi
dvéma druhy.

,V pfirodé je vse v harmonii...“

F.I. TutCev (1886)

V této kapitole jsme pfi vySetfovani vztahu biodiverzita—stabilita rozebrali funkéni hledisko.
To znamena, Ze jsme se snazili poukdazat predevsim na mozné funkcni dopady soucasného
poklesu biodiverzity v celosvétovém meéritku. Pres toto funkéni pojeti prirody, které je jisté
zcela opravnéné, existuji i alternativni pfistupy: zda se, Ze rlist komplexnosti v prirodé, a tedy
i zvySovani biodiverzity v pribéhu evoluce je obecnéjsim zakonem, ktery vidy nemusi mit
funkéni opodstatnéni; na spoustu neuzite¢nych znak( u druh(, které vsak na druhou stranu
vynikaji svou estetickou strankou, upozornuje napfiklad Stanislav Komarek ve svych esejich.
Tyto postrehy stoji minimdlné za zamysleni. OvSiem nasSe pohnutky k ochrané biodiverzity
mohou byt i zcela jiného rdzu. Jelikoz jsme integralni soucasti prirody, méli bychom nas
vhitini obdiv k nékterym druhim a to, Ze nahrazeni biosféry technosférou v nasem okoli
mUzZe mit nepfiznivé dopady na nas vlastni vyvoj, brat vaznéji, a tyto argumenty by mély byt
vice respektovany. Po vzoru Alberta Schweitzera mlzeme jit jesté vySe: v pragmatickém
svété je jisté nelehkou vyzvou nebdt se naféeni ze sentimentality a vazné se zabyvat etikou
ucty k zivotu.

,Ucta k Zivotu znamend, Ze jsme uchvdceni nekonecnou, nevyzpytatelnou, vpfed pohdnéjici
vali, v niZ md zdklad vsechno jsouci. Povzndsi nds nad vsechno vécné pozndni a Cini z nds
neusychajici strom, zasazeny u proudici vody."

Albert Schweitzer



12 Quo vadis?

»Jednej podle maxim, kterd mohou mit zdroveri za predmét samy sebe jako obecné pfirodni
zdkony.”
I. Kant (1785)

Posledni, ¢astecné shrnujici kapitola se zabyva doposud ne zcela vysvétlenymi zakonitostmi,
které udavaji smér evoluce ekosystému. Objasnime v ni souc¢asné pohledy na evoluci Ci
sukcesi ekosystému k findlnimu stacionarnimu stavu, ktery vSak pravdépodobné vidy bude o
kricek vpred, jelikoZz spojeni evoluce a stability zlstava jednou z nejpozoruhodnéjsich
vlastnosti Zivota.

V prvnich podkapitolach se budeme vénovat definicim veliin pouzivanych pfi hledani
tzv. cilovych funkci ekosystém (ecosystems goal functions).

12.1 Definice

Energie; je hlavnim konceptem termodynamiky, je definovana jako schopnost systému

vrve

praci. U Zivych systémuU se vétSinou zabyvdme ,tokem“ pfislusné energie, nikoliv jeji
statickou zdsobou. Energii méfime v joulech. Sila mGZe byt vyjadiena jako rychlost toku
energie a méfena ve wattech.

Emergie; je mnoiZstvi energie ze Slunce, které bylo na daném misté a v prlibéhu urcitého
Casu pouzito k vytvoreni prislusného systému, coz muize byt ekosystém, ale i umély systém
antropogenniho plivodu. Je mérena v jednotkach slunecni energie pripadajicich na jednotku
vytvoreného systému. Autorem konceptu emergie je klasik ekologie H. T. Odum (1988).

Em-power; je rychlost toku emergie mérena v jednotkach J/s.

Exergie; je maximalnim mnoiZstvim energie, kterd mulzZe byt ziskdna ze systému jeho
prevedenim do stavu rovnovahy s prostifedim pod podminkou, Ze supersystém: prostredi +
systém je uzavieny. Byva nazyvana také volnou energii.

12.2 Vyvoj ekosystémii

Vsechny metabolické procesy v ekosystémech jsou nevratné (v termodynamickém smyslu), a
proto produkuji entropii (takto by se dal pfeformulovat druhy zdkon termodynamiky pro
déje v ekosystémech). VSechny organismy potfebuji dodavky energie pro udrZeni svych
Zivotnich funkci. Tato energie je postupné prevddéna do vysokoentropickych forem a
disipovana do Zivotniho prostiedi, coZ je vsouladu sdruhym zdkonem termodynamiky.



Biologické systémy vyuZivaji zachycenou energii ktomu, aby se posunuly dale od
termodynamické rovnovahy a udrZovaly se ve stavu s nizkou hodnotou entropie vzhledem
k jejich okoli.

Co se ale déje s uslechtilou energii slunecniho zareni vstupujici do ekosystému, jak je
transformovdna, aby posouvala systém dale od termodynamické rovnovahy? Posun
ekosystému dale od termodynamické rovnovdhy muze byt realizovdn pomoci tfi proces(
(Jergensen a kol. 2000, pozménéno):

rist biomasy systému; biomasa je rezervoarem volné energie slunecniho zareni, ovsem
nezapominejme, Ze biomasa rovnéz vyzaduje energii pro udrZovani (regenerace, procesy
vyZivy); s procesy udrzovani je spojena disipace odpadniho tepla: produkce entropie
systému;

rist komplexity sité; to znamena efektivnéjsi recyklace hmoty v systému a rlst efektivity
vyuziti energie;

rist informacniho obsahu; zvysovani genetické a biologické diverzity, rist specializace
v ramci ekosystému, posun od r-strategie ke K-strategii.

Po pocatecnim zachyceni energie uvnitf systému je mozny rlst a vyvoj ekosystému, a to:
vzristem hmoty energeticky bohatych sloucenin v systému (biomasy), zhusténim sité vztahd
v ekosystému (zesileni recyklace hmoty v ekosystému) a vzristem informacniho obsahu
ekosystému. VSechny tyto tfi procesy jsou spjaty sposunem systému dale od
termodynamické rovnovahy.

V ekosystémech tedy pozorujeme dvoji typ rlistu: rast kvantitativni a rlst kvalitativni. Prvni
z nich souvisi se zvySovanim objemu biomasy, druhy typ rdstu souvisi s rlistem organizace
systému. Vzrlst organizace systému muZe probihat a také probiha nezavisle na rastu
biomasy. Z termodynamického pohledu posouvaji systém od termodynamické rovnovahy
oba typy rustu.

Pfedchozi faze rlistu ekosystému lze upfesnit a pfifadit ke konkrétnim procestiim, které
pozorujeme v priibéhu sukcese i evoluce ekosystému. Dostdvame se tak ke kritériim pro
posuzovani zralosti a stupné evoluce ekosystému, které definoval Odum (1988):

1. biomasa ekosystému roste;

2. béhem progresivni evoluce narlistd pocet zpétnych vazeb;

3. nar0sta respirace;

4. respirace vzhledem k biomase kles3;

5. zvySuje se pocet vétsich zvirat a rostlin;



6. specifickd produkce entropie, vzhledem k biomase, klesa;
7. celkova produkce entropie stoupd a nakonec se ustali na urcité arovni;

8. mnoistvi informace vzrista (vice druhl, druhy s vétSim poétem gen(, biochemie se
vice diverzifikuje).

Na zakladé téchto kritérii mGZeme porovndvat ekosystémy z hlediska jejich vyzralosti na
zakladé evolu¢niho pfistupu. Pokud dlvéfujeme autoregulaénim mechanismim, mlzeme
obecné fici, Ze evoluce vede k udrZitelnéjSim ekosystémuidm. Proto mohou vyse uvedend
kritéria poslouZzit k prvotni analyze poskozeni ekosystému v disledku antropogenni ¢innosti.
MuzZeme napriklad sestavit tabulky, kde budou vyzdviZzeny rozdily mezi evolu¢né ranymi
a vyzralejsimi vlastnostmi ekosystému a zabyvat se tim, do jaké miry vede lidské ovlivnéni
téchto ekosystému k jejich regresivnimu vyvoji (tabulka 12.1).

Tabulka 12.1: shrnuti rozdild mezi ranym stddiem sukcese ekosystému a klimaxem

nebo stavu jemu blizkym.

Vlastnost Rané stadium Vyzraly ekosystém
Celkova biomasa mala velka

Anorganickeé ziviny v prostredi vazaneé v biomase
Ekologicka diverzita nizka vysoka

Biologicka diverzita nizka vysoka

Sit vztahu slabé organizovana silné organizovana
Sitka nik velka Uzkéa

Zivotni cyklus jednoduchy komplexni

Cyklus mineralnich Zivin otevieny uzavfeny

Rychlost vymény Zivin vySSi nizsi

Zivotnost kratka dlouha

Vnitfni symbidza nevyvinuta vyvinuta

Stabilita (jako rezistence mala vysoka

proti vnéjSim pertubacim)

Ekologicka pufracni mala vysoka

kapacita

Kontrola zpétnymi mala vysoka

vazbami




Forma rastu rychla pomala

Typ r-stratég K-stratég

PfedesSle popsany vyvoj ekosystému budi dojem linearity, ovSem nezapominejme na
cykliénost prirodniho déni (napfriklad tak, jak ji vnimaly pfirodni narody) a pokusme se ji
zahrnout do naseho pfistupu. Stejné jako v pripadé individudlniho organismu rozpoznavame
fazi zrodu, vyvoje, starnuti a smrti, miZzeme do jisté miry podobné procesy sledovat
i v pripadé ekosystému (obr. 12.1 a 8.5).

Cyklicky vyvoj ekosystému muZeme pozorovat napfiklad v ramci jeho sukcese. Dal by se
charakterizovat nasledujicimi fazemi:

V prvni fazi roste objem biomasy, a tedy i celkova respirace a produkce entropie. Vice
biomasy totiz vyZaduje vétsi tok energie pro udrZovani.

Dalsi faze je spojena s utvarenim sité vztah(l a zvySenim efektivity prerozdéleni energie
a cyklu hmoty: tedy stejny energeticky vstup dokdZe oproti predchozi fazi udrzet vice
biomasy.

Ve treti fazi pokracuje nahrazovani r-stratégl K-stratégy, entropie produkovand na jednotku
hmoty klesd, celkova produkce entropie vSak zlistdva konstantni. Stejny energeticky vstup
tedy opét dokdaze ,vyZivit” vice biomasy. Poté mUze (ale nemusi, viz ddle) nasledovat faze
kreativni destrukce: nutri¢ni prvky z biomasy jsou vyvazany. Z dlouhodobé evoluce je faze
kreativni destrukce nesmirné dllezitd, jelikoZ davd prostor novym mutacim, novym
zpusoblm hospodareni se zdroji, z nichZz ty udrZitelnéjsi a stabilnéjsi budou fixovany (obr.
12.1).
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Obrazek 12.1: faze vyvoje ekosystému. PocateCni faze je spjata s prudkym
narustem biomasy (stanovisté obsazuji pfevazné r-stratégoveé), poté nasleduje rust
komplexity ekosystému (pfichod K-stratégu a vznik sloZité sité vztahd mezi druhy).
Bé&hem vyvoje mlUze nastat i faze destrukce, ktera muze byt soucasti pfirozeného
vyvojového cyklu. Podrobnéji rozvedeno v textu. Upraveno podle (53).

Sukcesi ekosystému mulzZeme pozorovat napfiklad na opusténém poli. Nejdfive prichazeji
travinné formace, kere a spolecenstva pionyrskych drevin, pak se objevuji dreviny typické
pro pozdnéjsi stadia sukcese. Tyto zakonitosti jsou dobfe znamy z béznych ucebnic, v této
praci byly jiz také nékolikrat naznaceny a neni nutno se jim zde hloubéji vénovat. Je ovSem
pravdou, Ze do konceptu sukcese byly posledni dobou integrovany nékteré nové podnéty.

MuUZeme se ptat, jak jednotlivé body vyvoje ekosystému zminéné predesle mohou byt
realizovany v rdmci sukcese, jejiz cyklus je relativné kratky (cely pribéh sekundarni sukcese
od zar(stani opusténého pole po zapojeny les klimaxového charakteru zabere v nasich
podminkdach nanejvys nékolik stovek let). Posuny ve smyslu efektivity cyklu prvkl a vyuzivani
energie jsou totiz vramci sukcese realizovany skrze zmény ve druhovém slozeni, tedy
stridani raznych druhl organisma, které je vzhledem k podminkdm na daném stanovisti
zakonité. Povaha vztahll mezi témito organismy a jejich vlastnosti jsou ovsem jiz predmétem
evoluce. Dnesni pohled je oviem takovy, Ze rozdéleni vyvoje ekosystému na sukcesi a evoluci
je pouze pomocné (a ma tedy vyznam napfriklad didakticky), jelikoZ v redlnych systémech
jsou oba procesy Uzce propojeny.

Napriklad prales je znacné prosvétleny a ma maloploSnou skupinovou az hlouckovitou
vystavbu. Maximalni souvisla rozloha stejného vyvojového stadia Cini 0,5 ha, ovSsem tento
udaj plati v nasich podminkach pouze pro horské smrciny, nize polozené porosty maji tuto
rozlohu podstatné mensi (Kosuli¢, 2010). Nazor, Ze prales potrebuje ke své obnové kolaps
(resp. ,kreativni destrukci”), se dnes jevi jako neaktudlni. MoZnost kreativni destrukce ale
zUstava jakousi evolucni pojistkou.

V pralese nejen, Ze se vyskytuji riznd vékova stddia, ale mohou se zde udrZet i ostrlvky
ranné sukcesnich druhi. Dochazi tedy k soubéZnému vyskytu r-stratégl i K-stratégui. Ostatné
z hlediska stability ekosystému vuici disturbancim je tato funkcni diverzita vyhodna (viz
predchozi kapitola). Posilovani role r-stratégli mlze byt samoziejmé umocnéno lokalnimi
podminkami: castéjSimi disturbancemi. V mozaikovité strukture pralesa se tedy muze
prolinat sukcese (krat$i ¢asové méritko, kopiruje vyvojovy cyklus jedincl) s evoluci (tedy
dlouhodobéjSim vyvojem vlastnosti organism a vztahld mezi nimi). U mnoha veli¢in
popisujicich systém mulzeme tedy rovnéZ sledovat rlzné Casové méritko vyvoje pfrislusné
veli¢iny. Vezméme tfeba priklad efektivity recyklace dllezitého prvku, pak mizZzeme uvaZzovat
zmény této veliCiny béhem sukcese (v zavislosti na tom, ktera sukcesni faze prave prevlada)
i z hlediska evoluce.



12.3 Jak popsat stav a smérovani ekosystémii?

Seznamili jsme se tedy stim, jakymi vyvojovymi stadii miZe ekosystém prochazet a jaké
procesy tato vyvojova stadia charakterizuji. Existuji veli¢iny pouZitelné k popisu stavu
a evolucéni vyzralosti ekosystému? V této podkapitole ve strucnosti predstavime nékteré
Z nich.

Dale predloZzena koncepce termodynamickych parametrl pro popis ekosystémU muze
pusobit ponékud utilitaristicky, protoZe budeme operovat spojmy jako maximalizace
uzite¢né prace, maximalni vyuziti slune¢niho zareni, rovnovaha mezi nabidkou a poptavkou,
a je tedy otazkou, do jaké miry je tato koncepce ovlivnéna dnesni ,,prorlstovou spole¢nosti”.
Vyhoda tohoto pfistupu je ta, Zze umozinuje kvantifikaci stavu ekosystému a videdlnim
pfipadé tedy i posouzeni stupné degradace ekosystému, napriklad pod vlivem
antropogenniho stresoru. Tento popis oviem zcela urcité nevystihuje ekosystém v celé jeho
komplexnosti, napfiklad krasa ekosystému je jinou kategorii nez ucelnost.

JelikoZ vSak chceme posoudit stabilitu ekosystému, nebudeme se zde kategoriemi jako krasa
zabyvat, opét zde vSak pfipomenme, Ze nas popisny ramec vyzdvihuje pouze jisté aspekty
vlastnosti ekosystému.

Nasim cilem je tedy popsat stav ekosystému pomoci souboru veli¢in, které by odrazely:

* jeho vzdalenost od termodynamické rovnovahy, tedy sukcesni vyzralost;
e evolu¢ni smérovani ekosystému;

e stabilitu ekosystému;

* miru jeho naruseni ¢lovékem.

V predeslych kapitolach jsme v podstaté zminili dva pristupy schopné postihnout alespon
nékteré zvySe uvedenych kritérii. Jednalo se o produkci entropie a ucinnost, sjakou
ekosystém recykluje limitujici Ziviny. Proto tyto pfistupy jiz nebudeme na tomto misté
rozebirat a zminime je az v dalsi podkapitole. Pro popis stavu ekosystému na zakladé energo-
materidlovych a topologickych Uvah byly sohledem na vySe uvedené cile definovany
napftiklad nasledujici veli¢iny.

12.3.1 Ascendance

Ascendance je indikator, ktery zd(raznuje povahu ekosystému jako na sité trofickych vztaha.
Vyvoj ekosystému je pak popsan vyvojem této sité ve smyslu rlstu jeji komplexity
(Ulanowicz 1980, 1997; Ulanowicz a Abarca—Arenas, 1997).

Ascendance operuje s nasledujicimi veli¢inami: kapacita sité (NC, network capacity), ktera
vyjadfuje moznou kapacitu sité ve smyslu vymény informace. Kapacita sité mize byt
chdpana jako ,,cena” udrzovani sité ve stavu vzdaleném od termodynamické rovnovahy. Dale



priimérnd informacni interakce (AMI, average mutual information), jez vyjadfuje aktualni
miru vymeény informace. M(zZe byt chdpana jako ,benefit” ziskany béhem ,provozu” sité.
Posledni veli¢inu pak predstavuje zbytkovy potencidl (OH, residual potencial). Plati:

NC = AMI + OH. 131.

Celkovy energo-materidlovy tok systémem J je sumou vsSech dil¢ich tok( v systému.
Ascendance je pak soucinem aktudlni informacéni vymény sité a celkového toku:

Asc =] X AMI. 132.

Pritom tok je extenzivni stavovou velicinou a primérna informacni interakce v systému
intenzivni stavovou veli¢inou.

Ascendance tedy roste, pokud se zvySuje tok energie systémem nebo pokud se zvysSuje
»vyzralost” ekosystémové sité. Ascendance ma vztah k primarni produkci.

12.3.2 Emergie

Emergie je definovana jako mnoistvi ekvivalentl slunecni energie potfebné k vyvolani
daného toku (Odum, 1988):

N
Em = Z Tri]i ,
i=1

133.

kde Tr; je bezrozmérny faktor transformance urcujici, kolik slunecni energie je treba
k vyvolani daného toku. Zivogichové na vyssi trofické urovni maji vy$si faktor transformance.
Emergie muZe byt interpretovana jako cena daného ekosystému a jeho udrZovani
v jednotkach slunecni energie. Emergie je extenzivni stavovou veli¢inou a udava, kolik
slunecni energie je tfeba pro vystavbu rtznych ,typa“ biomasy (obr. 12.2).
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Obrazek 12.2: k predstaveni konceptu emergie. KoleCko symbolizuje Slunce jako
zdroj energie. Obdelniky jednotlivé trofické urovné v ekosystému. V hornim fadku
jsou zobrazeny energetické toky (kJ.m?2.h™"), v prostfednim ekvivalenty slune¢ni
energie (kJ.m'Z.h'1), ve spodnim mnozstvi ekvivalentd slunen¢ni energie potfebnych
k vytvofeni hmotnostni jednotky biomasy (takto je definovana emergie). Upraveno
podle (53).

12.3.3 Indikatory nabidky a poptavky (supply-demant indicatros)

Tato sada indikatoru stavi na ekonomické terminologii a vychazi z nasledujicich predpokladi
(Bendoricchio a Palmeri, 2005):

* bylo empiricky zjisténo, Ze celkovy vykon metabolickych procesl v ekosystémech je
nasledujici funkci hmotnosti (biomasy) pfislusnych organisma:

rocl\/l3/4;

ztoho vyplyva, Ze specifickd rychlost metabolismu srostouci hmotnosti klesa
(alometricky princip);
e ekosystém muZe byt popsan siti objektl a tokd.

Pokud oznacime energeticky vystup z ekosystému jako E,., pak je dle predchozich principQ
ve vztahu s celkovou biomasou:

E,yu: < B%. 134.

Potom je ovSem vkorelaci i rychlost toku energie z kazdé casti (jedince, subsystému)
ekosystému s hmotnosti této Casti ekosystému (jedince, subsystému) r;. JelikoZz jednotlivé
Casti jsou troficky provazany, midzeme to samé tvrdit i o energetickém vstupu do subsystému
nebo jedince ry:

re K B¥%s,
Ty ¢ B*d,
Potom lze E,,: vyjadfit jako:

rS @ —
Eqye (B —) = B*(+xa=%s),
ou rd

135.

Ve stabilnim, evoluéné vyzralém ekosystému potom plati:



rs=rg =Xs =Xy

a zaroven:

136.

kde D znaéi fyzikdIni dimenzi sité. S pomoci parametru @ = a(1 + x; — x) (exponent ve
vztahu 135.) Ize potom posuzovat stav daného ekosystému. Pro optimalni nastaveni
ekosystémové sité potom plati: a’= a = %. Takovy stav vychazi z trojdimenziondlni struktury
trofické sité (tedy D = 3) a nastava, pokud je splnéna podminka x; = x4. V tomto pfipadé je
troficka sit perfektné vybalancovana a pracuje nejefektivnéji. Tento koncept tedy pracuje
rovnéz s efektivitou toku energie v siti trofickych vztahu.

12.3.4 Exergie

Preneseni exergie z termodynamiky do ekologie

Koncept entropie byl mnohdy kritizovan jako nevhodny k uZiti pro popis Zivych systému
(Ostwald, 1931). Proto byly vypracovany i jiné popisné rdmce zaloZzené na mnozstvi uzite¢né
prace obsazené v systému (pfipomenme, Ze entropie ma zjednodusené rfeceno k mnozstvi
uziteCné prace vsystému vztah reciproky). Priméjsi vztah k uzite¢né praci ma veli¢ina
exergie, o niz jsme jiz mluvili v kapitole 8. Na tomto misté ji rozebereme ponékud obsirnéji.
Vzhledem ktomu, Ze u pfirodnich systému je velmi dllezZita asymetrie interakce systém-—
prostiredi, mizZzeme z tohoto pohledu rozlisit dva typy prace:

e prdce, kterou vykondva systém na svém prostredi;
e prace, kterou vykondava prostredi na systému.

Jak jiz bylo zminéno, jedna se o nesymetrické interakce.

Dle konvence ma prace A vykonand systémem na prostiedi zaporné znaménko, u prace
vykonané prostfedim na systému je znaménko kladné.

Nazvéme systém a jeho okoli supersystémem a uvazujme, zZe tento supersystém je izolovany
a dvé jeho zminéné ¢asti jsou v nerovnovaze. Pri prechodu do rovnovaziného stavu muze
systém vykonat jistou prdaci, jejiz hodnota je ddna cestou, kterou bylo rovnovazného stavu
dosazeno. Kazdd ztéchto cest, vedoucich krovnovdznému stavu (termodynamické
rovnovaze), mize obsahovat jisty pocet mezistav(.

Jaka je pak hodnota maximalni prace, kterou lze ziskat u nerovnovazného systému béhem
jeho prechodu ktermodynamické rovnovaze? V pfirodnim prostfedi se casto setkavame



s nerovnovaznymi systémy vyvijejicimi se za konstantniho tlaku a teploty. Za téchto
podminek je maximalni prace vykonana systémem popsana zménou Gibbsovy volné energie:

AApox = —AG. 137.

Jak jiz bylo fec¢eno, dosahuje Gibbsova energie v termodynamické rovnovaze svého minima.

Exergie je definovdna jako maximdlni mnoZstvi uZitecné prdce, které je systém schopen
vykonat cestou krovnovdze se svym prostfedim (coZ nemusi byt termodynamickd
rovnovdha).

Rozdil mezi exergii a volnou energii (energii dostupnou pro kondni prace) je tedy v tom, Ze
pro pripad exergie muizZzeme v jednotlivych pfipadech zvolit vhodny referencni stav. RUst
avyvoj Zivych systémU( souvisi s usporadavanim materidlu do vysoce organizovanych
struktur: vytvoreni takového radu vyZaduje praci.

Pro ucely méreni exergie v ekosystémech je vhodné vzit za referencni stav situaci, kdy jsou
vSechny sloucéeniny anorganické a v maximalnim oxida¢nim stavu. To znamend, Ze volna
»Chemicka” energie je nulova (Mejer a Jgrgensen, 1979). Zdlraznéme, Ze pokud se systém
nachdazi ve stavu rovnovahy se svym okolim, hodnota jeho exergie je nulova. Exergie dobte
popisuje vztah mezi systémem a jeho prostredim, coz je dalezité pro jeji aplikace v ekologii.
Exergie se nezachovava, pokud neni proces vratny, vsechny nevratné procesy na urovni
»supersystému” proto vedou ke ztraté exergie. Ztrata exergie pfi nevratnych déjich je
spojena s procesy vedeni tepla, difuze, turbulentnim prodénim a chemickymi reakcemi.
VétSinou se méni formy energie schopné konat praci na formy energie, které praci nejsou
schopny konat. Vzpomernme na priklad zelenych rostlin a premény usporadaného slunecniho
zareni na tepelny (chaoticky) pohyb molekul.

Pomeér celkové exergie systému a celkové energie (mysleno soucet volné energie a energie
chaotického pohybu molekul) systému vypovidd o jeho schopnosti konat prdci a odrdZi tedy
i miru organizace tohoto systému.

Celkovou energii systému lze z hlediska jeji schopnosti konat praci rozdélit na dva cleny:
E:=Ex+Aen, 138.

kde Ex znaCi exergii Cili energii v systému, ktera je schopna konat praci a A., energii, ktera
nemuze konat uZitecnou praci, nazvanou anergie.

V souvislosti s druhym zdakonem termodynamiky je zména anergie pro systém a jeho
prostredi vidy pozitivni.

Exergie se zda byt dobrym popisnym ramcem nerovnovdinych systémd schopnych
samorganizace (zivych systému), jelikoZ jeji mnozstvi se béhem progresivni evoluce systému



(viz dale) zvySuje a navic je priméjsim a pochopitelnéjsSim zplsobem (neZli entropie) spjata
s pojmem energie. Rovnéz usnadnuje popis nizko-entropické a vysoko-entropické energie.

JelikoZz definice exergie v podstaté vychazi z konceptu Gibbsovy energie, je vhodnym
nastrojem k posouvdani zmén v systému za predpokladu, Ze dany ekosystém a jeho prostredi
maji stejnou teplotu a tlak.

Jedinym zplsobem, jak dostat systém ze stavu termodynamické rovnovahy, je vykonat na
ném jistou prdci; proto je uzZitecna prace dodana systému i dobrym méfitkem jeho
vzdalenosti od termodynamické rovnovahy. Dodani uZitecné prace se ovSem projevi
zvétSenim exergie. Ta tedy kvantifikuje vzdalenost systému od rovnovahy. Ekosystémy maji,
diky energetickym tokim zvnéjsku, tendenci sniZovat svoji entropii a zvySovat miru své
exergie (jak chemické, tak informacni), o ¢emz vice pojedname v dalsi podkapitole. UZ na
tomto misté vSak muZeme vyzdvihnout spojeni mezi rlstem exergie a limitujicimi
podminkami pro dany ekosystém. Mira maximalni exergie pro dany ekosystém zavisi totiz na
jeho sukcesni a evolucni zralosti a také na podminkdach stanovisté, kde se dany ekosystém
nachazi.

V minulych prednaskach byl rozebran vyraz pro zménu entropie systému, popfipadé pro
rychlost této zmény; pro exergii mlZzeme zapsat analogicky vztah:

dEx = d;Ex + d Ex . 139.

Oteviené systémy mohou udrZovat nerovnovaziny staciondrni stav a kompenzovat ztraty
exergie spjaté s nevratnymi procesy v nich diky prisunu exergie z vnéjsiho prostredi (slunecni
zareni). Pro otevreny systém plati:

diEx <0,
d.Ex > 0.
140.

Pokud je |diEx| < deEx, pak ma systém ,prebytek” exergie a mlZe zvySovat svou vnitini
usporadanost, coz je u nasich ekosystému z hlediska ro¢niho cyklu bézny pfipad v jarnim
a letnim obdobi.

Vycisleni exergie u organismii a ekosystémii

Pokud je exergie nastrojem, pomoci néhoz Ize kvantifikovat evolu¢ni vyzrélost ekosystéma,
méla by byt co nejsnaze méfitelna. Je tomu tak? Jak miZeme stanovit exergii ekosystému?
Pfesné vzato, exergie, plivodné navrzena jako veli¢ina kvantifikujici schopnost systému konat
uziteCnou praci, byla v pripadé biologickych systémU rozsifena tak, aby zahrnovala jak energii
pfeménitelnou v praci (ulozenou v biomase), tak informacni obsah Zivych systéma
(Jgrgensen a Svirezhev, 2004). Ten ma ke schopnosti systému konat praci ponékud



komplikovanéjsi vztah, kazdopadné mulZeme fici, Ze organizovana struktura organismu
a jejich vnitfniho prostiedi zndsobuje jejich schopnost konat prici.

Vydislit informaci uloZzenou v ekosystémech neni zcela jednoduché. Pro odhad se vétsinou
uvazuje informace uloZzend v genomu druh( tvoficich prislusny ekosystém (Jgrgensen a kol.
2005; Jgrgensen, 2009). Nedokonalost tohoto pfistupu je zfejm3, jelikoZz neuvazuje informaci

obsaZenou ve strukture ekosystému: tj. sklada celkovou informaci obsazenou v ekosystému
pouze jako soucet informacniho obsahu jednotlivych druhd. Tento pfistup tedy
podhodnocuje mnozZstvi informace obsazené v ekosystému.

V nejhrubsi aproximaci lze exergii ekosystému vyjadrit Cisté na zakladé ,chemické” energie
biomasy:

Ex = Z(.uc - .Uco) N;,
c
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kde uc — e je rozdil chemickych potencidld mezi ekosystémem a tim stejnym systémem,
ktery dosahl rovnovahy s prostfedim. N; je pak mnozZstvi i-té komponenty.

Pokud vyuzijeme definice chemického potencialu, dostdvame (Jgrgensen a kol. 2005):

n Cl
Ex=RTZCiln —,
: Cio
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kde R je univerzalni plynova konstanta, T je teplota prostfedi, C; je koncentrace i-té
komponenty vyjadiena v pouzitelnych jednotkach, napftiklad v pfipadé fytoplanktonu
v jezerech muiZe byt vyjadiena jako mg/l biomasy nebo mg/I Zivin. Cj je koncentrace i-té
komponenty pfi rovnovaze systému s prostfedim, n je pocet komponent.

MuUzZeme se pokusit zahrnout do vyjadreni exergie i informacni slozku. Pokud chceme vyraz
pro exergii vyjadrit jako soucet dvou clend, tj. prispévku biomasy a informacniho obsahu,
zavedeme novou proménou p;, definovanou jako Ci/A, kde A je celkové mnoZstvi hmoty
v systému (Svirezhev, 1998):

n
A:ZCL'.
i=1
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Pokud A aproximujeme celkovym mnozstvim biomasy v systému, dostdvame vztah:

n
14 A
Ex =ART ) piin|— |+ Aln|—]).
= Pio Ay
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Pokud navic povazujeme celkové mnoZstvi hmoty v systému v referencnim a zkoumaném
vztahu za konstantni, tedy A = Ag, dostavame:

n
Bx = aRT Y poin(25)
: Pio

i=1
145.

Vyraz za soucinem ART je znam zteorie informace, informacniho vyjadieni entropie, ale
stejnou formu zapisu ma treba i Shannontv—Weaver(v index pro biodiverzitu (viz pfedchozi
kapitola), samoziejmé jednotlivé veliiny zde znaci néco jiného.

Zdliraznéme jesSté, Ze p; mlZe byt interpretovano také jako pravdépodobnost, s jakou
pfislusnad slozitd sloucenina (soubor sloucenin, ktery se zapoditavd do biomasy) o dané
hmotnosti bude nalezena v daném ekosystému, p;, pak vyjadfuje pravdépodobnost nalezeni
této slouceniny ve stavu rovnovahy s prostifedim. JelikoZz nahodnd formace vysoce
organizovanych struktur vzniklych biosyntézou je velmi nepravdépodobnd, vypovida jejich
pfitomnost vsystému o tom, Ze geneticky kéd prendsejici informaci pro jejich syntézu
a usporadani by mél byt spravny — je zde tedy spojeni mezi informacnim usporadanim
a schopnosti systému konat praci.

Exergie v priibéhu evoluce

Na zdkladé pozorovani ptirozenych ekosystému se zda, Ze plati nasledujici tvrzeni: pokud
ekosystém obdrzi jistou davku exergie, zuZitkuje tuto exergii k tomu, aby vykonal praci
nutnou k udrZeni ekosystému dale od termodynamické rovnovahy, pficemz tato exergie je
ztracena preménou v teplo.

Pokud po této udalosti jesté néjaka exergie zUstava, vyuZije ji systém k tomu, aby se posunul
dale od termodynamické rovnovahy, coZ znamena narlst jistych gradientd (Jgrgensen
a Svirezhev, 2004). Narastem exergie v biomase a ,informacni“ exergie se da tedy vysvétlit
spéni ekosystému do stavu dale od termodynamické rovnovahy: spéni systému do stavu
s vySSi usporadanosti. S ohledem na cil evoluce ekosystému byly formulovany nasleduijici
Lexergické” hypotézy (Jgrgensen a Svirezhev, 2004, upraveno):

Pokud existuje vice cest, kterymi se systém mizZe od termodynamické rovnovdhy posunout,
vyviji se ekosystéem diky autoregulaci po takové, kterd mu umozZni dospét nejddle od
termodynamické rovnovdhy ze vsech moznych cest za danych podminek.

Toto zjisténi se da vyjadrit i takto: z mnoha cest, kterymi se mize ekosystém posouvat ddle
od termodynamické rovnovahy, je vybrana ta, ktera vede k maximalizaci vyrazu dEx/dt za
danych podminek.



Koncept exergie a degradace ekosystémii
»Opravdové poznani je Skolou skromnosti.”
S. Kovanda

StéZejnimi organismy z hlediska energie pro Zivot jsou fotoautotrofové, protoZe ony jako
jediné (vyjma mensi skupinky chemoautotrofl) dokdZi vyuZit exergii pochazejici z nezivé
pfirody a tuto exergii preménit na formu, ktera je pouzitelna jako energeticky zdroj pro dalsi
organismy. Tyto dalSi organismy uZ jen spotfebovavaji rostlinami vyziskanou exergii
a samoziejmé také usmérnuji kolobéh nutri¢né dualezitych latek (kapitola 9).

Kazdopadné vsechny organismy exergii ,utraceji“. Tyto Utraty energeticky zajistuji onen
velky manifest Zivota proti druhému zakonu termodynamiky: vzrlist komplexnosti,
organizace, pestrosti. Organismy ,utraceji“ exergii mérou odpovidajici jejich postaveni
v trofickém Fetézci. Clovék viak utraci exergie vice, ne? by odpovidalo tomuto pravidlu.
Zijeme tak na dluh: pro pohon technosféry (nad rdmec lidskych sil) ¢erpame exergii stale
predevsim z neobnovitelnych fosilnich paliv. Exergie fosilnich paliv je v podstaté opét exergii,
kterou kdysi uloZily do své biomasy autotrofni organismy (pfesto jiz dokdZzeme ziskavat
i exergii majici svj plvod v neZivé pfirodé: jadernd energetika, termojaderna flize,
fotovoltaika, vétrna energetika, vodni energetika, geotermalni zdroje). Nadbytecné utraceni
exergie se vSak bohuzZel nedéje pouze cestou velké energetické narocnosti nasi civilizace.
Existuje dalsi zpUsob, spocivajici v narusovani prirozenych déja v ekosystémech ze strany
¢lovéka: napriklad mechanické zasahy do krajiny ¢i kontaminace prostfedi. Negativni ucinky
chemického i radiacnich znecisténi se projevuji zesilené v blizkosti zdroj(i znecisténi, ale diky
existenci globalniho transportu Skodlivin i prostého pUsobeni difize ve spojitosti s dlouhou
Zivotnosti nékterych ztéchto sloucCenin se projevuje v méfitku celé planety. Hovofime
o diftizni kontaminaci. Skodliviny pdsobici na ekosystém vedou k snizeni G&innosti déleZitych
procesl v ekosystémech, ke zvyseni mortality, poskozeni genetické informace: exergie nam
utikd pod rukama.

Koncept exergie nam tedy rovnéZz umoznuje kvantitativné vyjadrit miru, sjakou clovék
globalni ekosystém poskozuje.

Pokud jsou napriklad tézké kovy mobilizovany ze svych rud a rozptylovany do prostredi,
projevi se to vzhledem k jejich toxicité ztratou exergie z ekosystémU. Na zakladé rozdilu mezi
pramérnou koncentraci tézkého kovu vrudé c.,. a jeho ,pozadovou” koncentraci ve
znecisténém prostredi (intenzivni veli¢iny) c4s a celkovym mnoZstvim kovu uvolnéného
v souvislosti s antropogenni ¢innosti do prostredi (extenzivni veli¢ina) maze byt uc¢inén velmi
hruby odhad ztraty exergie ekosystém(. Tyto odhady provedené na zakladé vztahu
(J@rgensen a Svirezhev, 2004):



C
AEx = RT,. In (5)AC
Cais
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jsou vsak velmi nedokonalé. Jedna se v podstaté pouze o vycisleni ,koncentracni“ prace,
tedy prace potiebné k navyseni koncentrace z pfirozené na zvySenou uroven. Koncept sam
o sobé je vsak velmi slibny a jeho rozvinuti a dopracovani by nam mohlo pomoci pfi
odvozovani limit udrzitelnosti pro chemické znecisténi. V tomto ohledu je vsak jesté nutné
vykonat velké mnoZstvi prace.

12.4 Ctvrty zakon termodynamiky

Izolovany systém spéje do koncového stavu termodynamické rovnovahy: vcelé této
publikaci jsme se pokouseli poukazat na rozdil mezi vyvojem Zivych systému a izolovanych
systémuU a na rozdilnou povahu stabilniho stavu u obou typl systému. Co je vSak atraktorem
evoluce ekosystém(? Co je onim shrnujicim zakonem, ktery obsdhne to, Ze se systémy
vystavené gradientim za vhodnych podminek vyviji k vyssi komplexité? Jak se tento zakon
projevuje u ekosystému? Na tuto otazku se odpovéd stale hleda. Tato odpovéd ma velmi
hluboky presah, jelikoz vrhne svétlo i na problém pfirozeného sméru vyvoje biosféry.
V soucasnosti existuje nékolik pohledl na moznou povahu zdkona popisujiciho vyvoj Zivych
systémU. V nasledujicim textu si nejvice diskutované pristupy ve stru¢nosti pfedstavime.

Pokud pozorujeme evoluci nebo sukcesi ekosystému, vidime spéni ke stale veétsi
komplexnosti a tendenci vyuzit ekologickych nik v maximalni mozné mife. Zda se tedy, Ze
Zivé systémy sméruji samovolné k jistému cili, jehoZz konkrétni tvar se vSak mize v prabéhu
evoluce ménit. Proto se ekologové snazi formulovat takovy termodynamicky zakon, ktery by
doplnil prvni tfi (Ctyfi vCetné nultého) a vznikl by tak popisny ramec schopny podat
prehlednou informaci o chovani a evoluci Zivych systému.

A. J. Lotka jako jeden z prvnich spojil nerovnovdinou termodynamiku s popisem evoluce
ekosystémU (Sciubba, 2011). O Lotkovi jsme se jiz zminili, jelikoZ jeho jméno je spojeno
s fenomenologickymi rovnicemi popisujicimi kvantitativné interakci predator—kofist (viz
kapitola 5). Zajimavé je, Ze popisem evoluce ekosystému z hlediska termodynamiky se Lotka
zabyval jesté pred konstrukci zminéného trofického modelu (Lotka, 1921, 1922a, 1922b). Ve
svych pracech pfislibil, Ze se k tomuto tématu vrati, avSak neucinil tak. Pfesto ndm jeho tfi
vySe zminéna dila mohou pfinést mnoho podnétd.

Lotka formuloval ndzor, Ze ekosystém samovolné spéje do stavu, ktery je charakterizovan
maximem urcité veliiny. Tato hypotéza byvd oznacovana také jako princip maximalni sily,
LotkGv—Odumdav princip maximalni sily atd. Zda se vSak, Ze reinterpretace puvodnich
Lotkovych ¢lank( z let 1921-1922 pozménila plvodni Lotklv nazor (Sciubba, 2011). Lotka
tvrdi, Ze ekosystém se béhem své evoluce snaZi optimalizovat tok uZitecné energie, ktera
u ekosystémdui s prvni trofickou urovni zelenych rostlin pochdzi z energie slunecniho zareni.



Tyto Lotkovy prace jsou povazovany za zaklad ekologické termodynamiky, protoZze ddvaji do
souvislosti finess organismu nebo ekosystému s jeho schopnosti zachytit energii dostupnou
v prostfedi. Diky zfejmému spojeni tohoto principu s Darwinovym konceptem fitness byva
tento princip nazyvan Lotka—Darwinovym principem. Tento nazor muze byt vyjaddfen pomoci
jiz predstaveného principu maximalni produkce entropie nebo principu minimalniho
uchovani entropie v ekosystému (Prigogine) pouze za jistych dalSich predpokladd.

Lotka ve své prdaci hovofi o volné (dostupné) energii vsouladu s Gibbsovou definici
a odvoldva se na Boltzmanovu praci. Pokud jsme pfi energetické analyze trofickych retézcu
prisli s tvrzenim, Ze navySeni toku volné energie z prostfedi do ekosystému, které trva
v Casovém méfitku relaxacniho ¢asu biosféry, muze vést k prodlouzeni trofického retézce,
pak je to zcela v souladu s Lotkovym tvrzenim (Lotka, 1922a):

,If sources are presented, capable of supplying available energy in excess of that actually
being tapped by the entire system of living organisms, then an opportunity is furnished for
suitably constituted organisms to enlarge the total energy flux through the systéem.”

Tento svdj nazor Lotka povazuje za podloZeny na zakladé pozorovani a dale jej upresnuje
(Lotka, 1922a):

»In every instance considered, natural selection will so operate as to increase the total mass
of the organic system, to increase the rate of circulation of matter through the system, and
to increase the total energy flux through the system, so long as there is presented
a unutilized residue of matter and available energy.”

Vzhledem ktomu, Ze v této formulaci je kladen dlraz na tok energie pres systém, ktery
naroste pokazdé, je-li ekosystém vystaven toku dosud nezuzitkované energie, lze Lotkav
nazor formulovat také jako ,princip maximalniho toku volné energie”. Jelikoz volna energie
odpovida exergii, lze tento princip nazvat také ,principem maximalniho toku exergie®.
V kapitole o superorganismu je naznaceno, jak muze byt princip maximalniho toku exergie
ekosystémem v evoluci ,prosazovan” skrze pfirozeny vybér. PovSiméme si, Ze Lotka zminuje
rovnéz zvysSovani cirkulace hmoty systémem, coz implikuje vy$si miru recyklace a také narust
biomasy systému.

Nékteré jevy pozorované v biosfére dobre koresponduji s vyse uvedenymi Lotkovymi nazory.
Zacnéme napriklad s obecnym tvrzenim platnym pro druhy: za predpokladu, Ze druhy se
vyskytuji v dostateéném mnozstvi (zajiSténi reprodukce) a lokdlni podminky jsou adekvatni
ke splnéni jejich zdkladnich jejich pozadavkud, pak se budou Sifit vSude, kde budou mit
prileZitost: druhy tedy maji tendenci obsadit kazdou volnou niku. To, Ze Zivé systémy maiji
tendenci k ristu, ktery je limitovan vnéjsimi podminkami, podopruje distribuce ekosystéma,
jejich biomasy a bohatosti na Zemi: ve vysSich zemépisnych sifkach je mensi biodiverzita
a ekosystémy maji jednodussi strukturu. Napriklad Odum (1988) pomoci svych energetickych
diagramu ukazuje, jak mensi pfisun energie ve vétsich zemépisnych Sirkach zpUsobuje vétsi
konkurenci o prislusné niky a vede tak k eliminaci jistych druhd. Také proudy v morskych
ekosystémech (odstranujici jisté limity rozvoje ekosystémi) sniZuji dopady konkurence
a predace a zpUsobuji lokalni vzrist biodiverzity.



Dalsim prikladem muze byt vztah mezi druhovou bohatosti a primarni produkci zkoumany
u 33 jezer. Ukazalo se, Ze vyssi Uroven ukladani exergie na drovni primarnich producentd
umoznuje vyssi zisky exergie i v dalSich trofickych Urovnich ekosystému, coz vede ke vzniku
pozitivni zpétné vazby, v disledku niz obsah exergie stoupa na vSech trofickych urovnich.

Rovnéz biologicka evoluce sméfuje k rostoucimu poctu gen( a diverzité bunécénych typl. To
Ize povaZovat za dlikaz vzristu informacéniho obsahu Zivych systém( béhem evoluce, ktery se
na zakladé predesle uvedeného vztahu projevi i vzristem exergie.

V soucdasné dobé existuje nékolik ndzorl na povahu cilového stavu evoluce ekosystému (pro
prehled napf. Sciubba, 2011; Bendoricchio a Palmeri, 2005; Jgrgensen a Svirezhev, 2004;
Fath a Grant, 2007; Kleidon a Lorenz, 2005). Pfesto existuji pfedevsim tfi nejvice diskutované
,mozZnosti“:

e Princip maximalni produkce entropie;
e Princip maximalniho obsahu exergie;
e Maximalni efektivita vyuZiti zdroja na stanovisti.

Slivko maximalni v kazdém z vySe uvedenych vyrokl se vztahuje k pribéhu evoluce, tzn.,
ono maximum vzhlem k evoluci by bylo pravé onou idedlni ,konecnou stanici“, samoziejmé

“ X

s tim, Ze moznosti na daném stanovisti mohou systému ,,vnutit” cetnd omezeni.

Vsechny tyto principy lze spojit s pomérné snadno méfitelnymi veli¢inami na Udrovni
ekosystému: naptiklad exergii s udrzitelnou biomasou, produkci entropie sintenzitou
metabolismu (bud celého systému, nebo vztaienou na jednotku hmoty — specifickd
entropie), efektivity vyuzivani zdroja Ize méfit s pomoci jiz nékolikrat zminénych koeficient(
efektivity.

Prvni dva zdkony stoji na disipaci a ukladani volné energie. Do ekosystému vstupuje energie
zvendi, tato energie je CasteCné zadriena v ekosystému a castecné disipovana zpét do
prostredi.

Princip maximdlni exergie (PMEx) tvrdi, Ze cilem evoluce ekosystému je dosdhnout stavu
s maximadlni moZnou exergii.

Exergie je v ekosystému uloZena v jeho biomase, ve strukture vztah( a jako ,informacni“
exergie v DNA organismu tvoricich ekosystém. Znamend to tedy, Ze v prlbéhu evoluce
ekosystému jeho exergie roste, az dosahne svého maxima ve stavu dynamické rovnovahy
s prostiredim. Hodnota exergického obsahu ekosystému v tomto stavu je dana omezenimi
vyplyvajicimi z dostupnosti zdroji na stanovisti (srovnej: poust a tropické lesy). V souladu
s exergetickym principem tedy pro exergii v pribéhu evoluce plati:

d.Ex
dt

>0
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a v idedlnim klimaxu pak plati:
Ex - max . 147.

Princip maximdlni tvorby a disipace entropie (MEP) tvrdi, Ze ve stadiu klimaxu je disipace
(rozptyleni) entropie z ekosystému do prostfedi maximalni. Podobné jako u Bénardovy
buriky se predpokladd, Ze stav nejvySsi disipace entropie do prostfedi odpovida stavu
s nejvyssim stupném organizace pfislusSného ekosystému. Stav dynamické rovnovahy zde
tedy odpovida nejvétsi mozné udrzitelné vzdalenosti ekosystému od termodynamické
rovnovahy.

Je tfeba si uvédomit, Ze v ekosystému se kombinuji dva procesy: udrZovani a regenerace
stdvajici struktury, coZ je spojeno s disipaci ,nizkoexergické” energie do prostfedi a rist
struktur novych, coz je spojeno rovnéz s disipaci , nizkoexergické” energie do prostredi, ale
také se zvySovanim exergie ekosystému.

Tyto dva procesy se daji oznacit jako tok energie systémem a ukladani energie do systému.
Tyto procesy jsou ovsem provazany a spojeny s jednotlivymi fazemi rlstu ekosystému. Pokud
bychom se divali na ekosystém pouze ze strany pohledu PMEx, potom pokles energie
disipované zekosystému do prostifedi pfi soucasném zachovani stavajici hladiny
energetického vstupu z prostiedi (ze Slunce) do ekosystému umoini vétsi Cast exergie
uchovat v ekosystému. Pokud bychom se divali na ekosystém pouze ze strany pohledu MEP,
potom vyssi disipace energie do prostredi souvisi s vy$Sim tokem energie pres systém.

Je tedy maximalizovan tok uzitecné energie nebo jeji ukladani? Zda se, Ze za urcitych
podminek by mohly byt oba principy komplementdrni a protnout se v nejefektivnéjsim
mozném vyuzivani zdroji na stanovisti (samozifejmé vzhledem k mistnim podminkam)
(Rotter, dosud nepublikovano).

Na prvni pohled vede zvysovani efektivity vyuzivani zdroja k poklesu disipace, ovsem pokud
umozni narUst uskladnéné exergie, zvysi se i ,,udrzovaci” disipace, a jsou tedy ,uspokojeny”
obé sady parametrd popisujicich cil evoluce: ty, jez ,vidi“ cil v maximalni disipaci, i ty, co vidi
cil v maximalni ,,uskladnéné” exergii.

Povaha atraktoru evoluce ekosystém( musi respektovat ideu evoluce a pfirodniho vybéru:
to, Ze roste exergie ekosystému ¢i jeho produkce entropie, nepredstavuje samo o sobé
Zzadnou evolucni vyhodu. Tyto procesy proto musi byt spojeny s nécim, co tuto vyhodu
prinese: napfriklad s efektivnéjSim vyuZivanim zdroju na stanovisti (to umozni investovat vice
energie do reprodukce), rlistem ekosystémové fitness, a tedy i s rostouci stabilitou celého
ekosystému.



Zavér 12. kapitoly

Je nepochybné, Ze biosféra jevi tendence k ristu. Tento rUst je spojen s narGstem biomasy,
informacniho obsahu systému a jeho komplexity, v urcitych fazich se projevuje rovnéi
rastem produkce entropie. Touha po rlstu je tedy ¢imsi esencidlnim, nécim, co je hluboko
v nas. Koneckoncl i do nasi tvorby, naptiklad umélecké, architektonické nebo treba i IT,
ukladame exergii. Prirozenosti biosféry je ovsem rlst po jisté meze, tak aby vysledny stav byl
dlouhodobé udrzitelny; to zajistuje autoregulace a pfirodni vybér. Proto se v pribéhu
evoluce ekosystému méni povaha rlstu: prvotni kvantitativni rast (rast biomasy) se preklapi
v rist kvalitativni (rdst komplexity, informacniho obsahu, efektivity vyuzivani zdroja). Tyto
principy ndm mohou pomoci pochopit nejen vyvoj ekosystém{, ale postaveni nds samych
v globalnim ekosystému a moinosti nasi dlouhodobé udrZitelnosti. Uvodni citdt této
kapitoly, prevzaty z Kantovych Zdkladiu metafyziky mravi vztahoval nase konani k absolutnu,
nase jednani mGzZeme ovSem vztahovat i k udrZitelnosti nasi civilizace:

»Jednej vZdy tak, aby se tvé chovdni mohlo stat obecné platnym principem.”

I. Kant (1785)



Zavérecné shrnuti tématiky ekologickeé stability
Pouze stabilni systémy mohou existovat

Tézko shrnout tak komplexni téma, jakym ekologickd stabilita bezesporu je. Na druhou
stranu by pro shrnuti moznd Uplné postacila vySe uvedend véta napsand radné bytelnym
fontem pres celou stranu. Pokud vsak ctendr vytrval az do tohoto mista, urcité strucné
zavérecné shrnuti by bylo bezesporu na misté, aby nase pout nebo spis letmé seznameni

vvvvvv

body pokusim prece jenom vyzdvihnout.

Pfestoze jsme v prvnich kapitolach stabilitu c¢aste¢né relativizovali a poukdazali na jeji
pomijivost z hlediska geologické historie, na drovni nasich Zivotl predstavuje stabilita
organismu, ekosystém(l a zvlasté pak globdalniho ekosystému vlastnost, kterd determinuje
nas vlastni osud.

Stabilita ekosystému neni vlastnost pasivni, naopak vyZzaduje neustdly tok energie a kolobéh
latek, jedna se o vlastnost, ktera se vyviji s tim, jak se méni podminky prostredi, i s tim, jak
probiha evoluce druh(, potazmo celych ekosystému. | pro nds stéZejni vlastnosti prostredi,
jakymi jsou sloZeni atmosféry, teplota ¢i klimatické cykly, jsou velkou mérou charakteristiky
ovliviiované dynamickymi procesy v globalnim ekosystému. Jedna se tedy o vlastnosti
ovlivnitelné, které mohou byt vyrazné naruseny. Tim se dynamicka rovnovéha odlisuje od
termodynamické rovnovahy, jejiz podoba je pfedem dand a je vazana na absenci déja.

Na drovni organismu, populaci i ekosystém( pozorujeme rlGzné stabilizacni mechanismy.
Stabilizujici mGze byt napfiklad i vyvazena kompetice. ProtoZe v ekologii ma stabilita mnoho
definic, z nichZ nejznaméjsi je rezistence a resilience, je pfi studiu ekologické stability velmi
dilezité uvédomit si, jakym typem stability se zabyvame. Toto mnoizstvi definic neni
bezucelné, nejedna se tedy o projev marnosti ze strany védy: v prirodé skutec¢né pozorujeme
razné ,strategie”, jakymi maze byt dany systém zachovan.

DulleZité je rovnéZ vztaZeni stability k prislusné drovni v hierarchii prirody. To, co je
stabilizujici na Urovni ekosystému, nemusi byt prekvapivé stabilizujici na Urovni populace. Je
tedy dobré rozliSovat mezi stabilizacnimi mechanismy na Urovni populaci a ekosystému,
napfiklad se zdd, Ze na urovni ekosystému hraji daleZitou stabilizacni funkci mutualistické
vztahy.

O stabilité terestrickych ekosystém(O nam mohou mnoho povédét poméry v pldnim
prostfedi. V pldé totiz existuje velmi intenzivni ,komunikace” mezi jednotlivymi cleny

ekosystému i zpétné vazby stabilizujici cely ekosystém. V pripadé lesi mizeme napfiklad
|3+

sledovat agregaci pudy, obsah glomalinu, pomér C/N ¢i pomér AI°” k bazickym iontm atd.



Prirozeny vyvoj v ekosystémech je charakteristicky udrzitelnym rlstem produkce entropie
a obsahu exergie. NaruSeni ekosystému, a tedy i jeho stability se naopak projevuje ztratou
exergie systému a nadprodukci entropie.

Zadny rdst nemGze byt trvaly, rQist vidy narazi na limity prostfedi, dané omezenosti zdrojd
v tomto svété, oviem i vnitini zdroje rlstu jsou omezené. Idea trvalého kvantitativniho rlistu
(napft. rlst biomasy, vyroby) neni slucitelnd se stabilitou. Naopak nesrovnatelné vétsi prostor
existuje pro rast kvalitativni (rlst komplexity sité, vyvoj novych druht, rozvoj osobnosti).
Vyzralé ekosystémy se vyznacuji vyvojem kvalitativnim (napf. postupna selekce mechanismu
vedoucich ke zvySovani efektivity vyuZivani zdrojli), z tohoto pohledu jsou limity evoluce
vzdalené azZ kdesi v nekonecnu.

V ekosystému existuje jista prirozend hranice spotieby exergie pfipadajici na jeho ¢lena. Tato
hranice vyplyva z postaveni ptisluéného organismu v trofickém fetézci. Clovék se nautil tato
pravidla obchazet a ziskavat dodatkovou exergii, bohuZel prevazné spalovanim fosilnich paliv
a na ukor degradace prostredi (disledkem je snizovani exergie ekosystémdu, jak jiz bylo
zminéno). Technosféra umoznila clovéku vymanit se zdosahu nékterych regulacnich
mechanismu v ekosystémech, oviem toto vymanéni se zatim déje na Ukor narusovani funkci
ekosystémuU i globdlniho ekosystému. Rezistence stabiliza¢nich mechanism0 v globalnim
ekosystému neni neomezend. Clovék zGstava existenéné zavisly na podminkach panujicich na
Zemi, nas dojem nezavislosti na pfirodé je pouze iluzi, kterd podle mnohych nazor( prameni
ze siliciho odlouceni ¢lovéka od pUdy.

Stabilita ekosystémuU a zvlasté globalniho ekosystému proto predstavuje stézejni vlastnost,
0 jejiz zachovani bychom méli pti zvaZovani dopadl naseho ¢inéni vidy usilovat. Protoze
stabilizacnim mechanismim na drovni ekosystému stale z velké ¢asti nerozumime a hlavné
neumime kvantitativné odhadnout jejich rezistenci, méli bychom zaujmout pfistup
predbézné opatrnosti. VZidyt priklady nékterych zaniklych civilizaci dokladaji uzky vztah mezi
rastem, soubéZnou degradaci prostiedi a v disledku toho i naslednou degradaci pfislusnych
kultur. Mocenské ¢i majetkové zajmy nékterych jednotlivcd se s timto odstupem jevi jako
smésné a malicherné.

Psychologové pracuji s pojmem archetyp a zabyvaji se pfirozenou strukturou nasi osobnosti,
ktera byla utvorena ddvno pred ndstupem pramyslové revoluce. Industrializace zménila nasi
pfirozenost pouze zdanlivé. Pod tenkou slupkou kulturnich ndnosu v nds stdle bije srdce
lovce nebo sbérace. Zda se, Ze jednostranné obklopovani ¢lovéka technosférou muize vést
k naruseni vyvoje osobnosti a ke ztraté nékterych schopnosti.

V poslednich odstavcich jsme shrnuli mozné dusledky devastace pfirody z hlediska ¢lovéka.
MuUZeme se ovsem povznést nad antropocentricky pfistup a vnimat povahu pfirozeného
evoluéniho vyvoje, kterd nas presahuje. MUZeme vnimat Uchvatnost a krasu rustu
komplexity v pfirodé a obdivovat téZko uchopitelné spojeni vyvoje a stability, které v evoluci
nalézame. | toto uvédomeéni jsem se pokusil v této knize zprostfedkovat.



Pouze stabilni systemy mohou existovat.



Literatura:

Aoki I. 1995. Entropy production in living systems—from organisms to ecosystems.
Thermochim. Acta 250, 359-370.

Agren G. I., Andersson O. F. 2013. Terrestrial Ecosystem Ecology: Principles and Aplications.
Cambridge University Press.

Bak P. 1996. How nature works: The science of self-organized criticaly. Copernicus Press.

Baldocchi D. D., Verma S. B., Anderson D. E. 1987. Canopy photosynthesis and water use
efficiency in a deciduous forest. Journal of applied ecology. 24, 251-260.

Balster N. J., Marshall J. D. 2000. Eight-year responses of light interception, effective Lea
area index, and stemwood production in fertilized stands of interior Douglas-fir
(Pseudotsuga menziesii var. glauca). Canadian Journal of Forest Research 30, 733—
743.

Bais S. 2009. Rovnice: Symboly poznani. Dokorfdn.

Bartelink H. H. 1997. Allometric relationships for biomass and leaf area of beech (Fagus
syluatica L.). Ann. Sci. For. 54, 39-50.

Belsky A. J. 1986. Does herbivory benefit plants? A review of evidence. American Naturalist
127, 870-892.

Begon M., Harper J. L., Townsend C. R. 1997. Ekologie: Jedinci, populace a spolecenstva.
Univerzita Palackého.

Bénard H. 1901. Les tourbillons cellulaires dans une nappe liquide. Rev. Ge'n. Sci. Pure Appl.
11, 1261-1271.

Bendoricchio G., Palmeri L. 2005. Quo vadis ecosystem? Ecological Modelling 184, 5-17.

Berryman A. A. 1992. The origins and evolution of predator—prey theory. Ecology 73(5),
1530-1535.

Biscoe P. V., Scott R. K., Monteith J. L. 1975. Barley and its environment. 3. Carbon budget of
the stand. J. Appl. Ecol. 12, 269-93.

Boltzmann L. 1886. Der zweite Hauptsatz der mechanischen Warmetheorie. AIm Kais Akad
Wiss 36, 225-259

Borie F., Rubio R., Morales A. 2008. Arbuscular mycorrhizal fungi and soil aggregation.

Journal of Plant Nutrition and Soil Science 8, 9—18.



Bormann F. H., Likens G. E., Melillo J. M. 1975. Reorganization of a terrestrial ecosystem

following disturbance. Workshop on Analysis of Transient Events in Ecosystems.

Budyko M. I. 1977. Global Ecology. Mysl.

Cannell M. G. R. 1989. Light interception, light use efficiency and assimilate partitioning in
poplar and willow stands. In: Pereira J. S., Landsberg J. J. (ed.), Biomass Production by
Fast-Growing Trees. Kluwer Academic Publisher, Dordrecht.

Carpenter R. S., Scheffer M. 2009. Critical Transition and Regime Shift in Ecosystems:
Consolidating Recent Advances. In: Hobbs R. J.,, Suding K. N. New Models for
Ecosystem Dynamics And Restoration. Islandpress.

Carpenter R. S. 2005. Eutrophication of aquatic ecosystems: Bistability and soil phosphorus.
Procceedings of the National Academy of Science U. S. A. 102, 10002-5

Catovsky S., Holbrook N. M., Bazzaz F. A. 2002. Coupling whole-tree transpiration and
canopy photosynthesis in coniferous and broad-leaved tree species. Canadian Journal
of Forest Research 32, 295-309.

Cilek V. 1995. Milankovicovy cykly. Vesmir 74, 488.

Cicak A., Kellerova D., Kulfan J., Mihal I. 2011. Imise jako Skodlivy Cinitel In: Barna M. — Kulfan
J. - Bublinec E. (ed.). Buk a bukové ekosystémy Slovenska, Veda.

Cicak A., Mihal I. 2005. Development of beech necrotic disease in the growing phase of
maturing stand under air pollution stress. J. For. Sci. 51, 101-107.

Hruska J., Cienciala E. (ed.) 2001. Dlouhodoba acidifikace a nutri¢ni degradace lesnich pad.
Ministerstvo Zivotniho prostiedi.

Capra F. 2004. Tkdrni Zivota: novd syntéza mysli a hmoty. Academia.

Chetaev N. G. 1936. Stability and classical physical law. Proc. Kazan Aviation Inst. 6, 3-5.

Chesson P. 2000. Mechanisms of maintenance of species diversity. Annual review of Ecology
and Systematics 31, 343-366

Cooke G. D., Welch E. B, Peterson S., Nichols S. A. 2005. Restoration and management of
lakes and reservation, (3rd ed.) Boca Raton, Fla.: CRC Press.

Cronan C. S., Grigal D. F. 1995. Use of calcium/aluminum ratios as indicators of stress in
forest ecosystems. Journal of Environmental Quality 24, 209-226.

Darwent B. d. 1970. Bond dissociation energies in simple molecules. U. S. National Bureau of
Standards; for sale by the Supt. of Docs., U. S. Govt. Print. Off.

Diamond J. 2008. Kolaps, proc spolecnosti preZivaji ¢i zanikaji. Academia.



Dobzhanski T. 1962. Mankind Evolving. Yale University Press.

Dobzhanski T. 1964. Biology, Molecular and Organismic, American Zoologist, 4, 449.

Douglas A. E. 2010. The Symbiotic Habit. Princeton University Press.

Dreslerova D., Horaéek 1., Pokorny P. 2007. Pfirodni prosttedi Cech a jeho vyvoj. In:

Kuna M. (ed.): Archeologie pravékych Cech 1 — Pravéky svét a jeho pozndni.
Archeologicky ustav AVCR.

Eddington A. 1928. The nature of the physical Word. The University Press.

Elton C. S. 1958. The ecology of invasions by animals and plants. Methuen.

Emanuel K. A. 1999. Thermodynamic control of hurricane intensity. Nature 401, 665-669.

Fath B. D., Grant W. E. 2007. Ecosystems as evolutionary complex systems: Network analysis
of fitness models. Environmental Modelling and Software 22, 693-700.

Ford C. R., Vose J. M. 2007. Tsuga canadensis (L.) Carr. mortality will impact hydrologic
processes in southern Appalachian forest ecosystems. Ecological Applications 17,
1156-1167.

Gatto M. 1990. A general minimum principle for competing populations - Some ecological
and evolutionary consequences Theoretical Population Biology 37, 369-388.

De Wit C. T. 1960. On competion. Verslag Landbouwkundig Onderzoek.

Galloway J. N., Keene W. C,, Likens G. E. 1996. Processes controlling the composition of
precipitation at a remote southern hemispheric location. Torres del Paine National
Park, Chile. Journal of Geophysical Research 101, 6883-6897.

Gause G. F. 1934. The struggle for existence. Williams and Wilkins.

Gibbard P. L., Boreham S., Cohen K. M., Moscariello A. 2005. Global chronostratigraphical
correlation table for the last 2.7 million years. Boreas, 34(1) unpaginated, updated
2007.

Gibbs J. W. 1881. Gibbs's letter accepting the Rumford Medal In: Mackay A. L. 1994.
Dictionary of Scientific Quotations.

Gryndler M., Balaz M., Hrselova H., Jansa J., Vosadka M. 2004. Mykorhizni symbidza: O
souZiti hub s kofeny rostlin. Academia.

Gross K., Cardinale B. J. 2005. The functional consequences of random verses ordered
species extinctions. Ecology Letters 8, 409-418.

Hardiman B. S., Gough C. M., Halperin A., Hofmeister K.L., Nave L. E., Bohrer G., Curtis P. S.

2013.



Maintaining high rates of carbon storage in old forests: A mechanism linking canopy
structure to forest fiction, Forest Ecology and Management 298, 111-119.

Harrison G. W. 1979. Stability under environmental stress: resistence, resilience, persistence,
and variability. American Narutalist 113, 659-669.

Hector A., Schmid B., Beierkuhnlein C., Caldeira M. C., Diemer M., Dimitrakopoulos P., Finn J.
A, Freitas H., Giller P. S., Good J., Harris R., Hochberg P., Huss-Danell K., Joshi J.,
Jumpponen A,, Korner C., Leadley P., Loreau M., Minns A., Mulder C.P.H., O'Donovan
G., Otway S. J., Pereira J.S., Prinz A., Read D.J., Scherer-Lorenzen M., Schulze E.-D.,
Siamantziouras A.-S.D., Spehn E.M., Terry A.C., Troumbis A.Y., Woodward F.l., Yachi
S., Lawton J. H. 1999. Plant diversity and produktivity experiments in European
grasslands. Science 286, 1123-1127.

Heisenberg W. 2000. Fyzika a Filosofie. Aurora.

Heywood V. H. (ed.). 1995. Global Biodiversity Assessment. United Nations Environment
Programme. Cambridge University Press.

Hobbie S. 1992. Effects of plant species on nutrient cycling. Trends in Ecology and Evolution
7, 336-339.

Holling C. S. 1973. Resilience and stability of ecological systems. Annual Reiew of Ecology and
Systematics 4, 1-23.

Holldobler B., Wilson E. O. 2008. The Superorganism: The Beauty, Elegance, and Strangeness
of Insect Societies, W. W. Norton.

Ingestad T., Lund A.-B. 1986. Theory and techniques for steady state mineral nutrition and
growth of plants. Scand. J. For. Res. 1, 439-453,

Jankovska V. 2002. Posledni doba ledova a lesy zapadnich Karpat. (Last Glacial and forest
vegetation in West Carpathians). Zbornik referdtov z medzindrodnej vedeckej
konferencie venovanej 100. vyrocCiu narodenia prof.Aloisa Zlatnika “Ekologicky
vyskum a ochrana prirody Karpat”. Zvolen. 110-121.

Jermar J. K. 2010. GlobdIni zména — Cesta ze svétového chaosu do budoucnosti. Aula.

Jorgensen S. E., Svirezhev Y. M. 2004. Towards a thermodynamic theory for ecological
systems. Amsterdam, The Netherlands: Elsevier.

Jorgensen S. E., Ladegaard N., Debeljak M., Marques J. C. 2005. Calculations of exergy for
organisms. Ecol. Modell. 185, 165-175.

Jorgensen S. E. 2006. Evolution and exergy. Ecol. Modell. 203, 490-494.



Jgrgensen S. E., Patten B. C., Straskraba M. 2000. Ecosystem emerging: 4. growth. Ecol.
Model. 126, 249-284.

Judson H. F. 1979. The Eighth Day of Creation. Simon and Schuster.

Kant I. 1992. Zdklady metafyziky mravi. Praha.

Kleidon A., Fraedrich K. 2005. Biotic entropy production and global atmosphere—biosphere
interactions. In: Kleidon A., Lorenz R. D. Nonequilibrium thermodynamics and the
production of entropy: life, Earth and beyond. Springer-Verlag.

Kleidon A., Lorenz R. D. 2005. Entropy production by earth system processes. In: Kleidon A.,
Lorenz R. D. Nonequilibrium thermodynamics and the production of entropy: life,
Earth and beyond. Springer-Verlag.

Kleidon A. 2009. Nonequilibrium thermodynamics and maximum entropy production in the
Earth system. Naturwissenschaften 96, 653-677.

Kondepudi D., Prigogine |. 1998. Modern thermodynamics: from heat engines to dissipative
structures. John Wiley & Sons.

Koschmieder E. L. 1993. Bénard cells and Taylor vortices. Cambridge, UK: Cambridge
University Press.

Koguli¢ M. st. 2010. Cesta k pfirodé blizkému hospoddrskému lesu. FSC CR.

Kubiszewski I., Costanza R., Franco C., Lawn P., Talberth J., Jackson T., Aylmer C. 2013.
Beyond GDP: Measuring and Achieving Global Genuine Progress. Ecological
Economics 93, 57-68.

Kulhavy J. (ed.) 2003. Ekologie lesa. Mendelova zemédélskd a lesnickd univerzita.

Kunes P., Pokorny P. 2005. Holocene acidification process recorded in three pollen profiles
from Czech sandstone and river terrace environments. Ferrantia 44, 101-107.

Kukla G. J., Clement A. C., Cane M. A., Gavin J. E., Zebiak S. E. 2002. Last interglacial and early
glacial ENSO. Quaternary Research 58, 27 — 31.

Kuna M. (ed.) 2007. Archeologie pravékych Cech — Svazek 1: Pravéky svét a jeho pozndni.
Archeologicky ustav AV CR, 163.

Kysucéan L. 2010. Oni a my. Dvandct neodbytnych otdzek mezi antikou a postmodernou.
Lipka.

Lata J.-C., Degrange V., Raynaud X., Maron P.-A., Lensis R., Abbadie L. 2004. Grass
populations control nitrification in savanna soils. Funct. Ecol. 18, 605-611.

Larcher W. 1995. Physiological Plant Ecology. Berlin: Springer-Verlag.



Loreau M. 1998. Bodiversity and ecosystem functioninig: a mechanistic model. Proceedings
of the National Academy of Science of the USA.

Loreau M. 2010. From Populations to Ecosystems: Theoretical Foundations for a New
Ecological Synthesis. Monographs in Population Biology, Princeton University Press.

Lorenz R. D., Lunine J. I., Withers P. G. 2001. Titan, Mars and Earth: Entropy production by
latitudinal heat transport. Geophysical Research Letters, 28(3), 415-151.

Lotka A. J. 1921. Note on the economic conversion factors of energy. Proc. Natl. Acad. Sci. 7,
192-197.

Lotka A. J. 1922a. Contribution to the energetics of evolution. Proc. Natl. Acad. Sci. 8, 147
151.

Lotka A. J. 1922b. Natural selection as a physical principle. Proc. Natl. Acad. Sci. 8, 151-154.

Lotka A. J. 1925. Elements of Physical Biology. Williams &Wilkins.

Lovelock J. 2000. Gaia: A New Look at Life on Earth (3rd ed.). Oxford University Press.

Lovelock J. 1991. Healing Gaia. Harmony Books.

Low J., Michal I. 2003. Krajinny rdz, Lesnicka prace.

Lozek V. 2007. Zrcadlo minulosti. Dokoran.

Lozek V. 2011. Po stopdch pravékych déju. Dokoran.

Ludovisi A. 2012. Energy degradation and ecosystem development: Theoretical framing,
indicators definition and application to a test case study, Ecological Indicators 20,
204-212.

MacArthur R. H. 1955. Fluctuations of animal populations, and a measure of community
stability. Ecology 36, 533-536.

MacArthur R. H. 1970. Species packing and competitive equilibrium for many species.
Theoret. Population Biol. 1, 1-11.

MacArthur R. H 1972. Geographical ecology: Patterns in the distribuiton of species. Princeton
University Press.

MacLulick D. A. 1937. Fluctuation in numbers of the varying hare Lepus americanus.
University of Toronto Studies, Biology Series, 43, 1-136.

Malchow D., Gerisch G. 1974. Short-term binding and hydrolysis of cyclic 39: 59-adenosine
monophosphate by aggregating Dictyostelium cells. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 71,
2423-2427.

Malthus T. R. 1798. An essay on the principle of population. J. Johnson.



Manneville P. 2006. Rayleigh—Bernard convection: théty years of experimental, theoretical,
and modeling work. Spring. Tract. Mod. Phys. 207, 41-65.

Marko$ A. 2008. Zivot naruby: Kyslik a evoluce. In: Pokorny P., Barta M. (eds.). Néco
prekrdsného se konci: kolapsy v prirodé a spolecnosti. Dokoran.

MARGULIS L. 1981. Symbiosis in cell evolution. W. H. Freeman.

Marsik F., Dvorak |. 1998. Biotermodynamika, Academia.

May R. M. 1972. Will a large komplex system be stable? Nature 238, 413-414.

Mejer H., Jgrgensen S. E. 1979. Exergy and ecological buffer capacity. State-of-the-Art Ecol.
Model. 7, 829-846.

Michal I. 1994. Ekologickd stabilita, 2. roziitené vydani. MZP CR, Veronika.

Mihal I., Bucinova K. 2007. Biomass of epigeic sporocars in submountain beech stands
exposed to different immision load. Ecoldgia 26, 201-210.

Monteith J. L. 1972. Solar radiation and productivity in tropical ecosystems. Journal of
Applied Ecology 9, 747-766.

Monteith J. L. 1977. Climate and the efficiency of crop production in Britain. Phil Trans. Royal
Soc. B 281, 277-294.

Morowitz H. 1968. Energy flow in biology. Academic Press.

Morowitz H. 1978. Foundations of bioenergetics. Academic Press.

Nara K. 2006. Ectomycorrhizal networks and seedling establishment during early primary
succession. New Phytologist 169, 169-178.

Nelson M. P., Vucetich J. A,, Peterson R. O., Vucetich L. M. 2011. The Isle Royale wolf-moose
project (1958—present) and the wonder of long-term ecological research. Endeavour
35, 30-38.

Neubert M. G., Caswell H. 1997. Alternatives to resilience for measuring the responses of
ecological systems to perturbations. Ecology 78(3), 653 - 665.

Nicolis G., Prigogine |. 1977. Self-organization in nonequilibrium systems. John Wiley &

Sons.

Odum E. P. 1953. Fundamentals of ecology. Saunders College Publishing.

Odum E. P. 1983. Basic ecology, vol. 1. Saunders College Publishing.

Odum H. T. 1988. Self-organization, trasformity, and information. Science 242, 1132-1139.

Onguene N. A,, Kuyper T. W., 2002. Importance of the ectomycorrhizal network for seedling



survival and ectomycorrhizal formation in rain forest of south Cameroon. Mycorrhiza
12, 13-17.

Ostwald W. 1931. Gedanken zur Biosphare. Wiederabdruck. BSB B. G. Teubner
Verlagsgesellschaft, (reprinted 1978).

Pangle L., Vose J. M., Teskey R. O. 2009. Radiation use efficiency in adjacent hardwood and
pine forests in the southern Appalachians. Forest Ecology and Management 257,
1034-1042.

Peterson R. O., Page R. E., Dodge K. M. 1984. Wolves, moose, and the allometry of
population cycles. Science 224, 1350-1352.

Pickett S. T. A., White P. S. (ed.) 1985. The ecology of natural disturbance and path dynamics.
Academic Press.

Pimm S. 1982. Food webs. London.

Pokorny J., 2001. Dissipation of solar energy in landscape — controlled by management of
water and vegetation. Renewable Energy, Amsterdam 24, 641-645.

Pokorny J., Cefovskd K., Macak M., Pecharové E. 2003. Matter losses from large catchment
expressed as acidification — how much does acid rain cause? In: Vymazal J. (ed.)
Wetlands: nutrients, metals and mass cycling. Backhuys Publ., Leiden 293-306.

Pokorny P., 2004. Postglacial vegetation distribution in the Czech Republic and its
relationship to settlement zones: review from off-site pollen data. In: Gojda, M. (ed.),
Ancient Landscape, Settlement Dynamics and Non-Destructive Archaeology.
Academia, 395—-414.

Pokorny P., Barta M. (ed.) 2008. Néco prekrdsného se konci: kolapsy v prirodé a spolec¢nosti.
Dokofran.

Pokorny P. 2011. Kronika Ceskych pralest. Vesmir 90, 160-164.

Prigogine |. 1977. Time, Structure and Fluctuations, Nobel Lecture.

Prigogine |., Gregair N., Babbyabtz A. 1972. Thermodynamics of Evolution. Physics Today 25,
23-28.

Prigogine |. 1945. Etude thermodynamique des phenomenes irreversibles. Bull. Cl. Sci. Acad.
R. Belg. 31, 600.

Prochazka S., Machackova 1., Krekule J., Sebdnek J. (ed.) 1998. Fyziologie rostlin. Academia.

Reich P. B., Grigal D. F., Aber J. D., Gower S. T. 1997. Nitrogen mineralization and

produktivity



in 50 hardwood and conifer stands on diverse soils. Ecology 78, 335-347.

Rayleigh L. 1916. On convective currents in a horizontal layer of fluid when the higher
temperature is on the underside. Phil. Mag. 32, 529-546.

Reich P. B., Bolstad P. 2001. Productivity of evergreen and deciduous temperate forests. In:
Roy J., Saugier B., Mooney H. A. (ed.) Terrestrial Global Productivity. Academic Press.

Rilling M. C., Steinberg P. D. 2002. Glomalin production by an arbusclar mycorrhizal fungus: a
mechanism of habitat modification? Soil Biology and Biochemitry, 34, 1371-1374.

Rotter P. 2010. Kvantitativni vyjadreni stability lesnich ekosystémU. Zprdvy lesnického
vyzkumu 55, 233-239.

Rotter P. Komplementarita principu maximalni exergie s principem maximalni produkce
entropie a jejich souvislost s efektivitou vyuziti zdrojl na stanovisti. Dosud
nepublikovano.

Runyon J., Waring R., Goward S. N., Welles J. M., 1994. Environmental limits on net primary
production and light-use efficiency across the Oregon transect. Ecol. Appl. 4, 226
237.

Samuelson L. J., Johnsen K., Stokes T. 2004. Production, allocation, and stemwood growth
efficiency of Pinus taeda L. stands in response to 6 years of intensit management.
Forest Ecology and Management 192, 59-70.

Schindler D. W. 1998. Recent advances in the understanding and management of
eutrofization. Limnology and Oceanography 51, 351 - 355.

Schneider E. D., Kay J. J. 1994. Life as a manifestation of the second law of thermodynamics.
Math. Comput. Model. 19, 25-48.

Schneider E. D., Sagan D. 2005. Into the cool: energy flow, thermodynamics and life.
University of Chicago Press.

Schrédinger E. 1944. What is life? Cambridge University Press.

Sciubba E. 2011. What did Lotka really say? A critical reassessment of the “maximum power
principle”. Ecol. Modell. 222, 1347-1357.

Shackleton N. J. 1987. Oxygen isotopes, ice volume and sea level. Quaternary Science
Reviews 6, 183-190.

Simard S. W., Perry D. A,, Jones M. D., Myrold D. D., Durall D. M., Molina R. 1997. Net
transfer of carbon between ectomycorrhizal tree species in the fi eld. Nature 388,

579-582.



Silvertown J. 1982. No evolved mutualism between grasses and grazers. Oikos 38, 253-259.

Simon L., Bousquet J., Lévesque R. C., Lalonde M. 1993. Origin and diversification of
endomycorrhizal fungi and coincidence with vascular land plants. Nature 363, 67—-69.

Schmidt, M. W. |. S, Torn M. S., Abiven S., Dittmar T., Guggenberger G., Janssens |. A., Kleber
M., Kégel-Knabner I., Lehmann J., Manning D.A.C., Nannipieri P., Rasse D.P., Weiner
S., Trumbore S.E. 2011. Soil organic matter persistence as an ecosystem property.
Nature 477, 49-56.

Spehn, E. M., Hector A., Joshi, J., Scherer-Lorenzen M., Schmid B., Bazeley-White E.,
Beierkuhnlein C., Caldeira M. C., Diemer M., Dimitrakopoulos P. G., Finn J., Freitas H.,
Giller P. S., Good J., Harris R., Hogberg P., Huss-Danell K., Jumpponen A., Koricheva J.,
Leadley P. W., Loreau M., Minns A., Mulder C. P. H.,, O'Donovan G., Otway S. J.,
Palmborg C., Pereira J. S., Pfisterer A. B., Prinz A., Read D. J., Schulze E.-D.,
Siamantziouras A.-S. D., Terry A. C., Troumbis A. Y., Woodward F. I., Yachi S., Lawton
J. H. 2005. Ecosystem effects of biodiverzity manipulations in European grasslands.
Ecological Monographs 75, 37-63.

Stuiver M., Grootes P. M. 2000. GISP2 Oxygen Isotope Ratios. Quaternary Science Reviews
53, 277-284.

Straskraba M., Jgrgensen S. E., Patten B. C. 1999. Ecosystem emerging: 2. dissipation. Ecol.
Model. 117, 3-39.

Svirezhev M. Y. 2000. Thermodynamic and ecology. Ecol. Modell. 132, 11-22.

Svirezhev Y. 1998. Thermodynamic orientors: how to use thermodynamic concepts in
ecology. In: Muller F., Leupelt M. (ed.) Eco Targets, Goal Functions, and Orientors.
Springer-Verlag.

Stefancik I., Mihal 1. 1993. Vplyv imisi na lesné porasty Ziarskej kotliny. Cistota Ovzdusia 23,
7-16.

Thébault E., Loreau M. 2005. Trophic interactions and the relationship between species
diversity and ecosystem stability. The American Naturalist, 166(4): E95-114.

Thom R. 1975. Structural Stability and Morpohogenesis. Benjamin.

Tilman D. 1996. Biodiversity: population versus ecosystem stability. Ecology 77, 350-363.

Tilman D. 2001. Effects of diversity and composition on grassland stability and productivity.
In: Press, V. N., Huntly J. and S. Levin (ed.) Ecology: Achievement and Challenge.

Blackwell Science.



Tilman D., Reich P. B., Knops J. M. H. 2006. Biodiversity and ecosystem stability in a decade
long grassland experiment. Nature 441, 629-632.

Tkadlec E. 2008. Populacni ekologie: struktura, rist a dynamika populaci. Univerzita
Palackého v Olomouci.

Treseder K.K., Turner K. M. 2007. Glomalin in ecosystems. Soil Sci Soc Am J 71, 1257-1266

Ulanowicz R. E. 1980. An hypothesis on the development of natural communities. J. Theor.
Biol. 85, 223-245.

Ulanowicz R. E. 1997. Ecology, the Ascendent Perspective. Columbia University Press.

Ulanowicz R. E., Abarca-Arenas L. G., 1997. An informational synthesis of ecosystem
structure and function. Ecol. Model. 95, 1-10.

Vera F., 2000. Grazing Ecology and Forest History. CABI Publishing.

Virgo N. 2011. Thermodynamics and the Structure of Living Systems, University of Sussex.

Volterra V. 1926. Variazioni e fluttuazioni del numero d’individui in specie animali conviventi.
Memorie della Reale Accademia dei Lincei 2, 31-113.

Vosvrda M., Barunik J., 2008. Modelovani krach( na kapitalovych trzich: aplikace teorie
stochastickych katastrof. Politickd ekonomie 6, 759-771.

Webster J. R., Waide J. B., Patten B. C. 1974. Nutrient recycling and the stability of
ecosystems. In: Horwell F. G., Gentry J. B., Smith M. H. (ed.) Mineral cycling in
southeastern ecosystems. National Technical Information Service.

Verma S. B., Baldocchi D. D., Anderson D. E., Matt D. R., Clement R. J. 1986. Eddy fluxes of
CO,, water vapor and sensible heat over a deciduous forest. Boundary Layer
Meteorology 36, 71-91.

Vitousek P. M., Matson P. A. 2009. "Nutrient cycling and biogeochemistry." In: Levin S. A.
(ed). Princeton Guide to Ecology. Princeton University Press.

Whittaker R. H. 1975. Communities and ecosystems. (ed. 2.) Macmillan.

Wiener N. 1950. The Human Use of Human Being: Cybernetics and Society. Houghton
Mifflin.

Wilsey B. J., Potvin C. 2000. Biodiversity and ecosystem functioning: the importance of
species evenness in an old field. Ecology 81(4), 887-892

Wilson D. S., Sober E. 1989. Reviving the superorganism. J. Theor. Biol. 136, 337-356.

Wilson D. W., Knollenberg W. K. 1987. Adaptive indirect effects: the fitness of burying

Beatles with and without their phoretic mites. Evol. Ecol. 1, 139-159.



Wood T. 1984. Phosphorus cycling in a northern hardwood forest: bilogical and chemical
control. Science 223, 391-393.

Wright S. F., Upadhyaya A. 1996. Extraction of an abundant and unusual protein from soil
and comparison with hyphal protein of arbuscular mycorrhizal fungi. Soil Sci. 161,
575-586.

Zeeman E. C. 1974. On the unstable behaviour of stock exchanges. Journal of Mathematical
Economics. 1, 39-49.

Zhao M., Heinsch F. A., Nemani RR., Running S. W. 2005. Improvements of the MODIS
terrestrial gross and net primary production global data set. Remote sensing of

Environment 95(2), 164-176.

Internetové zdroje:

Cilek, V. 2009. Ochrana biodiverzity na sklonku novovéku. Ochrana pfirody,
http://www.casopis.ochranaprirody.cz/zvlastni-cislo/ochrana-biodiverzity-na-sklonku-

novoveku.html

Hruska, J., Kopacek J. 2005. Kysely dést stale s nami,

http://www.mzp.cz/osv/edice.nsf/DC21A4C7FOAFADOAC1257081001AA6B7/Sfile/planeta
web.pdf

LepSova A. 2003. Les jako ektomykorhizni systém. Praha, Lesnicka prace,
http://lesprace.silvarium.cz/content/view/563/58/

Marek, M. V. 2002. Fyziologie rostlin pro biofyziky, CD forma skript

Matyasek, J., Suk, M. 2010. Atropogeneze v geologii,
http://is.muni.cz/do/1499/el/estud/pedf/js10/antropog/web/index.html

Pokorny, J. 2011. Voda v krajiné, http://www.auc.cz/ipb/vpk/doc/hydro03a2012/Voda-v-
krajine.pdf

Parwani, R. R. 2002. Complexity: An Introduction. University Scholars Programme, National
University of Singapore, http://arxiv.org/abs/physics/0201055

Voldfichovd M., Mihulka, S. 2011. Masova vymirani v historii Zemé,
http://www.vesmir.cz/clanek/masova-vymirani-v-historii-zeme




Citace k obrazkim a tabulkam:

(1) Pokorny, J. 2011. Voda v krajiné, http://www.auc.cz/ipb/vpk/doc/hydro03a2012/Voda-v-
krajine.pdf

(2) http://www.geocaching.com/geocache/GC2PY4K podsol-profil-im-forst-
rundshorn?guid=b065de5e-c348-4bbe-8064-de2e67269aa5

(3) http://multimedia.ugam.ca/rheto/automates/androides.html

(4) http://labs.bio.unc.edu/Harris/Courses/biol441/jan 16 notes.htm

(5) http://www.flickr.com/photos/kebpix/3579490132/ a
http://www.buzzle.com/articles/pond-ecosystem.html

(6) http://poldraw.files.wordpress.com/2008/03/winston-churchill.jpg a

http://en.wikipedia.org/wiki/Ecology

(7) http://www.flickr.com/photos/35744360@N08/3306222204/in/photostream/lightbox/

(8) http://www.seppo.net/cartoons/displayimage.php?pid=969 a

http://theonlinephotographer.typepad.com/the online photographer/2011/07/fixer-

doesnt-sink.html

(9) http://www.ocf.berkeley.edu/~morawski/blog/category/dynamical-systems/

(10) http://www.lakescientist.com/learn-about-lakes/water-quality/eutrophication.html

(11) http://www.thefurtrapper.com/forest mismanagement.htm

(12) Strana 35 v: Hobbs, R. J., Suding, K. N., 2009. New Models for Ecosystem Dynamics And
Restoration. Islandpress.

(13) http://fourier.eng.hmc.edu/e102/lectures/Feedback systems/nodel.html a
http://pespmcl.vub.ac.be/FEEDBACK.html

(14) http://nicknold.blogspot.cz/2010/04/speech-space-colonization.html

(15) Kucera I., materidly k pfednasce ,,Nerovnovazné systémy“ pfedndsené na Masarykové
univerzité v Brné.

(16) http://toomanylivewires.blogspot.cz/2012/04/feedback.html

(17) http://denalibiomeproject.wikispaces.com/Predator-Prey+Relationships

(18) http://www.quido.cz/fyzika/142fyzika.htm a http://fyzsem.fjfi.cvut.cz/1998-
1999/Zima98/proc/perpetmo/perpetum.htm




(19) http://www.liboxgoa.com

(20) http://www.vscht.cz/ach/pub/Teplota Teplo.pdf

(21) http://osuicidario.blogspot.cz/2012/05/candelabro-aceso-para-ludwig-boltzmann.html

(22) http://www.uake.cz/frvs1269/kapitola5.html a
http://www.gutenberg.org/files/2873/2873-h/Chap2.html a http://www.brazilie-
informace.cz/amazonskyprales.html

(23) http://www.nature.com/nature/journal/v408/n6815/fig tab/408917a0 F1.html

(24) Strana 22 v: Antl T., 2011. Wood Wide Web aneb mycelidlni propojeni rostlin.
kfrserver.natur.cuni.cz/studium/bakalar/prace/antl.pdf

(25) http://marianaideiasforadacaixa.files.wordpress.com/2010/10/daisyworld-mundo-das-

margaridas-james-lovelock.jpg

(26) Kleidon, A. 2009. Nonequilibrium thermodynamics and maximum entropy production in
the Earth system. Naturwissenschaften 96, 653—677.

(27) http://www.esrl.noaa.gov/psd/outreach/education/science/convection/RBCells.html

(28) Aoki, I. 1995. Entropy production in living systems—from organisms to ecosystems.
Thermochim. Acta 250, 359-370.

(29) Holdaway, R. J.; Sparrow; A. D.; Coomes. D. A. 2010. Trends in entropy production
during ecosystem development in the Amazon Basin. Philosophical Transactions of the Royal
Society B: Biological Sciences 365:1545, 1437-1447.

(30) Strana 61 v: Jgrgensen, S. E. & Svirezhev, Y. M. 2004. Towards a thermodynamic theory
for ecological systems. Elsevier.

(31)http://www.globalchange.umich.edu/globalchangel/current/lectures/kling/energyflow/
highertrophic/trophic2.html

(32) Strana 61 v: Agren, G. |. Andersson O. F. 2013. Terrestrial Ecosystem Ecology: Principles
and Aplications. Cambridge University Press.

(33) Zhao, M., Heinsch, F. A., Nemani, RR., Running., S. W. 2005. Improvements of the
MODIS terrestrial gross and net primary production global data set. Remote sensing of
Environment 95 (2), 164-176.

(34) Baldocchi, D. D., Verma, S. B., and Anderson, D. E. 1987. Canopy photosynthesis and
water use efficiency in a deciduous forest. J. Appl. Ecol. 24, 251-260.



(35) Strana 109 v: Agren, G. I. Andersson O. F. 2013. Terrestrial Ecosystem Ecology: Principles
and Aplications. Cambridge University Press.

(36) Strana 112 v: Agren, G. I. Andersson O. F. 2013. Terrestrial Ecosystem Ecology: Principles
and Aplications. Cambridge University Press.

(37) Strana 177 v: Loreau, M. 2010. From Populations to Ecosystems : Theoretical
Foundations for a New Ecological Synthesis. Monographs in Population Biology, Princeton
University Press.

(38) Strana 182 v: Loreau, M. 2010. From Populations to Ecosystems : Theoretical
Foundations for a New Ecological Synthesis. Monographs in Population Biology, Princeton
University Press.

(39) Bobbink, R., K. Hicks, J. Galloway, T. Spranger, R. Alkemade, M. Ashmore, M.
Bustamante, S. Cinderby, E. Davidson, F. Dentener, B. Emmett, J.-W. Erisman, M. Fenn, F.
Gilliam, A. Nordin, L. Pardo & W. De Vries 2010. Global assessment of nitrogen deposition
effects on terrestrial plant diversity: a synthesis. Ecological Applications 20: 30-59.

(40) Hruska, J., Oulehle, F. 2008. Dusik vlesnich ekosystémech. Vesmir 87, 866.
http://www.vesmir.cz/clanek/dusik-v-lesnich-ekosystemech

(41) Bobbink, R. 2004. Plant species richness and the exceedance of empirical nitrogen
critical loads: an inventory. Report Landscape Ecology. Utrecht University/RIVM, Bilthoven.

(42) Strana 28 v: Hruska J., Cienciala E. (eds.) 2001. Dlouhodoba acidifikace a nutri¢ni
degradace lesnich pld. Ministerstvo zivotniho prostredi.

(43) Strana 16 v: Hruska J., Cienciala E. (eds.) 2001. Dlouhodoba acidifikace a nutri¢ni
degradace lesnich pld. Ministerstvo Zivotniho prostredi.

(44) http://www.agnet.org/library.php?func=view&id=20110804155426&type id=4

(45) Ulrich, B., Mayer, R., Khanna, P.K. 1980. Chemical changes due to acidic precipitation in
a loess-derived soils in Central Europe. Soil Science 130, 193-199.

(46) Strana 16 v: Hruska J., Cienciala E. (eds.) 2001. Dlouhodoba acidifikace a nutri¢ni
degradace lesnich pad. Ministerstvo Zivotniho prostredi.

(47) http://en.wikipedia.org/wiki/Extinction _event

(48) http://www.cedarcreek.umn.edu/research/exper/e120/ a http://www.biotree.bgc-
jena.mpg.de/background/

(49) Strana 59 v: Loreau, M. 2010. From Populations to Ecosystems : Theoretical Foundations
for a New Ecological Synthesis. Monographs in Population Biology, Princeton University
Press.



(50) Strana 62 v: Loreau, M. 2010. From Populations to Ecosystems : Theoretical Foundations
for a New Ecological Synthesis. Monographs in Population Biology, Princeton University
Press.

(51) Strana 129 v: Loreau, M. 2010. From Populations to Ecosystems : Theoretical
Foundations for a New Ecological Synthesis. Monographs in Population Biology, Princeton
University Press.

(52) Strana 158 v: Loreau, M. 2010. From Populations to Ecosystems : Theoretical
Foundations for a New Ecological Synthesis. Monographs in Population Biology, Princeton
University Press.

(53) Jgrgensen, S. E., Patten, B. C., Straskraba, M., 2000. Ecosystem emerging: 4. growth.

Ecol. Model. 126, 249-284.















Stabilita ekologickych systémii

Mgr. Pavel Rotter

Odborna redaktorka:

Technicka redaktorka:

Graficka uprava a sazba:

Jazykova korektura: Mgr. Radka Peckova

Pomoc s tpravou obrazka: Mgr. Petra Kubincova

Vydal:

Tisk:



