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Na úvod několik témat k diskusi 

a) Proč dusík většinou limituje růst vegetace na geologicky 
mladých a fosfor na geologicky starých substrátech? 
 
 

b) Kdy je fosfor pro rostliny nedostupný i na minerálně 
bohatém podloží? Adaptace rostlin – tzv. „cluster roots“ 
 
 

c) Dlouhodobé experimenty s hnojením – ideální pro studium 
limitace dusíkem, fosforem, draslíkem i efektu acidifikace 
 
 

d) Megaherbivoři (např. žirafa, mamut) vyžadují velké 
množství minerálních živin v píci pro stavbu skeletonu.       
V případě nedostupnosti – ADAPTACE nebo EXTINKCE 



limitace dusíkem 

limitace fosforem 

a) Proč dusík většinou limituje růst vegetace na geologicky mladých a fosfor na 
geologicky starých substrátech? 

fosfor: element horninového původu (minerál) – postupně odčerpáván vegetací resp. 
herbivory, vyplavován srážkami, podloží převrstveno půdou (organickým materiálem) 

 
dusík: element atmosférického původu – fixován do organické hmoty ze vzduchu (volně 
žijící bakterie a sinice, nodulující rostliny z osmi čeledí – např. Fabaceae, Elaeagnaceae, 
Myricaceae, Rhamnaceae, Rosaceae, Betulaceae) 

-nicméně chybějící minerální živiny (P, Ca, Mg, K) 
 mohou být transportovány vzduchem na velké 
 vzdálenosti (Chadwick et al. 1999) 



a) Proč dusík většinou limituje růst vegetace na geologicky mladých substrátech ... 
Chadwick et al. 1999, Nature 397:491-497  



b) Kdy je fosfor pro rostliny nedostupný i na minerálně bohatém podloží? Adaptace 
rostlin - mykorrhiza nebo „cluster roots“ 

PŘÍČINY NEDOSTUPNOSTI FOSFORU 
kyselý substrát: sorpce oxidy železa (strengit, vivianit) 
                              a oxidy hliníku (variscit) 
zásaditý substrát: sorpce vápníkem (apatit) 

MOBILIZACE FOSFORU 
 mykorrhiza nebo kořenové exudáty 

 

-unikátní adaptace rostlin z čeledi Proteaceae – tvorba 
tzv. cluster roots, které zajišťují vysoké koncentrace  
kořenových exudátů v malém objemu  substrátu a 
uvolňují tím fosfor z těžko rozpustných minerálů 



b) Kdy je fosfor pro rostliny nedostupný ... Lambers et al. 2012, Annals of Botany 
110: 329–348 

- druhy rostlin vylučující kořenové exudáty – ‘carboxylates’ 
  
- z evropských druhů: olše (Alnus), ostřice (Carex) a rakytník (Hippophaë) 
 

- často druhy schopné symbiotické fixace dusíku – ‘potentially diazotrophic’ 
 



b) Kdy je fosfor pro rostliny nedostupný: případy limitace fosforem ... Vitousek et 
al. 2010, Ecological Applications 20: 5–15 

- vliv textury (zrnitosti) substrátu na limitaci živinami 
- hrubozrnné substráty zvětrávají (uvolňují živiny) pomaleji 
- umělé dodání fosforu nejvíce relativně podpořilo růst na  
  hrubozrnném substrátu  - ‘coarse texture’ 



c) Dlouhodobé experimenty na Rothamsted Research Station (1850’s – dosud) 
 PARK GRASS EXPERIMENT – různé varianty hnojení  N, P, K a gradient vápnění 

-hranice mezi kontrolou (vlevo - 156 let 
bez hnojení) a plochou hnojenou 
fosforem (vpravo) 
 

-výskyt Trifolium pratense (bobovitých 
obecně) omezen limitací fosforem 
(foto 22/08/2012 – otava) 

zakladatel experimentu: John B. Lawes 

 

-aplikace dusíku v amonné formě (varianta N2PKNaMg v grafu) vedla k acidifikaci a největší redukci počtu 
druhů (tolerantní k silně kyselému substrátu – pH 3,7 – jen trávy: Holcus lanatus, Anthoxanthum odoratum) 

foto 1 



Použitá dusíkatá hnojiva  
•varianty (N1 – 48 kg čistého N; N2 – 96 kg N; N3 – 144 kg N)  
 ammonium sulphate (síran amonný) ... (NH4)2SO4 ... skupina NH4

+ 
 

•varianty (N*1 – 48 kg čistého N; N*2 – 96 kg N)  
 sodium nitrate (dusičnan sodný) ... NaNO3  ... skupina NO3

-  

Příjem živin rostlinou – udržení rovnováhy – výměna iontů 

•příjem kationtů (NH4
+) vede k uvolnění H+ ... acidifikace  

•příjem aniontů (NO3
-) vede k uvolnění OH- ... alkalizace 

c) Dlouhodobé experimenty na Rothamsted Research Station (1850’s – dosud) 
 PARK GRASS EXPERIMENT (PGE) – různé varianty hnojení a gradient vápnění 

- pH půdy v hloubce 0-23 cm 
 

- stejné pH po celou dobu při aplikaci 
dusíku ve formě dusičnanů (NO3

-) 
 

- výrazné snížení pH při aplikaci  dusíku v 
amonné formě (NH4

+) 
 

(review PGE: Silvertown et al. 2006) 



c) Dlouhodobé experimenty:   PARK   GRASS   EXPERIMENT (PGE) 

11/1d N3PKNaMg - 10d N2PNaMg 

Holcus lanatus 

Anthoxanthum odoratum 

foto 2 

foto 2 

foto 1 



c) Dlouhodobé experimenty s hnojením:   PARK   GRASS   EXPERIMENT 
fo

sf
o

r 

-v červeném poli jsou řádky (plochy) s vysokým 
zastoupením bobovitých (tmavší sloupec) 
 

-toto jsou plochy s dlouhodobou aplikací fosforu(+draslíku)  
ale bez dusíku !!! 

-v červeném poli jsou řádky (plochy) s dlouhodobou aplikací 
fosforu (+draslíku) bez dusíku 
 

-produkce biomasy plochy č. 7 (P K Na Mg) téměř 
srovnatelná s produkcí ploch hnojených navíc dusíkem v 
množství 96 kg/ha/rok (N2, N*2) ... č. 9/2 a 14/2 
EFEKT BOBOVITÝCH 
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trávy dvouděložné bobovité 



c) Dlouhodobé experimenty na Rothamsted Research Station: HOOSFIELD ACID 
STRIP ... vliv pH půdy na podíl zastoupení dekompozitorů 

- na gradientu pH (od 4.5 do 8.3 ) se pětinásobně zvýšil  růst bakterií (Fig. 2A) a naopak pětinásobně snížil 
růst hub (Fig.2 B)  

Bakterie 

(více na zásaditém) 

Houby 

(více na kyselém) 



- osteoporóza kostí mamutů na konci jejich éry 
- příčiny extinkce (oteplení,  vyhubení) – nová teorie? 
  vývoj vegetace s nedostatkem živin pro stavbu skeletonu 

d) Megaherbivoři (např. žirafa, mamut) vyžadují velké množství minerálních živin v 
píci pro stavbu skeletonu. V případě nedostupnosti: ADAPTACE nebo EXTINKCE 

samec žirafy: hmotnost těla 1600 kg, hmotnost kostry 24 % - tj. 384 kg 
 ... z toho cca 30 % sušina – 128 kg, obsah vápníku cca 20 % (25,6 kg) 
 a obsah fosforu cca 10 % (12,8 kg) 
 

potřeba vápníku – preference Ca-bohatých dvouděložných rostlin 
potřeba fosforu – často pozorovaná osteofagie (viz foto) 



Které prvky se skrývají pod termínem „živiny“? 

(Sterner and Elser 2002) 



Poměr prvků v těle člověka (Sterner and Elser 2002) 

Hladiny prvků v zemské kůře a v těle člověka   



(Sterner and Elser 2002) 

Primární funkce živin v organismech ...  



Úložiště živin – vstupy – výstupy ...  

• úložiště: 

 PŮDA (soil, zkratka v následujících diagramech: S) 

 BIOMASA (biomass, zkr. B) 

 OPAD (litter, zkr. L) 

 

• vstupy:   

 srážky (precipitation, zkr. P), suché a mokré depozice (deposition) 

 zvětrávání hornin (weathering, zkr. W) 

 umělé vstupy (hnojiva) 

 

• výstupy: 

 odtok (runoff, zkr. R) 

 vyplavení - vyluhování (leaching, zkr. Le) 

 umělé odstranění (sklizeň) 

 

Kde je většina živin uložena závisí na: 

 teplotě 

 srážkách 

 vegetačním typu (viz dále) 

 



Opadavý listnatý les mírného pásu  

•rovnováha mezi úložišti živin 

•středně rychlý transfer živin 



Boreální jehličnatý les  

•opad (litter) je hlavní úložiště živin 

•pomalý transfer živin 



•biomasa (B) je hlavní úložiště živin 

•rychlý transfer živin mezi úložišti 

Tropický deštný les 



   

   

Velikost úložišť živin a transferů na gradientu teploty a srážek (biomy)  



Rozdělení úložišť DUSÍKU - biomy 



Zastoupení živin v horninách ... 

(Whitehead 2000) 



Zastoupení živin v půdě, v rostlinách ... POMĚRY 

(Whitehead 2000) 



Zastoupení živin v rostlinách, v těle herbivorů ... POMĚRY 

(Whitehead 2000) 



Cykly hlavních živin – kontrolní mechanismy a specifické vlastnosti  

(Johnson 2012) 





CYKLUS DUSÍKU – důležitá plynná fáze – globální c. (jednotky: megatuny ...106 tun) 

(Molles 2009) 



CYKLUS DUSÍKU – přechod mezi jednotlivými fázemi – zejména BAKTERIE 



CYKLUS DUSÍKU – aerobní (oxidace) a anaerobní (redukce) procesy přeměn dusíku 

-90% dusíku v půdě je v nedostupné formě (půdní organická hmota) 

 

-asimilace NH4
+ vyžaduje 2-5% rostl. energie, zatímco NO3

- vyžaduje 15% energie 



CYKLUS DUSÍKU – biochemické přeměny dusíku – OXIDACE a REDUKCE 



CYKLUS DUSÍKU NA PASTVINĚ ... Whitehead 2000 

- cca 70% dusíku uvolněného z píce 
herbivory odchází v moči (močovina) 



CYKLUS FOSFORU – bez plynné fáze – lokální cyklus – dlouhodobě glob. sedimentární  
(jednotky: megatuny ...106 tun) 

(Molles 2009) 



CYKLUS FOSFORU – dostupnost pro rostliny nízká – HOUBY ... mykorrhiza 



ZMĚNY FRAKCÍ FOSFORU BĚHEM PEDOGENEZE 



LIMITACE FOSFOREM – v pozdních stádiích vývoje ekosystémů 



SCHOPNOST MOBILIZOVAT FOSFOR ... invazní druhy (Bünemann et al. 2009) 

Bromus tectorum – sveřep střešní 
... produkce kořenových exudátů 



CYKLUS FOSFORU NA PASTVINĚ ... Whitehead 2000 





(Whitehead 2000) 

Koncentrace živin v hnoji (exkrementy) a kejdě (exkrementy + moč) ... rozdíly 



• vyžaduje hodně energie (12 g asimilovaného uhlíku za 1 g fixovaného dusíku) 
 

• energie ve formě ATP ... potřeba fosforu 
 

• anaerobní podmínky - enzym NITROGENÁZA – vyžaduje Mo, Fe, S 
 

• nesymbioticky fixovaný dusík – do 5 kg/ha/rok (heterotrofní bakterie Azotobacter, Bacillus) 
 

• množství symbioticky fixovaného dusíku: 
  1-2 kg/ha/rok ... lišejníky v lese 
 300 kg/ha/rok ... olše 
 400 kg/ha/rok ... vojtěška (Whitehead 2000) 

Biologická fixace dusíku 

-noduly  
(hlízky na kořenech) 
 

-řez hlízkou 



Olše s hlízkami aktinomycety Frankia 



(Marschner and Rengel 2007) 

Přehled symbiotických fixátorů dusíku (prokaryota) a jejich hostitelů 

rýžové pole s azolou 

gram-positivní 

gram-negativní 



Kde najdeme převážně rostliny fixující dusík – první stádia sukcese, po požárech 

Alnus viridis lišejníky 

Ceanothus fendleri – latnatec 
Rhamnaceae – řešetlákovité 
 
- sukcese pro požáru 
- Oregon, USA 
 



MINERALIZACE DUSÍKU závislá na poměru C:N (při hodnotách < 20-30, nad tyto 
hodnoty imobilizace) 
 

-pouze 1-5% dusíku v půdě v minerální formě 
 

-amonné ionty adsorbují na jílové minerály (pouze vzácně volatilizace – při vysokém 
pH, např. hnojení močovinou) 
 

-nitrifikace amonných iontů na dusičnany je předpokladem vyplavování (při hnojení 
močovinou použití látek zabraňujících nitrifikaci) 
 
 

MINERALIZACE FOSFORU závislá na poměru C:P  (při hodnotách <200, nad 300 
imobilizace) 
 
- fosfor se nevyplavuje (při nadměrném hnojení budování zásoby na desítky let) 
 
 

DEKOMPOZICE ORGANICKÉ HMOTY 



Recyklace dusíku dekompozicí organických residuí 

(Whitehead 2000) 



Odumřelá organická hmota (litter types) 
vojtěška (alfa-alfa)       13:1 
jetel (clover)       20:1 
sláma (straw)       80:1 
opad listnatých dřevin (deciduous)          40:1 to 80:1 
opad listnatých dřevin (coniferous)          60:1 to 130:1 
dřevo                         250:1 to 600:1 
Půdní organická hmota                           12:1 to 50:1 

C : N poměr rozhodující pro rychlost dekompozice organického materiálu 

• mikroflóra potřebuje nejdříve inkorporovat dusík z půdy do většiny druhů opadu, 

aby mohla být nastartovaná dekompozice (C:N < 20-30) 

 

• opad s vysokým C:N může způsobovat deficienci dusíku v půdním roztoku 

 

• během dekompozice dochází k uvolňování uhlíku ve formě CO2 , C:N tak postupně 

klesá 

 

• lignin:N poměr také dobrý prediktor dekompozice (více ligninu – pomalejší rozklad) 

...lignin imobilizuje dusík chemicky (podobně vliv taninů) 



Příklad 1 
 
• C:N poměr organického materiálu (opadu) = 48:1 
• C:N mikroflóry = 6:1 
• účinnost využití uhlíku mikroflórou (C use efficiency) = 50% 
• ze 48 jednotek spotřebovaného uhlíku: 

-  24 jednotek unikne jako CO2 
- 24 jednotek je inkorporováno do mikrobiální biomasy 

 
 

• pro inkorporaci 24 jednotek uhlíku, mikroflóra potřebuje 24/6 = 4 jednotky dusíku 
 

• nicméně pouze 1 jednotka  dusíku pochází z dekompozice 48 jednotek uhlíku 
 

• 3 jednotky dusíku jsou imobilizované v mikrobiální biomase na rozklad 48 
jednotek uhlíku 

Kalkulace C : N poměru ... průběh dekompozice organického materiálu 



Atmosférické depozice živin ve Velké Británii ... Whitehead 2000 



Vliv atmosférické depozice dusíku na travní porosty ... Stevens 2009  

-na celkové depozici 
dusíku se nejvíce 
podílejí NH3 a NH4

+  



Vliv atmosférické depozice dusíku na travní porosty ... Stevens 2009  

- depozice dusíku snižují pH půdy 



Vliv atmosférické depozice dusíku na travní porosty ... Stevens 2009  

vřes – Calluna vulgaris, Anglie 

smilka – Nardus stricta, Skotsko 



Vliv atmosférické depozice dusíku na travní porosty ... Stevens 2009  

hliník: 
silně toxický pro 
většinu rostlin 



CYKLUS UHLÍKU – důležitá plynná fáze – ale půda obsahuje cca 2-krát více uhlíku než 
atmosféra (jednotky: gigatuny ...109 tun) 



Rozšiřující literatura  - cyklus uhlíku 

Marek MV et al. (2011) Uhlík v ekosystémech České republiky v měnícím se klimatu. 

Academia, Praha. 

 



Cyklus uhlíku – vazba na dusík: akumulace organického materiálu v půdě 

- akumulace uhlíku a dusíku v půdě na sukcesním gradientu Havajských ostrovů (Vitousek 2004) 
 

- nejmladší ostrov (300 let): akumulace 500 kg uhlíku a 30 kg dusíku ha-1 rok-1 

 
- zásoba uhlíku a dusíku (org. hmoty) v půdě se nejdříve během sukcese zvětšuje, ale poté zase 
klesá (Fig. 4.3)  ... proč? 

 

-organickou hmotu v půdě stabilizuje adsorpce na 
vysoce reaktivní minerály (non-crystalline) 
 

-později zvětráváním stoupá podíl krystalických 
minerálů (Fig. 3.10), ty nestabilizují org. hmotu 



Stabilizace organického materiálu (uhlíku) v půdě minerály – pokračování  

- zásoba uhlíku v půdě se během sukcese 
zvětšuje, ale poté zase klesá (Fig.2a) 
 

- nejpomalejší rozklad org. hmoty na 
ostrově 150 ky (Fig.2b), má nejnižší ∆ 14C 
 

- neobvykle vysoké pozitivní hodnoty ∆ 14C 
na ostrovech s rychlým koloběhem uhlíku  
z důvodu testů atmosférických nukleárních 
bomb (u Havajských ostrovů) 
 

- čím vyšší % nekrystal. minerálů tím více 
negativní ∆ 14C (Fig. 3) – stabiliz. „staré 
zásoby uhlíku“, radioaktivní 14C  se rozpadl 
 
 
 
 
 
 

 

Nature 389:170-173 

  celý půdní profil,  povrchové horizonty 



Půdní organická hmota – vliv manag. polních kultur (Marschner and Rengel 2007)  

- změny v obsahu org. uhlíku v půdě (Luvisol, Austrálie): stubble - strniště 



Získávání živin rostlinami (Brundrett 2009, Lambers et al. 2010) 

•93% všech krytos. rostlin využívá mykorhizu 
- AM: arbuskulární 
- EM: ektomykorhiza 
- Ericoid: erikoidní 
- Orchid: orchideová 
 

•další mají spec. strategie (NM): 
-masožravé 
-parazitické 
-„cluster roots“ (Australia) 
 

•jiné rostou v úživném prostředí (NM, 
disturbed), více např. v Británii ... UK 



Rostliny bez mykorrhizy (Brundrett 2009) 



Mykorhiza vs kořenové exudáty (Lambers et al. 2008) 

- mykorhizou získává rostlina 
živiny z většího objemu půdy 
(scavengers) 

- kořenovými exudáty získává rostlina živiny z malého 
objemu půdy – mobilizace živin chemicky (miners) 



Získávání fosforu kořenovými exudáty (Lambers et al. 2006) 

- bobovité (Lupinus spp., Pisum), lipnicovité (Triticum), brukvovité (Brassica – řepka olejka)  



Kořenové exudáty (Lambers et al. 2009) 



Rozšiřující literatura - mykorhiza 

Gryndler M et al. (2004) Mykorhizní symbióza. Academia, Praha. 
 
Brundett M, Bougher N, Dell B, Grove T, Malajczuk N (1996) Working with mycorrhizas in 
forestry and agriculture. ACIAR. 
 

http://www.mycorrhizas.info 

http://www.mycorrhizas.info/
http://www.mycorrhizas.info/


Vliv mykorhizy - růst (Gryndler et al. 2004) 



Vliv mykorhizy na příjem živin (Brundrett et al. 1996, Read and Perez-Moreno 2003) 

- mykorhiza zlepšuje příjem fosforu 
zejména u rostlin bez jemného 
kořenového vlášení (orchideje) 

-potřeba organické hmoty pro získání živin 
mykorhizou 
 

-nádobový experiment  
 



Mykorhiza napříč biomy – gradient P:N (Read and Perez-Moreno 2003) 



Kořenové exudáty – šáchorovité (Shane et al. 2006) 



Kořenové exudáty – šáchorovité (Shane et al. 2006) 



Kořenové exudáty – mechanismus (Lambers et al. 2006, Shane et al. 2006) 

- kořenové exudáty jsou produkovány tzv. 
„cluster roots“ - širší skupina více typů 
 
proteoid – Proteaceae, Fabaceae (Lupinus) 
dauciform – Cyperaceae 
capillaroid – Restionaceae 

kořeny i keř: Aspalathus linearis 
čajovníkovec kapský (rooibos) 
čeleď: Fabaceae 



Koncept stoichiometrie živin ... Sterner and Elser (2002) 

homeostáze:  schopnost udržovat stab. vnitř. prostředí 
typická pro živočichy 
 

absence homeostáze: poměr živin v těle 
organismu odpovídá poměru živin potravy 
(substrátu)  
-záleží na škále studovaného gradientu 
typická pro rostliny 

rozdílné složení rostlinných a 
živočišných buněk 

Proč? 



Základní rozdíly mezi rostlinnou a živočišnou buňkou ... Sterner and Elser (2002) 

u rostlinné buňky přítomnost: 
 

-vakuol 
-buněčné stěny (vyšší poměr C : N u rostlin) 
-chloroplastů 



Vakuoly v rostlinných buňkách jako rezervoár živin ... Sterner and Elser (2002) 

Rychlost růstu (RGR) závisí na koncentraci 
živin v biomase rostliny. 
 

Rychlost růstu často neklesá kontinuálně s 
poklesem živin, ale náhle skokově. 
 
Proč? 

- pro rychlost metabolismu je rozhodující 
koncentrace živin v cytoplazmě 
 
- vakuoly slouží jako rezervoár živin při 
luxusním (nadbytečném) příjmu 
 
- limitace (omezení růstu) nedostatkem 
daného prvku se projeví později než je 
vyčerpán z prostředí (čerpán z vakuol) 
 
- zejména u minerálů (např. draslíku) 
 



Rostliny – retranslokace živin do míst aktivního růstu ... Sterner and Elser (2002) 

-význam polysacharidů (např. 
celulózy) jako strukturní 
komponenty rostl. pletiv tkví 
v úspoře často limitujících 
živin: 
 

-dusíku 
 

-fosforu 



Limitace růstu rostlin živinami  - „Sprengel - Liebigův zákon minima“ 

-společenstva přizpůsobují 
svoje poměry živin v biomase 
prostředí (díky změně poměru 
druhů) 
-společenstvo není limitováno 
jedním prvkem ale spíše více 
prvky (co-limitation) 

Liebig’s barrell 
Justus von Liebig (1803 –1873) 

TEORIE MINIMA (ZÁKON MINIMA) 
-princip formuloval prvně C. Sprengel (1828) – později jej 
popularizoval J. von Liebig (paradoxně často pouze: Liebigův 
zákon minima) 
-růst jedince (nebo populace jedinců stejného druhu) je 
omezen celkovým množství zdrojů, nejvíce je však limitován 
tím prvkem, jehož je relativně (vzhledem k potřebě) 
nejméně 

Carl Sprengel (1787 –1859) 


