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7. Sekundární produkce

7.1 Základní pojmy

     Jako sekundární produkci označujeme tvorbu biomasy heterotrofních organizmů. Je k ní řazena produkce živočichů a nezelených rostlin. Produkce dekompozitorů je zpravidla posuzována zvláště, i když i ta náleží do této oblasti. Někdy je oddělována sekundární produkce jako produkce konzumentů, produkce terciární u masožravců (konzumentů 2. řádu) atd. až po vrcholové predátory. Pro komplexnost těchto procesů (potravních řetězců a potravních sítí) je nejčastěji posuzována sekundární produkce jednotlivých heterotrofních organizmů, jejich populací a společenstev, nebo funkčních skupin (např. konzumentů 1. a vyšších řádů). Sekundární produkce je stejně jako produkce primární spojena a podmíněna tokem energie a koloběhem látek.

     Vstup energie do ekosystému je tedy podmíněn primární produkcí, zejména fotosyntézou, která představuje přeměnu energie záření na energii chemických vazeb, nadále využívanou ve všech procesech na všech trofických úrovních. Heterotrofní organizmy ji přijímají ve formě potravy. Přitom je opětně degradována na energii neuspořádaného pohybu částic, tedy na energii tepelnou, jež je volně vyzařována do prostoru. Energie v ekosystémech není recyklována, existuje pouze tok energie a globální ekosystém Země je zcela závislý na jejím přísunu od Slunce. 

     V ekosystémech všech úrovní se tok energie řídí termodynamickými zákony. Její množství v uzavřených systémech se bez příkonu či ztát energie nemění a ta postupně degraduje na energii neuspořádaného pohybu částic. Roste míra neuspořádanosti, entropie. Při energetických výměnách je vždy část energie ztracena ve formě tepla, plně účinná přeměna energie neexistuje. Soustavy včetně soustav živých, tedy i ekosystémy, mohou udržovat a zvyšovat svoji uspořádanost (komplexitu, strukturu, reprodukci) pouze při vykonání práce, tj. při dodávce energie zvenčí. Toto je právě význačná vlastnost všech živých soustav a na této termodynamické anomálii snižování entropie je postavena dynamika a evoluce živých systémů. Ty jsou tak vesměs systémy otevřené, závislé na interakci s vnějším prostředím.

     V ekosystémech se uspořádanost projevuje složitou prostorovou výstavbou, vytvářením biomasy (produkcí a reprodukcí) různými funkčními skupinami organizmů. Udržuje se přeměnou energie chemických vazeb na všechny ostatní formy, včetně finální tepelné - zdrojem je respirace a degradace organické hmoty. Ve složitě strukturovaných ekosystémech vystupuje tento obecný proces v obrovském počtu konkrétních forem.

     Také na vyšších trofických úrovních uvažujeme biomasu (B) jedinců, populací, společenstev atd. a vztahujeme ji na plochu nebo prostor (vodní prostředí). Lze ji opět udávat v čerstvé či suché hmotnosti, jako celkovou organickou hmotu, poutaný uhlík či energii. Je nutno rozlišovat produkci, tj. vytvořenou organickou hmotu, a produktivitu, schopnost živého systému ji vytvářet, tj. vytvářet produkci. Lze rovněž uvažovat o produkci čisté, představující nově vyprodukovanou organickou hmotu, která je tak k dispozici pro další potravní stupně a produkci hrubou, kdy k čisté produkci je nutno připočítat ztráty dýcháním a opadem (chlupy, peří, pokožka, obaly atd.).

     Na vyšších stupních trofických řetězců je tak přijímána již vytvořená energie ve formě potravy. Ta je pak dále transformována. Využití energie je přitom vyšší a odpovídá vyšším stupňům evolučního vývoje a organizace organizmů. Zatímco rostliny využívají zhruba jednotky procent dopadající energie světelných kvant, fytofágové jsou schopni využít kolem 10 % energie přijaté v potravě a masožravci až kolem 20 %. Energetické bilance lze přitom provádět na úrovni jedince, populace či celého společenstva. Lepší využití je umožněno vyšší koncentrovaností energetických zdrojů, jeho míra však závisí i na vnějších a vnitřních podmínkách organizmů. V extrémnějším prostředí je využití nižší, stejně tak jeho úroveň ovlivňuje kondice a vnitřní prostředí organizmů. Studenokrevní živočichové tak využívají pro produkci větší díl přijaté energie, neboť nemusejí kompenzovat tepelné ztráty. Jeden g cukru odpovídá 15 - 18 kJ (1 J = 0,2389 cal nebo 1 cal = 4,1868 J), jeden g bílkovin 16 - 17,5 kJ, tuků až 39,8 kJ, 1 g zelené rostlinné biomasy odpovídá 16 - 18 kJ, členovců 24 kJ, hmoty savců nebo ptáků 21 - 23 kJ (v sušině). 

     V rámci funkční struktury ekosystémů již byly popsány jednotlivé stupně potravních, trofických řetězců (sítí). Mezi jednotlivými stupni přitom dochází k přenosu látek a energie. V lesním ekosystému se jedná například o řetězec: dub - obaleč dubový - sýkora - ostříž, ve vodním (klasicky uváděném) ekosystému potom o řetězec: fytoplankton - zooplankton - drobné ryby - větší ryby - štika - vydra jako vrcholový predátor (další stupně již nezahrnují konzumenty vyšších stupňů, ale dekompozitory). Organizmy, které získávají potravu na stejné úrovni řetězce, jsou označovány jako potravní stupně, či trofické úrovně. Velikost potravní základny se pro vyšší trofické úrovně v rámci daného ekosystému snižuje, k tomu dochází vlivem energetických ztrát. Počet článků v řetězci je proto omezen, obvykle jen na 4 - 5. V kratších řetězcích je pro vyšší úrovně k dispozici i větší potravní základna. 

     Jsou rozlišovány 3 základní typy potravních řetězců, první dva již byly zmíněny v úvodní kapitole:

1) Pastevně kořistnický řetězec vede od primárních producentů přes konzumenty 1. stupně (fytofágy) k zoofágním predátorům. V návazných stupních velikost těla organizmů zpravidla roste. Se zvětšováním těla konzumentů se snižuje jejich hustota, u predátorů tak roste jejich lovecký revír. Konzumenti představují jeden z hlavních a významným bloků (stupňů). 

2) Dekompoziční řetězec vede od primárních producentů k odumřelé rostlinné hmotě a přímo k destruentům až reducentům. Vede k rychlé mineralizaci vytvořené organické hmoty. Početnost jedinců s následným stupněm roste, zmenšuje se však jejich velikost. Iniciálními dekompozitory jsou zpravidla živočichové (hmyz, roztoči), ale i houby, finálními pak mikroorganizmy. Rychlost dekompozice rozhoduje o intenzitě následného cyklu primární produkce (dostupnost živin). 

3) Další typ potravního řetězce představuje řetězec parazitický. Zdrojem potravy parazitů je hostitel, rostlina či živočich. Dalším článkem je pak hyperparazit, parazitující na parazitu jiného organizmu. Velikost těla parazitů se postupně zmenšuje, početnost opět roste. Vztahy mezi hostitelskými organizmy a vývojovými stádii parazitů jsou velice pestré a komplikované.

     Koloběh látek a tok energie probíhá v ekosystémech jednosměrně a irreverzibilně. Vytváří se nesmírně komplikovaná trofická struktura ekosystémů. Populace jednoho druhu může zaujímat více trofických úrovní, potravní nároky se mohou měnit během ontogenetického vývoje. Každý druh zabírá v ekosystému jistou trofickou, potravní niku. Ta je dána jeho potravními možnostmi v daném ekosystému. Dále je velice významný pojem ekologické niky. Představuje začlenění druhu ve struktuře a funkci ekosystému, jinými slovy soubor jeho nároků. Potravní (i ekologické) niky jednotlivých druhů se přitom často překrývají. Např. potravní niky zajíce a králíka na jižní Moravě se překrývají zhruba z 80 %, druhy se větší konkurenci vyhýbají volbou odlišných stanovišť. 

     V lesích mírného pásma výrazně převládá dekompoziční řetězec, až 90 % PP je přímo rozkládáno. Jednotlivé trofické řetězce se však uplatňují vždy, třebaže různou měrou. Význam a podíl pastevně kořistnického řetězce tak může například vzrůst při přemnožení škůdců. Znalost potravních řetězců je velice důležitá pro hospodaření v jednotlivých ekosystémech. Určují limity využívání prostředí. Prostředí lze přetvářet, aby skýtalo lepší podmínky žádoucím populacím, či společenstvům. Potravními řetězci procházejí i škodlivé látky, které se mohou koncentrovat, kumulovat, a to až na toxickou úroveň. 

     Jednotlivé články potravních řetězců je možno vyhodnotit kvantitativně a lze je graficky znázornit formou tzv. potravních (trofických) pyramid. Lze konstruovat tři typy těchto struktur:

1) Pyramida početnosti - trofické úrovně jsou vyjádřeny početností jedinců (např. ks/ha). S rostoucí úrovní v pastevně kořistnickém řetězci klesá počet a roste velikost individuí, opačná tendence je patrná u jiných typů řetězců. Tento typ pyramidy je nejméně instruktivní. Kromě výše uvedených diferencí k nevýhodám patří i to, ze jí není možno uvést energetické vztahy. Nadhodnocuje význam a funkci malých, ale početných druhů. Může být proto i zcela obrácená.

2) Pyramida biomasy - trofické články jsou vyjádřeny svojí biomasou (např. na jednotce plochy). Lépe vystihuje trofickou strukturu, protože poskytuje přehled o zdrojích potravy v jednotlivých úrovních, byť pouze ve statické rovině - okamžitý nebo průměrný stav.  Například okamžitá biomasa zelených vodních řas může být nižší než biomasa zooplanktonu, který se jimi živí. Opět platí zákon inverze - čím menší organizmus, tím rychlejší je jeho metabolizmus a obrat biomasy. Tento typ pyramidy nadhodnocuje význam a funkci velkých organizmů.
3) Pyramida produkce - trofické úrovně jsou vyjádřeny úrovní produkce (biomasa vytvořená v určitém prostoru za časovou jednotku). Je vždy správně orientována, základnou dolů a vrcholem nahoru. Dynamicky znázorňuje průchod potravy trofickým řetězcem, zohledňuje časové hledisko. Dovoluje srovnání jednotlivých ekosystémů. 

     Trofické řetězce jsou součástí koloběhu látek. Ty jsou v rámci jednotlivých ekosystémů využívány v různé míře. Často dochází k přesunům látek a toku energie do ekosystémů vedlejších nebo i velice vzdálených (netopýři - jeskynní ekosystémy), nebo jinak řečeno, ekosystém je relativně uzavřený na vyšší úrovni. Část primární i sekundární produkce může být i velice dlouho uložena ve formě poměrně inertních materiálů - fosfor v mořských sedimentech, fosilní paliva, rašelina, humus. Stejně tak trofickými řetězci procházejí, jsou ukládány, akumulovány a koncentrovány, antropogenní škodliviny (například HCH, DDT, PCB, těžké kovy atd.).

     Finální stádium pro veškerou organickou hmotu je dekompoziční řetězec, prostorově jde v lesním ekosystému nejčastěji o povrch nebo nitro půdní složky. V prvních fázích se na dekompozici podílejí zpravidla živočichové, zejména členovci, z rostlin ve výrazné míře houby, nebo plísně. Pozdější stádia jsou charakteristická výraznou účastí bakteriálních společenstev, která na sebe funkčně navazují. Jednotlivé skupiny mikroorganizmů jsou většinou silně specializované na určitý typ reakce. Rychlost tohoto procesu a uvolňování živin v opět využitelné podobě rozhodují o rychlosti koloběhu látek v ekosystému a tedy i o rychlosti a množství produkce.

     Také jednotlivé vyšší organizmy mají v ekosystémech jisté definované postavení, ekologickou a potravní niku. Nejen s vnějším prostředím, biotopem, ale i s ostatními druhy vytvářejí množství vazeb, jež se vyvíjejí v koevolučním procesu. V některých případech dosáhlo vzájemné přizpůsobení velkého stupně a lze mluvit až o výlučné specializaci vztahů (hmyz - rostliny, parazit - hostitel apod.). Mnohé z nich citlivě reagují i na antropogenní zásahy, změny, nebo na význačné změny jiných vnějších parametrů a mohou tak představovat bioindikátory těchto změn. Je třeba zdůraznit, že druhová pestrost, biodiverzita, je většinou větší u konzumentů ve srovnání s producenty. Zatímco lesní porost je tvořen několika málo dřevinami a desítkami vyšších rostlin, fytofágní hmyz dosahuje i na nejchudších stanovištích stovek druhů. I v druhově nejlimitovanější smrkové monokultuře jsou na smrk vázány desítky až stovky druhů fytofágního hmyzu a těžko vyčíslitelný počet druhů (nemluvě o jedincích) dekompozitorů a reducentů. 

     Funkční význam živočichů nevyplývá pouze z jejich početnosti či biomasy. Ty mohou být ve srovnání s parametry biomasy producentů zanedbatelné. Např. opylovači energeticky a látkově zanedbatelných úkonem spustí významné a rozsáhlé procesy. Tím lze dokumentovat, že vztahy v ekosystémech jsou nejen energetické a látkové, ale i informační. Zároveň jsou velice komplexní, během doby se vyvinuly do podoby, mající charakter až cílenosti k řešení určitého problému. Například Klimo et al. uvádí příklad lípy. Jedná se o dřevinu s velkým napadením mšicemi, produkujícími medovici (Eucallipterus tiliae). Mšice potřebují v potravě (míze) přijmout odpovídající množství dusíku, tento zdroj je však na dusík chudý. Přebytečná medovice s vysokým obsahem cukru je tedy vyloučena a představuje zdroj energie pro velký počet dalších živočichů. Mimo jiné se dostává i do půdy (i kolem 1 kg/m2 za sezónu) a může být využita půdními baktériemi fixujícími dusík (Azotobacter). Větší nitrifikace a odběr živin v kořenovém prostoru lípy zlepšuje podmínky i pro zpřístupnění fosforu a dřevina i celé rostlinné společenstvo tak za cenu ztráty části asimilátů získá zvýšený přísun dvou často velice deficitních živin.

     Aktivity živočichů mohou být významné i v dekompozičním řetězci. Klasický je případ introdukce afrických koprofágních brouků do Austrálie, úspěšně rozkládajících trus skotu, který se jinak hromadil na pastvinách a blokoval koloběh živin. Komplexnost vazeb v podobných případech a komplexita problematiky vyžaduje interdisciplinární přístup. Jednostranné posuzování vztahů v ekosystémech vede k velkým problémům. U nás je dobrým příkladem mediálně zvýrazněná kůrovcová kalamita na Šumavě. Z velké části byla způsobena neschopností posoudit nebezpečí gradace kůrovce ve všech souvislostech pouze na základě poznatků z jeho bionomie, často získané pouze v laboratorních podmínkách. 

     Stabilita ekosystému, homeostatická vyváženost, je obvykle tím vyšší, čím je struktura a diverzita trofických vztahů pestřejší. Tyto vztahy představují často zpětné vazby v ekosystémech. Je tak formulován princip závislosti mezi druhovou diverzitou a stabilitou ekosystému. Je-li např. predátor vázán na jeden druh kořisti, je úbytkem nebo vymizením této kořisti zásadně ohrožen, stejně tak je druh sloužící jako kořist ohrožován výkyvy v populaci predátora. Podobně je tomu ve specializovaných vztazích rostlin a jejich opylovačů, fytofágního hmyzu a hostitelské rostliny a podobně. 

     Stejně tak tomu je ve vztahu rostlin, tj. producentů, a jejich prostředí. Rostliny s malou valencí ekologické adaptability, druhy stenoekní, jsou značně ohroženy jakoukoli změnou stanoviště. Naopak druhy euryekní se snadno přizpůsobí větším změnám podmínek. Systémy složené z více druhů producentů, herbivorů a predátorů jsou tak stabilnější, třebaže struktura dílčích částí může podléhat značným výkyvům. Naopak jednodušší systémy jsou ohroženy značnými výkyvy až disturbancemi. Příkladem může být přemnožení škůdců v monokulturách polních i lesních. Lidské zásahy do ekosystémů přírodních či dokonce hospodářská exploatace antropicky podmíněných ekosystémů, v naprosté většině s jednodušší druhovou i věkovou skladbou, vede k jejich podstatně nižší stabilitě. Kalamity v hospodářských lesích jsou toho dostatečným dokladem. Z toho důvodu patří k současným tendencím lesního hospodářství evropských zemí návrat k vyšší druhové, věkové a prostorové diverzitě lesních porostů.

     Antropické ekosystémy proto potřebují k udržení a obnově stability větší množství dodatkové energie, což je v agroekosystémech zajišťováno kultivací půdy, hnojením, používáním pesticidů apod., v lesním hospodářství potom výsadbou, péčí o výsadby, výchovnými zásahy, ochranou lesů atd. 

     Kvantifikace sekundární produkce v ekosystémech je rovněž komplexní a komplikovaný problém. Je komplikována i značnou pohyblivostí konzumentů a jejich velkým akčním dosahem. Na druhé straně tvoří např. na rozdíl od stromů či komplikovaných rostlinných struktur poměrně izolované entity se snadnou kvantifikací (vážení), a to i opakovanou - není nutné např. používat v takové míře destrukční vzorníkové metody.

     Při kvantifikaci se používají standardní charakteristiky, veličiny:

B - biomasa, nevyužité množství - NU, zkonzumovaná potrava - C, fekálie - F, strávená energie - D, moč - U, asimilovaná energie - A, respirace - R, produkce - P, odběr z nižší úrovně trofického řetězce - MR.

     Na vysvětlenou: býložravec zkonzumuje určité kvantifikovatelné množství biomasy - MR (material removed). To představuje přijatou potravu - C (consumption) a odpady při krmení - NU (not used). Ty přejdou do dekompozičního řetězce. Přijatá potrava je v těle transformována na látky tělu vlastní - A (assimilation), toto množství je různé podle podmínek, typu přijaté potravy apod. Část potravy projde zažívacím traktem - F (feces), a to včetně plynů. Asimilované množství se označuje jako hrubá sekundární produkce (PB nebo SPB), z něj odpadá množství energie vyloučené ve formě moči (U - urine) a především opět dýchání, respirace, disimilace - R. U různých organizmů jsou poměry jednotlivých složek odlišné, obecně závisí na zdroji potravy a velikosti těla, na jejich metabolizmu.

     U teplokrevných živočichů měrná spotřeba energie (na jednotku hmotnosti):

- klesá s rostoucí velikostí těla, neboť v první řadě klesají tepelné ztráty. Ty vznikají únikem, disipací, tepla povrchem, která se zvětšuje se čtvercem nárůstu rozměrů těla. Objem, který produkuje teplo, však roste třetí mocninou a specifický povrch těla (plocha/objem těla) klesá.

- klesá s rostoucí teplotou okolí. V létě a v teplých krajích jsou tepelné ztráty menší. V chladných oblastech proto také roste velikost těla (viz výše) a relativně se zmenšují vyčnívající části těla (uši, nohy, ocas).

- klesá při nahloučení zvířat, např. u hlodavců v hnízdě klesá spotřeba asi o 13 %.

- roste s rychlostí a intenzitou pohybu.

- roste při graviditě.

     Jako příklad může sloužit následující tabulka 28, ve které je porovnán vztah mezi velikostí těla a ukazatelů sekundární produkce.

Tabulka 28: Vztah mezi velikostí těla, respiračními ztrátami a rychlostí sekundární produkce (podle Klimo et al. 1994)

Druh a počet zvířat
1 kráva
300 králíků

Celková hmotnost
600 kg
600 kg

denní spotřeba potravy
7,5 kg sena
30 kg sena

denní ztráty teplem
84000 kJ
335000 kJ

denní přírůstek hmotnosti
0,9 kg
3,6 kg

přír. hmotnosti na 1 t sena
108 kg
108 kg

3 t sena vystačí na 
1 rok
90 dní

     Asimilované živiny (A) slouží ke tvorbě vlastní biomasy (P), kam patří i tvorba pohlavních buněk, mláďat, mléka, různých struktur odloučených z povrchu těl (vosky, exuvie, chlupy, peří, parohy apod.), stejně tak v rámci populace i odumřelí jedinci. Toto vše se označuje jako „nedožitá biomasa“, neboli eliminace (E).

     Největší podíl asimilované energie slouží opět na respiraci (dýchání, disimilaci). Získává se tak energie potřebná pro všechny životní pochody. V konečné podobě se opět přeměňuje na teplo, tj. neuspořádaný pohyb částic. Rozdíl A - R, respektive (A - /E + R/) je potom čistá sekundární produkce.

     Např. u hlodavců je při C = 100 % a ztrát F = 7-22 %, U = 0,7 - 5,4 %: - u zrnožravých je A = 84 - 94 %, u herbivorních hrabošů 74 %. Denní energetická spotřeba ( C ) na 1 q živé váhy činí u norníka rudého 1,81 kJ, u hraboše polního 1,93 kJ, u myšice lesní 1,62 kJ a myšice temnopásé 2,35 kJ. Příklady dalších živočichů uvádí následující tabulka.

Tabulka 29: Účinnost využití energie u různých živočichů (Klimo et al. 1994) - C=100 %
Živočich
A
P
R
F
U

Domácí přežvýkavci
55
20
35
33
12

Slon africký
32,5
0,5
32
67

Voduška kob
84,4
1,1
83,3
15,6

Drobní hlodavci
84
2
82
13
3

Liška obecná
78
4
74
17
5

Strnad
90
1
89
10

Hrouzek, ouklej
80
7
73
20

Pavouci
84
40
44
16

Fytof. hmyz
31
14
17
69

Vážka
90
53
37
10

Hmyz
40
17
23
60

Hlístice (Enchytraeidae)
54
36
18
46

     Odhady produkce u živočichů vycházejí z poznatků o jejich látkové přeměně, metabolizmu, které je možno získat i exaktním měřením v terénu nebo laboratoři. Nejčastěji se opět postupuje bilanční metodou, zjišťuje se množství C, NU, U, F v časovém intervalu. Lze pak získat odhad asimilace A = C - (F + U). Přepočtem na 1 g živé hmotnosti pak získáme představu o množství jednotlivých položek na jednotku hmotnosti organizmu. Objem sekundární produkce se určí jako rozdíl P = A - R. Velikost P lze kontrolovat vážením a stanovením přírůstku biomasy, stejně tak je nutno zjišťovat velikost E. Často je nutno velikost jednotlivých položek odhadovat, nebo lze stanovit pouze počáteční a konečný stav (např. hmotnost mláďat a ulovených dospělých kusů). 

     Nejrychlejší růst je pozorován v mládí, později se zpomaluje (klasická S - křivka). Určení věku je pro produkční kalkulace velice významné. U bezobratlých, zejména malých a krátkověkých, je situace jednodušší. U stanovení produkčních ukazatelů u celých populací přistupuje navíc ještě otázka jejich početností (abundance, hustoty, denzity), tj. konkrétní počet na jednotku plochy. U populací (a u jedinců rovněž) může být produkce i negativní, klesá-li např. v zimním období hmotnost jedinců a jejich počet se nezvětšuje. 

     Ve vztahu k lesním ekosystémům v podmínkách ČR jsou otázky sekundární produkce kritické ve dvou ohledech. První z problematických okruhů je přemnožení fytofágního hmyzu a druhý představují vysoké stavy zvěře. Obojí ohrožuje stabilitu lesních porostů (sekundárních, antropogenně vytvořených ekosystémů), popřípadě vylučuje jejich obnovu bez velkého dodatečného vnosu energie (ochrana).
