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Abstrakt

Ladak je horska oblast, nachazejici se v severozapadni Indii, charakteristicka velkym vySkovym
gradientem. V relativné nizSich polohdch se museji rostliny potykat zejména s vysokymi
teplotami a aridnim klimatem. MnozZstvi srazek pak stoupa podél vyskového gradientu, teplota
naopak vyrazné klesa. Ladak se diky tomu da ptirovnat k jakési pfirodni laboratofi, ve které
mulzeme pozorovat zmény rlznych vlastnosti rostlin v odpovédi na gradienty teploty a

vihkosti.

Nepfiznivé podminky ve vysSich polohdch, jako je nizkd teplota, zvySené ozareni atd.,
selektovaly u vysokohorskych rostlin Ladaku celou fadu morfologickych, anatomickych a
fyziologickych adaptaci. Tyto adaptace umoznuji rdst rostlin i v extrémnich nadmorskych
vyskach sahajicich az k 6150 m n. m. Horni limit vyskytu rostlin neni dan pfitomnosti fyzickych
bariér, jako je napriklad hranice trvalého snéhu, a je tedy odrazem toho, jakym podminkam se
rostliny jesté dokazaly prizplsobit. To umozZnuje studovat adaptace rostlin na ty opravdu

nejextrémnéjsi podminky.

Diky vyse uvedenym faktorim mulZe studium rostlin v Ladaku nabidnout zajimavou

perspektivu pro pochopeni biologie horskych rostlin.

Klicova slova
Ladak, vyskovy gradient, vysokohorské prostredi, aridni klima, anatomické a fyziologické

adaptace



Abstract

The Ladakh region of the northwestern Indian Himalaya is a high-elevation desert that
presents a suite of environmental conditions that constrain plant growth. At lower elevations,
aridity and high temperatures constrain plant growth. However, at higher elevations,
temperature steeply drops and an increase in precipitation occurs. Therefore, the Ladakh
region can be considered a natural laboratory where the adaptive responses of plant traits to

moisture and temperature gradients can be observed.

Plants in high mountain regions had to evolve and adapt to harsh environmental stress
including low temperatures, UV radiation, short growing seasons, etc. Morphological,
anatomical and physiological adaptations allow plants in Ladakh to grow at altitudes up to
6150 meters. This limit for plant growth in Ladakh is not set by the permanent snow line or
any other mechanical barrier, but instead by the inability of plants to survive at such an
elevation. This situation allows us to study the physiological limits of plant adaptations in

extreme conditions.

Thus, studying plants in Ladakh can bring an important understanding to adaptive ability of

mountain plants.

Keywords
Ladakh, altitude gradient, high mountains, arid climate, anatomical and physiological

adaptations
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1 Uvod

Vysokohorské systémy (nad 3000 m n. m.) nabizi diky nepfiznivym podminkdm prostredi
zajimavé moznosti pro studium celé rady aspektl rostlinné biologie. Tyto oblasti jsou navic
velmi nachylné k dopadlim klimatické zmény a studium adaptaci rostlin ndam umoznuje lépe
pochopit, jakym zptisobem budou na zmény prostiedi reagovat. Rada vyzkumnik( se zabyva
horskymi rostlinami, nicméné kvli Spatné pristupnosti a velkym nadmorskym vyskam zGstava
Uzemi Ladaku malo prostudované. Pritom pravé velky vyskovy gradient, s postupné se
ménicimi podminkami a vyskytem rostlin az do 6150 m n. m., nabizi idedlni mozZnosti pro

studium rostlinnych adaptaci.

V prvni ¢asti této prace popisuji charakteristiky prostiedi Ladaku a jejich vliv na vyskyt rostlin
a slozeni vegetace. Druhy rostlin prizplsobené aridnimu klimatu a vysokym teplotam
s rostouci nadmorskou vySkou postupné nahrazuji rostliny schopné tolerovat extrémné nizké
teploty a kratkou vegetacni sezénu. V hlavni ¢asti prace se zaméruji na jednotlivé adaptace
rostlin na prostredi Ladaku. Dudraz je kladen na anatomii a fyziologii, nicméné jsou zminény i

nékteré aspekty morfologie.

Prace si klade za cil predstavit prostredi Ladaku a vybrané aspekty anatomie a fyziologie
umoziujici rostlinam prezit na tomto nehostinném Uzemi. Vzhledem k malému poctu studii
provedenych pfimo na Uzemi Ladaku jsou ¢asto uvadény vysledky z jinych oblasti. A¢koliv jsou
nékteré aspekty Zivota rostlin podobné pro vétsinu vysokohorskych oblasti, jiné zfejmé mohou
byt relativné specifické pro Uzemi Ladaku a relevance vysledkd z jiného prostredi je tedy

diskutovana.



2 Ladak
2.1 Geografie a klima Ladaku

Ladak je vysokohorska oblast (vétSina Uzemi se nachazi ve vySce pres 3000 m n. m.),
nachazejici se v severozapadni Indii. Toto Uzemi dfive patfilo pod stat Dzammu a Kasmir, od
roku 2019 je indickym svazovym teritoriem. Ladak spadd do Transhimdlaje, coZ je horské
pasmo lezici ve srazkovém stinu Himalaje. Diky tomu je Ladak aridni oblast s ro¢nimi srazkami
mezi 50-300 mm (Dolezal et al. 2019). Vyznamny je vlhkostni gradient, kdy niZze polozena
mista jsou typicky sussi, oproti relativné vih¢im habitatim ve velké nadmofrské vysce (Dolezal
et al. 2021). Ve vysce nad 5000 m n. m. spadne vétSina srazek ve formé snéhu (Dolezal et al.
2019). Kolem 65 % vsSech rocnich srazek sice spadne v Ladaku béhem zimy, presto je srpen
mésicem s nejvétsSimi mési¢nimi srazkami. Nejmensi srazky naopak byvaji v fijnu a listopadu

(Dolezal et al. 2019).

Z diivodu suchého klimatu se ledovce objevuji az zhruba v 5500 m n. m. Casto jsou viak mista
do 6200-6400 m n. m. Uplné bez ledovcl (Dolezal et al. 2016). Kvili stale vyssim teplotam,
zpUsobenym klimatickou zménou, kdy napfriklad v Lehu (nejvétsi mésto Ladaku) stoupla
prdmérna rocni teplota v minulém stoleti o 1,6 °C (Bhutiyany et al. 2007), dochazi
k vyznamnému tani ledovcl (Schmidt & Nusser). Klimatickd zména ma také za nasledek

zvyseni srazek (Dolezal et al. 2016).

Pro oblast jsou charakteristické velké denni vykyvy teplot. Méfenim mikroklimatu v riznych
nadmofskych vyskach na vychodé Ladaku zjistili Dvorsky et. al (2015) maximalni denni rozpéti
teplot vzduchu az 42,4 °C (minimum -14,1 °C, maximum 28,3 °C). Toto méteni probéhlov 6150

m n. m. a ilustruje extrémnost podminek v podobnych nadmorskych vyskach.

2.2 Rostliny v Ladaku

RGzné faktory ovliviuji vyskyt rostlin v Ladaku. Témi nejdulezitéjSimi abiotickymi jsou
nadmorska vyska, vlhkost a salinita (Dvorsky et al. 2011). Horni limit vyskytu cévnatych rostlin
je v této oblasti 6150 m n. m. (Klimes & Dolezal 2010, Dvorsky et al. 2015). | pfes to, Ze teplota
s nadmorskou vyskou klesa, neplati vidy, Ze vySe poloZzend mista vyskytu rostlin jsou chladnéjsi
(Dvorsky et al. 2015). To poukazuje na dllezitost mikroklimatu konkrétniho mista v rastu
vysokohorskych rostlin (Kérner 2003, Dvorsky et al. 2015). Roli ve vybéru habitatu hraji

predevsim rozdily ve vlivu vétru, slunecniho zafeni a snéhové pokryvky (Dvorsky et al. 2015).



Diky tomu, Ze fyzické bariéry, jako je hranice trvalého snéhu, jsou v Ladaku situované vyse, nez
je horni hranice vyskytu rostlin, mizeme prisoudit limitaci vyskytu rostlin jejich fyziologickym
vlastnostem (Klime$ & Dolezal 2010). To odlisuje Ladak od niZe poloZenych horskych oblasti,

kde je tato hranice ¢asto nastavena fyzickymi bariérami.

2.2.1 Diverzita

Nejpresnéjsim odhadem poctu druhli na uzemi Ladaku jsou pravdépodobné vysledky prace
Dvorského et al. (2018), podle kterych je zde 1250 druhu. Co se tyce zastoupeni jednotlivych
taxonomickych skupin, Kala (2011) uvadi jako nejpocetnéjsi celed Asteraceae, dale pak celedi

Poaceae a Brassicaceae. Jako nejpocetnéjsi rod uvadi Astragalus.

Nadmofrska vyska je, jak jiz bylo zminéno, pro vyskyt rostlin zasadni a pocetnost druhi se podél
vyskového gradientu znacné méni. Nejvétsi druhovou rozmanitost objevili Kala & Mathur

(2002) v rozmezi 40004500 m n. m.

2.2.2 Vegetace
V Ladaku je nékolik habitatl s rozdilnymi podminkami (Obr. 1). Dvorsky et al. (2011) zde

definovali téchto osm vegetacnich typu:

e Typ Puccinellia himalaica-Polygonum sibiricum (habitat — slané mokrady) zahrnuje
halofilni rostliny snasejici vysokou salinitu prostfedi. Hustota vegetace klesa se
zvysSujicim se zasolenim. Typicka nadmofska vyska je 4500 m n. m. a obsah Zivin v pldé
je nizky.

e Typ Elimus jacquemontii-Oxytropis tatarica (habitat — kroviny), ktery ma vyskové
optimum mezi 4200-5000 m n. m., je typicky pfitomnosti kefd, jako je dominantni
druh Caragana versicolor. Vegetacni pokryv se pohybuje okolo 30 % a vlhkost pudy je
stfedni az vysoka, s nizkym obsahem Zivin.

e Typ Potamogeton amblyphyllus-Halerpestes sarmentosa (habitat — vodni télesa)
tvoreny hydrofilnimi druhy rostlin, je vazan na trvala vodni télesa. Vegetacni pokryv je
celkem vysoky (> 60 %) a obsah Zivin nizky aZ stfedni.

e Typ Oxytropis microphylla-Stipa caucasica (habitat — polopousté a stepi) je nejcasté;i
ve vysce 4500-4900 m n. m. a je charakteristicky velkym suchem a malym obsahem

Zivin v padé. Kvuli znaénému suchu je vegetacni pokryv velmi nizky.



Typ Kobresia royleana-Kobresia schoenoides (habitat — alpinské louky) ma ze vSech
osmi typl nejvétsi druhovou pestrost a je charakteristicky vysokym vegetacnim
pokryvem. Vyskytuje se predevsim okolo horskych potoku a jezer, coz ma za nasledek
znacnou vlhkost substratu. Obsah Zivin je stfedni aZ nizky a vySkové optimum je mezi
4600-4900 m n. m.

Typ Chenopodium karoi-Leymus secalinus (habitat — mista odpocinku zvifat) je diky
zvifecim exkrementim typicky vysokym obsahem Zivin. Substrat je spiSe suchy a
vegetacni pokryv neprekracuje 60 %. Vyskové optimum je 4600-5000 m n. m.

Typ Thylacospermum caespitosum-Pleurospermum stellatum (habitat — suté a
kamennd more) se vyskytuje ve vyskach mezi 4750-5620 m n. m. na prudkych svazich.
Takové prostredi je zna¢né nestabilni a vegetacni pokryv je proto velmi nizky. Substrat
je stredné vlhky az vlhky s nizkym obsahem Zivin.

Typ Poa attenuata-Potentilla pamirica (habitat — subnivalni zéna) je nejvyse polozeny
vegetacni typ (4600-5700 m n. m.) sahajici az khranici snéhu. V nejvyssich
nadmorskych vyskdach u této hranice se rostliny vétSinou objevuji pouze jako
jednotlivci. Vlhkost je zde relativné velkd a plda je chuda na Ziviny. Vegetacni pokryv

je proménlivy a pohybuje se mezi 20-60 %.



Obréazek 1 — Osm hlavnich habitatd Ladaku: 1 — slané mokrady, 2 — mista odpocinku zvifat, 3 — vodni télesa, 4 —
kroviny, 5 — polopousté a stepi, 6 — alpinské louky, 7 — suté a kamenna more, 8 — subnivalni zéna (prevzato z
KlimeSova et al. 2011).



3 Funkcéni vlastnosti

Funkéni vlastnosti organismu urcuji Zivotni strategii ve vztahu k prostfedi. Vzhledem
k zaméreni prace budou vybrané aspekty anatomie a fyziologie probirany ve vlastnich
kapitolach a v této ¢asti se pouze stru¢né zminim o ostatnich funkcnich vlastnostech, které

jsou dulezité pro oblast Ladaku.

3.1 Vyska nadzemni Casti
Vyska nadzemni ¢asti rostliny mize byt dllezZitou adaptivni vlastnosti v horském prostredi.

S rostouci nadmorskou vyskou se vyska rostlin typicky zmensuje z nékolika dlvodud. Nizsi
rostliny nejsou tolik vystaveny studenému vzduchu a mohou cerpat teplo z vyhratého
substratu (Korner 2003). Maly vzrast také chrani pred silnym vétrem (Kérner 2003). Vyhodnost
nizkého vzristu potvrzuji i vysledky z horni hranice vyskytu cévnatych rostlin v Ladaku, kde
jsou rostliny specializované na subnivalni zénu nizsi, nez generalisté s SirSim optimem vyskytu

vrve

teploty omezuji produkci biomasy, a tim i rust rostlin (Bliss 1956).

3.2 Rastové formy

Klonalni rozmnoZovani mize byt v horském prostfedi zvyhodnéno, protoze kvali ¢astym
zménam podminek je vysledek rlstu ze semene nejisty (Evette et al. 2009). Na druhou stranu
v nejvyssich nadmorskych vyskach Ladaku dominuji neklonalni polStarové rostliny (KlimesSova
et al. 2011), které diky nizkému vzrlistu a kompaktnosti dokaZzou oddélit klima uvnitf a vné
polstarl, a tim udrZzovat vyssi vnitini teplotu (Korner 2003). Nejvice klonalnich forem rostlin

zaznamenali KlimeSova et al. (2011) mezi 4500 a 5500 m n. m.

Pritomnost kefl je typicka zejména pro nadmorské vysky mezi 4200 a 5000 m n. m. (Dvorsky
et al. 2011). Co se tyce stromU, druh Myricaria elegans tvoti souvisly porost do 4100 m n. m.
(Dolezal et al. 2016b). Jednotlivci se vyskytuji i ve vy$Sich nadmotskych vySkach, kde postupné

ztraceji stromovy charakter (Dolezal et al. 2019b).

3.3 Biomasa organu

Vegetativni orgdny, tedy koren, stonek a list, hraji v Zivoté rostliny r(izné role. Rozdilné poméry

vvvvv

oblastech alokuji rostliny s rostouci nadmotskou vyskou vice biomasy do podzemnich organ

(Maetal. 2010). Stejny trend pozorovala Chlumskd (2010) na tzemi Ladaku. DGvodem by mohl
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byt vySe probirany vzrlst rostlin (mald vySka nadzemni ¢3sti) (Korner 2003) ¢i snizena
dostupnost zZivin (Macek et al. 2015). Ta by mohla spole¢né s mensi kolonizaci nékterymi
mykorhiznimi houbami (Kotilinek et al. 2017) (viz. kapitola 4.5) selektovat rozsahlejsi kofenovy
systém pro zvySeni prijmu Zivin. Podzemni dlouholeté organy navic slouzi pro ukladani

zasobnich latek a tvofi tak relativné velké mnozstvi biomasy (Ma et al. 2010).

3.4 Susina v listu a stonku
Typicky se udava obsah susiny v listech (LDMC — leaf dry matter content) a ve stonku (StDMC —

stem dry matter content). S vy$sim obsahem susiny stoupad perzistence a tim i dlouhovékost,
protoZe takové organy jsou tuzsi, a tak odolnéjsi vnéjsim vlivim (Lasky et al. 2014). V Ladaku
maji rostliny ve vétsi nadmorské vysce mensi obsah LDMC i StDMC (Dvorsky et al. 2015).
Nadzemni organy, které by byly v zimnim obdobi vice vystaveny nepfiznivym podminkam, jsou
totiz jedno sezénni a musi tak byt vytvoreny béhem kratké vegetacni sezony, na rozdil od zimu

preckavajicich, dlouhovékych podzemnich organl (Webber & May 1977).



4 Fyziologické adaptace

Ladak je diky extrémnim nadmorskym vyskdm a aridnimu klimatu nehostinné misto pro
7ivot. Rada fyziologickych pochodd je zde vyznamné ovlivnéna nejen enviromentdlnimi
podminkami, ale také specifickymi interakcemi s ostatnimi organismy. Rostliny se tomuto
prostifedi musely v evoluci prizplUsobit a regulace fyziologickych procesd v tom hréla zcela

zasadni roli.

4.1 Fotosyntéza

Podél rozsahlého vyskového gradientu na Uzemi Ladaku se vyrazné snizuje teplota a zvysuje
sluneéni ozareni (Rehakova et al. 2019). Pfedevsim kombinace téchto dvou faktor(l vyznamné

ovliviiuje fotosyntézu ve vysokohorském prostiedi.

Se sniZujici se teplotou je fotosyntéza omezena pomalejsi enzymatickou aktivitou (Li et al.
2018), nicméné Uroven ozareni je vysoka. Za takovychto podminek neni v burice vyuziti pro
energii dopadajiciho zareni, coz muze vést ke vzniku reaktivnich forem kysliku (ROS) a
naslednému poskozeni rostlinnych struktur véetné fotosyntetického aparatu. Prebytecné
energie se lze zbavit nékolika zpUsoby. Rostlina mlze napfriklad diky xantofylovému cyklu
disipovat excitacni energii na teplo (Demmig et al. 1987), coZ se uplatnuje i v horskych
podminkach (Li et al. 2018). Prebytecné energie se mohou rostliny zbavovat také diky
chlororespiraci (Laureau et al. 2013). Chlororespirace je proces v chloroplastech, pfi kterém
jsou elektrony predavany na kyslik (Bennoun 1982). Soucasti chlororespiracni drahy je
plastidova termindlni oxiddza (Carol et al. 1999), jejiz mnoZstvi v listech roste s nadmorskou
vySkou (Streb et al. 2005). Diky schopnosti reoxidovat plastochinon mUZe zabrdnit plastidova
terminalni oxidaza pfili§ redukovanému stavu a zajistit plynuly tok elektronl. SlouZi tak jako
bezpecnostni ventil pro prebytecnou energii (Laureau et al. 2013). Celd drdha tedy skrze

elektrony z oxidace plastochinonu muZe fungovat jako alternativni sink energie.

Dalsi alternativni, bezpecnou cestou, kterou muze byt energie smérovana, je fotorespirace
(Kozaki & Takeba 1996). Fotorespirace je zplisobena oxygenazovou aktivitou enzymu ribulosa-
1,5-bisfosfat-karboxylasa/oxygenasa (RUBISCO), ta ma za nasledek vznik fosfoglykolatu, ktery
musi byt recyklovan. Fotorespirace vede k spotiebé adenosintrifosfatu (ATP)a oxidaci
redukovaného nikotinamidadenindinukleotidfosfatu (NADPH). Tim dojde k uvolnéni energie

ve chvili, kdy k této oxidaci nemlze dochazet tradi¢ni cestou pfi redukci fixovaného CO;



(Kozaki & Takeba 1996). To se déje predevsim pfi sniZeni transpirace zplsobené nedostatkem
vody (Hernandez-Fuentes et al. 2019), ktery je v Ladaku typicky zejména pro rostliny relativné
nizSich poloh (Dolezal et al. 2019). Pti nedostatku vody totiz rostlina zavie praduchy, ¢imz se

omezi pfijem CO; a kvili probihajici fotosyntéze se zvysi koncentrace O,.

DaleZitou roli v ochrané pred nadmérnym sluneénim zarenim hraje také ultrastruktura
chloroplastu. Bascuiian-Godoy et al. (2010) ukazali, Ze rostliny vystavené vétSimu ozareni maji
mensi chloroplasty s mensim poc¢tem gran, coz pravdépodobné vede ke snizenému
zachytavani svétla. Na druhou stranu, stejnd studie ukazuje opaény trend u rostlin
limitovanych teplotou a kratkou vegetacni sezonou. Podobné vysledky by mohly poukazovat
na urcity trade-off na Uzemi Ladaku. V extrémnich nadmofrskych vyskach je totiz velmi kratka
vegetacni sezéna, ale také znacné ozareni. Rostliny si tedy potrebuji vytvorit co nejvice zasob
na preckani nepfiznivych podminek, zaroven se vsak musi vyhnout dopadiim nadmérného

zareni.

Zajimavym zpUsobem, jak by i rostliny v horskych oblastech mohly predchazet negativnim
dopadiim nadmérného ozareni, je pohyb chloroplastli, ktery vede k vyhybani se svétlu

(Kasahara et al. 2002).

Dalsi mozZnosti, jak se rostliny vyporadavaji s nadmérnym slune¢nim zarenim, mulze byt
omezeni mnozstvi protein(, které jsou soucasti LHC Il (light-harvesting complex I1)!, napfiklad
Lhcb2 (light-harvesting chlorophyll a/b-binding protein 2) (Bascufidan-Godoy et al. 2010).
Mensi mnozstvi téchto proteinl znamena zmenseni aparatu pro zachyceni slunecniho zareni.
Jeho velikost se mlzZe v pribéhu dne ménit v zavislosti na aktudlni drovni ozareni a rostlina

tak mlze regulovat zachytavani svétla (Bascufian-Godoy et al. 2010).

PFili§ nizka teplota omezuje r(st rostliny (Bliss 1956). Ddvodem vSak nejspiS neni nedostatek
uhliku zpUsobeny nizkou fotosyntetickou aktivitou, ale mozna omezeni pti tvorbé pletiv (Hoch
& Korner 2012) (vice v kapitole 5.1). To by znamenalo, Ze v momenté, kdy je teplota jiz tak
nizkd, Ze nemUiZze dochdzet k formovani pletiv, fotosyntéza porad probiha. Tyto podminky tedy
vedou ke zvysSeni celkového mnozstvi nestrukturalnich sacharidd (NSC — nonstructural
carbohydrates) (Hoch & Kérner 2012, Kérner et al. 2019). U horskych rostlin se tak mGze oproti

rostlindm z jinych podminek vyznamné zvysit mnoZstvi cukrd v listech, protoze nedochazi

L LHC Il komplex zachycuje slune&ni zafeni a pfendsi excitaéni energii, typicky na fotosystém I
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k rUstu pletiv, ktery by fungoval jako sink. Tato zvySena koncentrace vede k inhibici Calvinova
cyklu (Stitt et al. 1991). Produktova inhibice Calvinova cyklu vede k hromadéni redukovanych
koenzym( a mlze dochdazet ke vzniku ROS, jak bylo ilustrovdno vyse. U horskych rostlin by
mohly vtomto procesu hrat roli Skrob a nékteré fruktany, kdy by konverze jednoduchych
cukrli do polysacharidi zastavila vySe zminénou inhibici, a tim obnovila chod Calvinova cyklu

(Chlumska et al. 2022).

Pokud se rostliné nepodafi vyporadat se s nadmérnym sluneénim zarenim, maze dojit, jak jiz
bylo zminéno, k tvorbé ROS, které nasledné posSkozuji rostlinné struktury. Mnozstvi ROS
obvykle stoupa se zvysujici se nadmorskou vyskou (Ma et al. 2015, Cui et al. 2019, Zhao et al.
2019). K obrané proti ROS slouzi antioxida¢ni systémy, jako je napfriklad katalaza, peroxidaza,
superoxid dismutaza, fenoly, flavonoidy, tfisloviny a dalsi. Obsah téchto latek v rostlinach také

roste s nadmorskou vyskou (Cui et al. 2019, Hashim et al. 2020).

Dalsi moZné omezeni pro fotosyntézu ve velkych nadmorskych vyskach mlzZe predstavovat
snizeny parcialni tlak CO, (Kérner 2003). Na druhou stranu Shi et al. (2006) zaznamenali narudst
asimilace CO; ve vétsi nadmorské vysce. Podle Wanga et al. (2017) mlzZe byt fotosyntéza
efektivnéjsi ve velkych nadmofrskych vyskach, pokud sniZzena fotorespirace (nizsi parcialni tlak
kysliku) a zvySené ozareni prevazi efekt nizkého parcidlniho tlaku CO,. Je vsak potreba si
pfipomenout, Ze pfilis vysoké ozareni mUze mit, zvlasté pfi nizkych teplotach (Li et al. 2018),
na fotosyntézu negativni vliv (Strand & Oquist 1985), sucho vede ke zvy3ené fotorespiraci
(Hernandez-Fuentes et al. 2019) a nizka teplota omezuje asimilaci uhliku (Li et al. 2018). Zda
prevazi snizena fotorespirace a zvySené ozareni nebo nizky parcidlni tlak CO; a nizké teploty,
bude moznd zaviset na podminkdch daného prostiedi (mira ozareni, vlhkostni gradient,
mikroklima...) a adaptacich konkrétnich druhd rostlin. To by mohly naznacovat i neshody
v empirickych studiich. Cui et al. (2019) uvadi pokles fotosyntetické kapacity ve velkych
nadmorskych vyskach. Na druhou stranu Fan et al. (2011) pozorovali vyssi fotosyntetickou
kapacitu u rostlin ve vétsi nadmorské vySce a Kumar et al. (2006) ukdazali podobnou
fotosyntetickou kapacitu v malé i velké nadmorské vySce. Na Uzemi Ladaku maji rostliny
zfejmé vysokou fotosyntetickou kapacitu (Flexas, nepublikovano). Rostliny v Ladaku jsou tedy
mozna v adaptacich, které reguluji dopad slunecniho zareni, schopné najit optimalni
rovnovahu mezi snahou maximalizovat asimilaci uhliku a zdroven snizit produkci ROS. Diky

nizké mire fotorespirace a anatomickym adaptacim (viz. kapitola 5.3), které napomahaji
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udrZovat vyssi teplotu uvnitf listu, pak mUze byt fotosynteticka kapacita vysoka i u rostlin ve
velkych nadmorskych vyskach. Tu potfebuji napfiklad k vytvoreni dostateéného mnozstvi

produktl fotosyntézy, které jsou pro rostlinu v horském prostiredi velmi dllezité (viz. nize).

4.2 Nestrukturalni sacharidy

V prlibéhu fotosyntézy dochazi k zafixovani uhliku, ktery muZe rostlina zabudovat do
bunécnych stén, nebo ho vyuzit k tvorbé nestrukturalnich sacharidi (NSC), které jsou velmi

dudlezitou soucasti rostlinného metabolismu.

Na uUzemi Ladaku se celkovd koncentrace NSC zvySuje s rostouci nadmorskou vysSkou
(Chlumska et al. 2022). Je mozné, Ze tvorba pletiv je nizkou teplotou omezena vice nez
fotosyntéza (Hoch & Korner 2012) (Podrobnéjsi vysvétleni v kapitole 5.1). Za teplot, kdy uz
nedochazi k formovani pletiv, tedy fotosyntéza stale probihd, ¢imz se zvysuje obsah NSC (Hoch
& Korner 2012). Velka diverzita NSC v horskych rostlindch a jejich rozlicné funkce ve
fyziologickych procesech vsak ukazuji, Ze se nejedna pouze o pasivni akumulaci (Chlumska et

al. 2022).

Velmi dlleZita je pro horské rostliny funkce NSC jako zasobnich latek, které organismus
potiebuje zejména k preckani zimniho obdobi. Obdobi nepfiznivych podminek sice travi
rostlina v dormanci, i tak ale musi stale respirovat, ¢imZ mize spotfebovat vice nez 50 % téchto
zasob (Wyka 1999). Dostatecné mnoiZstvi zasobnich latek v podobé NSC je také dileZité k
obnoveni rlstu po preckani této periody (Kérner 2003), jejiz ukonéeni by mohlo u nékterych
rostlin byt signalizovano stépenim fruktant (Benkeblia et al. 2005). Kromé toho, Ze maji funkci
zasobnich latek, se NSC podileji v odpovédi na stres zplsobeny chladem (Pastorczyk et al.
2014). NSC mohou interagovat s fosfolipidy membran (Hincha et al. 2000) a s proteiny, kdyz
dojde k zamrznuti vody. Tim je stabilizuji a chrani rostlinu pfed poSkozenim mrazem (shrnuto
v Hartmann & Trumbore 2016). Vice odolné vic¢i mrazu jsou rostliny, které maji zvySenou
koncentraci fruktant (Abeynayake et al. 2015), ale i jinych NSC (Leborgne et al. 1995). NSC se
také mohou diky jejich osmotické aktivité podilet na opravé mrazem zplsobené kavitace

(Trifilo et al. 2019) (viz. kapitola 5.2).

U studované dreviny Myricaria elegans byla na Uzemi Ladaku na konci sezdény vysoka
koncentrace NSC ve vétvich, ktera by mohla potvrzovat zmifiovanou funkci NSC jako zasob pro

znovuobnoveni rlstu po zimnim obdobi (Dolezal et al. 2019b). V prlibéhu dormance pak klesa
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v bélovém drevé koncentrace Skrobu (jakoZzto energetické zasoby), naopak koncentrace
nékterych cukrd a cukernych alkoholl (jakozto latek chranicich strom proti mrazu) stoupa

(Dolezal et al. 2019b).

Jednoduché rozpustné cukry jsou dllezité pro osmoregulaci (Acevedo et al. 1979), stejné tak
jako cukerné alkoholy (Fujii et al. 1995). ZvySené mnozstvi rozpustnych NSC diky jejich
schopnosti regulovat osmoticky potencial zvySuje toleranci sucha (O’Brien et al. 2014).
V relativné nizSich polohach Ladaku, kde se rostliny museji potykat s nedostatkem vody
(Dolezal et al. 2021), by se tedy dala o¢ekavat vétsi koncentrace rozpustnych NSC. Zda se vsak,

Ze situace je odlisna (Chlumska et al. 2022) (Vice v kapitole 4.3.).

4.3 Vodni provoz

Diky tomu, Ze se Ladak nachazi ve srazkovém stinu, jsou zejména nize polozené ¢asti tohoto
Uzemi vystaveny znac¢nému suchu (Dolezal et al. 2021). Pro rostliny aridnich oblasti je typicka
vysoka efektivita vyuziti vody (WUE — water use efficiency) (Wang et al. 2021), ktera se projevi
vysokym obsahem izotopu uhliku 3C v biomase (Farquhar & Richards 1984). V pfipadé
velkého sucha totiZ rostlina zavira praduchy, aby zamezila ztratdam vody, a je tak nucena
asimilovat omezené mnoizstvi uhliku, ktery do listu prostoupil prfed uzavienim praduchd.
Z toho divodu musi vyuZit vét$i mnoZstvi jinak diskriminovaného izotopu *3C (Farquhar &
Richards 1984). Navzdory tomu maji ¢asto rostliny aridnich ¢asti Ladaku nizkou WUE
(Liancourt et al. 2020). Tyto rostliny vyuZivaji strategie Uniku pred stresem (escape strategy)
nebo vyhybdni se stresu (avoidance), diky kterym nejsou tolik vystaveny suchu (Liancourt et
al. 2020). Nemusi tedy vyrazné omezovat transpiraci, coZ se projevi na nizsich hodnotach WUE
(Kobata et al. 1996). Vtomto pfipadé je strategie Uniku pfed stresem spojena s ¢asovym
yunikem suchu” (rlist aZ v pfiznivéjSich podminkdch), zatimco vyhybani se stresu znamena, ze
rostliny maji lepsi pristup k padni vodé (Liancourt et al. 2020). Chlumska et al. (2022) navrhuiji
u téchto rostlin jako mozné strategie napfiklad schopnost ziskdvat vodu z velkého objemu
pudy diky dlouhym kofendm (napf. Delphinium brunonianum, Oxytropis spp.), rist na mistech,
kde je snizend evaporace diky ¢astecnému zastinéni povrchu velkymi balvany (Delphinium
brunonianum) nebo napftiklad vyskyt pobliz vodnich tok( u druhl s kratSimi koreny, jako je

Elymus schrenkianus ¢i Poa attenuata.

Klimatickd zména zpUsobuje zvySovani teploty a mnoZstvi srazek v Himalajich (Shrestha et al.
2012). Dolezal et al. (2016) analyzovali dopady klimatické zmény na vegetaci Ladaku. Trend,
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kdy se teplomilnéjsi druhy z nizsich poloh posouvaji do vétSich nadmorskych vysek (Gottfried
et al. 2012), se zde nepotvrdil a vétsi vliv ma mozna zvysSeni srazek. V alpinském pdsmu, které
je prirozené spise vlhké, se sloZzeni vegetace zménilo smérem k druhim plvodné z azonalnich,
jesté vlhcich oblasti. Tyto druhy jsou navic pomérné netradicni afinitou k vihkému prostredi
v kombinaci s vysokou WUE (Dolezal et al. 2016). Klimatickd zména vede v Ladaku k vétSim
teplotnim vykyvlim, kdy jsou pres den vyznamné zvysené teploty, zatimco noc¢ni a ranni mrazy
stale pretrvavaji. Rostliny s vysokou WUE by se s témito vykyvy mély Iépe vyporadat (Dolezal
et al. 2016).

4.4 Prijem Zivin

Stoichiometrie prvk( udava poméry mezi jednotlivymi prvky v pletivech rostliny. Pomér N:P
v listech se pouziva k uréeni limitujiciho prvku, konkrétné je obvyklé N:P < 14 — limitace
dusikem, N:P > 16 — limitace fosforem (napf. Reich & Oleksyn 2004). Zhang et al. (2019)
pozorovali klesajici pomér N:P v listech i v pidé s rostouci nadmorskou vyskou. Ve velkych
nadmofskych vyskach byl pak tento pomér mensi nez 12. Vétsi limitace dusikem ve velkych
ledovce) obsahuje vice fosforu, ktery se z pady postupem c¢asu vymyva (Reich & Oleksyn
2004). Snizena mikrobidlni aktivita pri nizsich teplotach ve velké nadmorské vysce by tak
mohla mit vétsi vliv na pfijem dusiku (Zhang et al. 2019). Na druhou stranu Zhang et al. (2021)
ukazali zmenseni limitace dusikem s rostouci nadmorskou vyskou. K rozdilnym zavérdm dosli
také napfriklad Zhao et al. (2014) (zmenSujici se limitace dusikem podél vyskového gradientu)
aZhao et al. (2018) (zvétsujici se limitace dusikem ve velkych nadmoftskych vyskach). V Ladaku
studovali Macek et al. (2012) druhy Poa attenuata a Waldheimia tridactylites a zjistili, Ze Poa
attenuata je limitovand spiSe fosforem, zatimco Waldheimia tridactylites dusikem. Tato
nekonzistence vysledkd by mohla znamenat, Ze stoichiometrie prvkd zavisi na celé radé
faktoru, které se mohou liSit v zavislosti na konkrétnim vyskovém gradientu a zkoumaném
druhu. Napfiklad stafi pdy a mikrobidlni aktivita mohou byt odliSné v rGznych oblastech. Roli
by také mohlo hrat lokalni prostredi, které se mlze lisit mnoZstvim opadu, obsahem vody v
puadé atd. Pro limitaci konkrétnim prvkem v horském prostredi zfejmé neexistuje zobecnitelny

trend.

Celkovy obsah Zivin v susiné listd m(ze rlst s nadmorskou vyskou (Kérner 1989). Vysvétlenim

pro zvySenou koncentraci je snizeny pfirastek biomasy (Morecroft et al. 1992), jinymi slovy
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nedojde k takovému natedéni asimilovanym uhlikem. Situace s mnozstvim Zivin v pletivech
rostlin mlze byt v extrémnich nadmorskych vyskach sloZitéjsi. Macek et al. (2012) na Uzemi
Ladaku zaznamenali misto o¢ekavaného nartstu koncentrace Zivin s nadmorskou vyskou spise
jeji pokles. Pfi¢inou by mohlo byt jiz zminované snizeni mikrobidlni aktivity pti nizsich
teplotach. Mlada plda navic jesté neni pfilis vyvinutd (Macek et al. 2012). To by mohlo
potvrzovat i to, 7e Rehdkova et al. (2015) zaznamenali v Ladaku pokles vétdiny Zivin v pidé
s rostouci nadmorskou vyskou a Dolezal et al. (2016) ukdzali vétsi mnozstvi Zivin v alpinské
z6né oproti zoné subnivalni. V pribéhu vegetacni sezény v nejvyssich nadmorskych vyskach
navic dochazi k doCasnému mrznuti a naslednému tani (Dolezal et al. 2016), coz mize mit
negativni vliv na pGdni mikrobidlni spole¢enstvo (Walker et al. 2006) i na kofeny rostlin

(Kreyling et al. 2012). To by mohlo sniZovat dostupnost a pfijem Zivin.

Uvedené vysledky naznacuji, Ze adaptace k optimalnimu pfijmu Zivin by v horském prostredi
mohly byt dllezité. Spocivat by mohly v symbidze s mikroorganismy (viz. kapitola 4.5) nebo
morfologii kofenového systému. Na jejich studium by bylo vhodné se zaméfit v budoucim

vyzkumu.

4.5 Symbidzy s mikroorganismy

Symbidza s houbami je pro rostliny velmi dalezita, nicméné jde o kiehkou asociaci, ktera mlze
byt v extrémnich podminkach narusena. Dar et al. (2020) ukazali, Ze kolonizace kofenu
mykorhiznimi houbami ma tendenci klesat s rostouci nadmorskou vySkou. To je trend casto
pozorovany u arbuskuldrné mykorhiznich hub (AMF —arbuscular mycorrhizal fungi) (napf. Gai
et al. 2012). Ve vysokych horach maji pro rostliny zfejmé velky vyznam DSE (dark septate
endophytes) (Obr. 2) (Urcelay et al. 2011), jejichzZ vyskyt s nadmofskou vyskou naopak neklesa
(Kotilinek et al. 2017). DSE jsou vreckovytrusné houby, obyvajici kofeny rostlin a jejich
ekologicky vztah s rostlinami neni stdle Uplné objasnén, nicméné minimalné za urcitych
podminek tvofi mutualistickou symbiézu (Jumpponen 2001). Kolonizaci DSE jsou ziejmé

pozitivné ovlivnény praveé vysokohorské rostliny (Wu & Guo 2008).

Studie mykorhizy v Ladaku je ve shodé s vySe uvedenymi vysledky (Kotilinek et al. 2017).
Davod, proc kolonizace AMF na rozdil od DSE klesa s rostouci nadmofrskou vyskou, mlize byt
hned nékolik. Kv(li kratké vegetacni sezoné musi rostliny v extrémnich nadmofrskych vyskach
Setfit asimilaty. Je tedy moiné, Ze se investice do AMF vysokohorskym rostlinam tolik
nevyplati (Kotilinek et al. 2017). To by znamenalo, Ze je symbidza s DSE v téchto podminkach
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vyhodnéjsi. AMF jsou znamé pro svou schopnost zvySovat pfijem fosforu u rostlin (Treseder
2013). Kotilinek et al. (2017) hypotetizuji, Ze by vysokohorské rostliny mohly mit fosforu
dostatek, a proto by mohla byt symbidza s AMF méné dulezita. Situace s prijmem Zivin podél
vySkového gradientu je ale slozitéjsi (viz. kapitola 4.3), navic AMF kromé fosforu dokazou
zvysovat prijem dusiku (Govindarajulu et al. 2005) i ostatnich prvkd (Briccoli Bati et al. 2015,
Franco-Ramirez et al. 2021). Stejné tak mohou DSE vyznamné zvySovat prijem fosforu, dusiku
(Vergara et al. 2018) a ostatnich prvka (Vergara et al. 2019). Proto je podle mého néazoru
vysvétleni prijmem fosforu (Kotilinek et al. 2017) nebo jinych prvkid zatim nedostatecné. Pro
jeho potvrzeni by bylo nezbytné ovéfit, jakym zplsobem pfrispivaji oba typy mykorhizy
k pfijmu Zivin rostlinami, pfimo ve vysokohorském prostredi. Kazdopadné je mozné, ze

symbidza s DSE poskytuje vysokohorskym rostlinam jiné vyhody, které souziti s AMF nenabizi.

Obrazek 2 — Kofen druhu Saussurea involucrata kolonizovany DSE: a) detail houbového mikrosklerocia v kofeni,
b) tmavé pigmentované hyfy (pfevzato z Wu & Guo 2008).

AMF nebyvaji pfitomné na novych pldach v zacatecnim stadiu sukcese, protoze jejich spory
nejsou prizpusobené k Sifeni vétrem (Cazares et al. 2005). Podobna situace by mohla hrat roli
i v subnivalni zoné v Ladaku, ktera je navic fragmentovana neobyvatelnymi misty, ¢imz je zde
ztizena kolonizace (Kotilinek et al. 2017). Nejvétsi kolonizace korfend AMF byla v Ladaku
zaznamendna na mistech s nejpfiznivéjsimi podminkami pro rostliny (Kotilinek et al. 2017).
Vypada to tedy, Ze ve specifickém prostredi Ladaku je arbuskuldrni mykorhiza zvyhodnéna
v méné stresovych podminkach. Je vsak potfeba poznamenat, Ze i pfes zminované trendy,

nalezli Oehl & Korner (2014) na jednom z nejchladnéjsich mist s vyskytem cévnatych rostlin
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v Alpach, relativné bohaté spoleCenstvo AMF. Pro pochopeni zmén v souziti rostlin a hub

podél vyskového gradientu, bude kazdopadné nezbytny dalsi vyzkum.

Nékteré rostliny maji symbiotické bakterie se schopnosti fixace vzdusného dusiku. Kessler et
al. (1990) ukazali vyrazny pokles symbiotické fixace pfi experimentalnim sniZzeni teploty, coz
by naznacovalo mozny pokles fixace s rostouci nadmorskou vyskou. Ve velkych nadmorskych
vySkach se ovsem aktivita symbiotickych bakterii mGze vyrazné podilet na pfijmu dusiku u
rostlin (Jacot et al. 2000, Sen et al. 2022). Nékteré symbiotické bakterie se zfejmé vyvijely v
koevoluci s rostlinami velkych nadmoftskych vySek a vytvofily si schopnost efektivné fixovat

dusik i v extrémnich podminkach (Jacot et al. 2000).

Vyskyt rostlin a ptidnich sinic v Ladaku je vzajemné ovlivnén (Rehakova et al. 2017). Sinice maji
schopnost fixovat vzdusny dusik, ¢imz pfrispivaji ke kolobéhu dusiku na Uzemi Ladaku
(Janatkova et al. 2013) a mohou tak mit vliv na rdst rostlin. Rostliny pak ovliviiuji vyskyt sinic

diky vlivu na strukturu a Gzivnost pady (Rehakovd et al. 2017).

Rehdakovad et al. (2015) zjistili v Ladaku velké zastoupeni aktinobakterii v rhizosféfe a okolni
padeé polstarové rostliny Thylacospermum ceaspitosum. Aktinobakterie jsou znamé pro svou
schopnost rozkladat organickou hmotu (napf. Bao et al. 2021), které je vice v okoli rostliny.
Zvyseny vyskyt aktinobakterii ma za nasledek vétsi rozklad organické hmoty a s nim spojené
uvolfiovani Zivin, které ma pozitivni vliv na rlst rostlin (Solans et al. 2022). Tato asociace
samoziejmé neni specificka jen pro horské prostredi. Je ale potieba pfipomenout jeji vyznam,

protoze pldni mikrobidlni aktivita mUZe byt znacné ovlivnéna probihajici klimatickou zménou.

4.6 Ostatni adaptace

V této kapitole stru¢né zminim nékteré zajimavé fyziologické adaptace rostlin, které se nedaji

zaradit do ostatnich kapitol.

V této praci jiz byla zmifiovana funkce nékterych kompatibilnich solut( (viz. kapitola 4.2). Dalsi
l[atka, kterda mezi kompatibilni soluty patfi a jeji akumulace byla zaznamenana ve
vysokohorském prostredi, je prolin (Ma et al. 2015). Prolin zmirfiuje stres diky tomu, Ze je
osmoticky aktivni, stabilizuje strukturu proteini a membran a podili se na zhdseni ROS
(shrnuto v Hayat et al. 2012). Chrani tak rostliny napfiklad pfed nizkymi teplotami (Kumar &

Yadav 2009) a oxidativnim stresem (Smirnoff & Cumbes 1989).
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ROS mohou poskozovat proteiny a lipidy membran, kterych se rostlina nasledné potfebuje
zbavovat, naptiklad pomoci autofagie (Xiong et al. 2007). Ve vysokohorském prostredi je
vtomto kontextu zajimavy ndrQst mnozstvi proteinli podilejicich se na autofagii, ktera se
Ucastni odstranéni poskozenych struktur (Ma et al. 2015). Stejné je to u proteinu, které se
Ucastni degradace bilkovin v proteazomu (Ma et al. 2015). Pfi silném oxidativnim stresu bude
rostlinou vyuzivana podle hypotézy Xionga et al. (2007) spiSe autofagie: Pfi velké mife oxidace
muze dochazet k agregaci a spojovani oxidovanych protein(. Proteazom je vUci bilkovinam,
které degraduje, specificky a pti agregaci oxidovanych bilkovin nemusi byt ptistupny cilovy
signal. Autofagie je oproti tomu nespecificka, a proto mize byt vyuZivana pravé pfi silném

oxidativhim stresu.

DalezZitou roli v toleranci vysokohorského prostredi hraje ziejmé zvySena schopnost oprav
DNA, potiebna kvali vyssimu vystaveni rostlin UVB zareni (ultrafialové zareni B) (Zhang et al.

2019b).
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5 Anatomické adaptace

Podobné jako fyziologické procesy, maji anatomické charakteristiky vyznamny dopad na

fungovani rostliny v daném ekosystému.

5.1 Meristémy a rUst pletiv
Nizké teploty omezuji produkci biomasy rostlin (Bliss 1956). Nagelmdiiller et al. (2016) zjistili

teplotni limit pro rast listu 0 °C a Korner et al. (2019) ukazali rlst stonku pfi stejné teploté. Je
tedy zfejmé, Ze rostliny jsou schopné rlist v extrémnich podminkach. Rlst rostlin byva teplotou
omezen jiz pti vyssich teplotach (Alvarez-Uria & Kérner 2007, Rossi et al. 2008, Hoch & Kérner
2009), nez fotosyntéza (Hasler 1982, Korner & Diemer 1987). Navic u horskych rostlin
nedochazi ke snizeni koncentrace NSC podél vyskového gradientu, spiSe naopak (Hoch &
Korner 2012, Chlumska et al. 2022). To mUzZe naznacovat, Ze zvysena potreba NSC (viz. Kapitola
4.2) u horskych rostlin vede k vytvoreni zasob na ukor investice do ristu. MlzZe to ale také
znamenat, zZe fotosyntéza bézi i ve chvili, kdy se jiZz nemohou formovat pletiva, a tim padem
chybi sink pro vytvorené NSC, které se hromadi (Hoch & Koérner 2012). To, Ze je rostlina
omezena nékterym z procesq, které jsou nezbytné pro rist pletiva, je relativné rozsireny nazor
(napf. Korner 2015) a fada studii se pokusila tuto problematiku objasnit. RozieSeni této otazky
je v kontextu adaptaci vysokohorskych rostlin zdsadni. Pro porozuméni tomu, proc jsou
nékteré rostliny schopné v extrémnich podminkach prezit a jiné ne, musime nejprve pochopit,

co rostliny v téchto podminkach limituje.

PFi vzniku nového pletiva dochazi nejprve k déleni bunék, dale k jejich zvétseni a nasledné
diferenciaci. Omezeni v rlstu rostliny pfi nizké teploté neni ddno délenim bunék (Kérner 2003)
ani poklesem turgoru (Thomas et al. 1989), na kterém zavisi bunécny rust (Lockhart 1965).
Rlst bunék je zavisly zejména na expanzi bunécné stény (Lockhart 1965) a Thomas et al. (1989)
navrhli pravé zmény v bunécné sténé pfi nizkych teplotach jako pti¢inu omezeného rlstu
pletiv. Dals$i moZné vysvétleni je poruseni orientace aktinovych filament, které ma negativni

efekt na spravny vyvoj pletiv (Plohovska et al. 2016).

Zajimavou perspektivu by mohla pfinést studie druhu Soldanella pusilla, kterou provedli
Korner et al. (2019). Diky schopnosti ristu pod snéhem za teplot okolo 0 °C, kvete Soldanella
pusilla po roztani snéhové pokryvky (Korner et al. 2019). Nadzemni ¢dast rostliny, ktera

prodélala svuj rist pod snéhem, ma normalni anatomické usporadani. Rostlinné télo je ale
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oslabeno nedostatecnou lignifikaci (Kérner et al. 2019). K lignifikaci, a tedy zpevnéni celého
téla, pak rostliné staci pouze par hodin vyssi teploty (Obr. 3) (Kérner et al. 2019). Nagelmdller
et al. (2017) na zakladé pokusu s rlstem korene hypotetizuji, Ze omezeni v ristu pletiv by
mohlo byt dano diferenciaci bunék, konkrétné by mohla byt omezujicim procesem pravé
lignifikace xylému. Ackoliv by se z vySe zminénych vysledkl mohlo zdat, Ze lignifikace limituje
rast pletiv pfi nizkych teplotach, Kérner et al. (2023) v experimentu ukazali, Ze lignifikace
pravdépodobné neni nizkou teplotou pfilis ovlivnéna. V pokusu vsak pfi velkém snizeni teploty
doslo k poruseni v diferenciaci bunécéné stény cév, a takto porusené burnky ndsledné
nedokazaly dokoncit svlj vyvoj (véetné lignifikace) (Kérner et al. 2023). To by teoreticky mohl
byt jeden zdlvodl pro omezeny rlst rostlin. Celd tato problematika si kazdopadné

v budoucnosti zaslouzi vétsi pozornost.

-k

Obrazek 3 — Pricny fez stonkem znazornuijici rozdily v lignifikaci u druhu Soldanella pusilla. V dolni ¢asti je rostlina
pred roztanim snéhu a v horni ¢asti rostlina 1-2 dny po roztani snéhu. Na pravé a levé strané jsou odlisné zplsoby
vizualizace ligninu (pfevzato z Kérner et al. 2019).

V aridnim prostfedi Ladaku mohou mit na rdst rostlin negativni vliv i jiné faktory nez nizka

teplota. Vysoké teploty a sucho mohou vyznamné zamezovat rlstu bylin (Hernandez-Santana
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et al. 2021) i dfevin (Peters et al. 2021). Pro uzemi Ladaku typicka drfevina Myricaria elegans
ma kvlli tomu omezeny rist nejen béhem chladné noci, ale také pfi vysokych dennich
teplotdch (Dolezal et al. 2019b). Na viné by mohla byt zvySena transpirace, ktera podle modelu
Peterse et al. (2021) zpUsobi sniZeni turgoru v bunkach, a tim omezi rast. Myricaria elegans
tak ma malé prirdstky v nadmofrskych vyskach, kde jsou jiz noci pfilis studené, ale denni teploty
jsou stale relativné vysoké a prostredi aridni (Dolezal et al. 2019b). Problematické muze byt
(Dolezal et al. 2019b). Kambium je po mrznuti schopné obnovit svou ¢innost (Glerum & Farrar
1966), nicméné vznikly letokruh bude mensi, nez kdyby k poskozeni nedoslo (Dolezal et al.
2019b). Dfeviny se adaptovaly zvysenou tloustkou borky, ktera chrani kambium pfed mrazem

(Molina et al. 2016).

5.2 Xylém

Pfi teplotach pod bodem mrazu, se kterymi se potykaji rostliny ve velkych nadmofskych
vyskach, maze dochazet ke vzniku kavitace. Mechanismus vzniku kavitace shrnuli Venturas et
al. (2017) takto: Ve vodé jsou rozpusténé plyny, které pfi jejim zamrznuti vytvari bublinky
v ledu. Ty se pak pfi tani nemusi rozpustit a vznika tzv. kavitace. Cim vét$i je dand céva, tim
vice rozpusténého plynu se miZe pfi sniZzeni rozpustnosti uvolnit do mikrobublin, coZ zvysuje
pravdépodobnost kavitace. Proto je mensi riziko vzniku kavitace pfi mrznuti u cév s malym
pramérem (Ewers 1985). Z toho dlvodu existuje trend ke zmenseni cév v horském prostredi

(Ahmad et al. 2016, Dolezal et al. 2019, Ahmad et al. 2020).

Dolezal et al. (2019) ukazali tento trend i na Uzemi Ladaku. Kromé mensiho priiméru cév zde
mély rostliny velké mnoZstvi Zivych, parenchymatickych bunék. Tyto parenchymatické bunky
mohou slouZzit jako zasobdrna NSC, jejichz osmoticky potencidl mize rostlina vyuzit k doplnéni
vody do mista kavitace (Trifilo et al. 2019). Zaroven se mohou na opraveé kavitace podilet pfimo

jako zdsobarna vody (Trifilo et al. 2019).

Velikost priiméru lumen cév je na vySkovém gradientu v Ladaku ovlivnéna nadmorskou
vySkou, respektive teplotou (Dolezal et al. 2019). Ackoliv mensi priimér cév mlze chranit
rostlinu pred vznikem kavitace i pti snizené dostupnosti vody (Knipfer et al. 2015), vlhkostni
gradient v Ladaku tento parametr ziejmé pfili$ neovliviiuje (Dolezal et al. 2019). Vyssi vihkost

zde totiz ¢asto koreluje s nizkou teplotou (pfi které je potfeba mensiho priiméru cév viz. vyse)
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a v nize polozenych aridnich oblastech se rostliny dokazou suchu vyhybat rliznymi strategiemi

(Chlumska et al. 2022) (viz. kapitola 4.4).

5.3 List

Rostliny Zijici ve velkych nadmofskych vyskach maji spiSe mensi a tlustsi listy (Kérner 2003),
coz vede ke snizeni specifické listové plochy?. Takovéto listy maji relativné mensi povrch a jsou
tak odolnéjsi vici pusobeni silného vétru a nizkych teplot (Kérner 2003). Navic mensi
specificka listova plocha snizuje transpiraci, ktera muze byt znacnd, kdyz silné slunecni zareni
ohteje list na vyssi teplotu, nez je nizka teplota vzduchu (Sklenar et al. 2016). Relativné tlustsi
listy, které maiji navic tlustou epidermis, vytvari vétsi bariéru mezi vnitfnimi strukturami listu

a vnéjsim prostredim, coz by mohlo pomoci udrzovani vétsi teploty v listu (Liu et al. 2020).

Extracelularni led vytvafri tlak na bunéénou sténu. Pokud je bunécna sténa elasticka, maze byt
mechanicky poskozena pfrilehla plazmatickda membréna. Naopak, v pfipadé rigidni bunécné
stény, nemusi byt tlak na plazmatickou membranu prenesen, a ta je tak Iépe chranéna (Zhang
et al. 2016). Proto jsou rostliny s rigidnéjsi bunécnou sténou schopné |épe tolerovat nizké
teploty (Zhang et al. 2016). Adaptivni vyznam pro horské rostliny by mohlo mit také ménici se
chemické slozeni kutikuly (Guo et al. 2016). Fenolické latky v kutikule rostlin mohou slouzit
jako ochrana proti UVB zareni (Gonzales Moreno et al. 2022), coZz mUze byt dilezité ve velkych
nadmofskych vySkach (Alonso-Amelot et al. 2007). Na druhou stranu, podle vysledk(i Bernala
et al. (2013), jsou rozdily v obsahu fenolickych latek v kutikule a listu podél vyskového

gradientu dané spise jinymi faktory.

Na povrchu listu maji horské rostliny relativné vétsi hustotu trichom0 (Ahmad et al. 2016),
které jsou navic delsi (Ahmad et al. 2022). Husty pokryv trichomy zajistuje mensi kontakt
epidermis se studenym vzduchem, ¢imz list chrani pfed chladem (Zhang et al. 2020). P¥i
vysokych teplotach mizZe prevazit efekt odrazu slunecniho zareni. To vede naopak ke snizeni
teploty na povrchu listu, coz ma za nasledek redukci transpirace a diky tomu lepsi toleranci
sucha (Zhang et al. 2020). Trichomy by tedy mohly hrat dulezitou roli i v suchych oblastech
Ladaku. Trichomy rostlin aridniho prostfedi byvaji na bazi kutinizované, aby se zamezil

apoplasticky transport vody do trichomu a nezvySovala se kutikuldrni transpiraci (Fahn 1986).

2 Specificka listova plocha udava pomér listové plochy k suché biomase listu
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Diky odrazu slunecéniho zareni mohou také trichomy chrénit rostlinu pted poskozenim UVB

(Ahmad et al. 2020).

Bresson et al. (2011) pozorovali zvyseni hustoty pridduchd s nadmoftskou vyskou. Jini autofri,
napf. Schoettle & Rochelle (2000) ukazali trend opacény. Vzhledem k tomu, Ze vétsi hustota
praduchd znamena také vétsi prijem CO,, mlze byt vyhodna vzhledem ke kratké vegetacni
sezéné (Bresson et al. 2011). Na druhou stranu mensi hustota m(ize byt ve vyssich polohach
vyhodnd, pokud jsou tato mista suchd (Schoettle & Rochelle 2000). Zajimavy trend pozorovali
Soukup et al. (2021) v Andach, kde sice s nadmorskou vyskou rostla hustota priduch(, ale
klesala jejich velikost. To by mohlo rostliné umoznit lepsi regulaci vodniho provozu (Soukup et
al. 2021). Je mozné, ze hustota priduchl bude i v ramci jednoho vyskového gradientu zavisla

na podminkach konkrétniho habitatu.
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6 Zaver
Selek¢ni tlaky vedly u rostlin Ladaku k vytvoreni adaptaci, které jim umoznuiji rast i v opravdu
extrémnich podminkach. Saridnim klimatem v nizSich polohach se rostliny vyrovnavaji
zejména dlouhymi kofeny pro ziskavani vody nebo rdstem v blizkosti vodnich toku. Ve velkych
nadmorskych vyskach je kratkd vegetaini sezéna, kterd klade ndroky na vytvoreni
dostatecného mnozstvi zasobnich asimilatl pro preckani obdobi dormance. To vyZaduje
vysokou ucinnost fotosyntézy. Kombinace vysokého ozareni a nizkych teplot muze vést ke
vzniku ROS a poskozeni rostlinnych struktur véetné fotosyntetického aparatu. Rostliny
vyuzivaji rizné mechanismy, jak snizit zachyceni slune¢niho zareni, musi vSak existovat urcita
rovnovaha mezi snahou zvysit produkci asimilatl a snizit tvorbu ROS. Nékteré anatomické
adaptace zase listu zajistuji fyziologické teploty pro pribéh fotosyntézy. Proti Castym mraziim
chrani rostliny napriklad nékteré NSC nebo anatomické charakteristiky, jako je mensi priimér
cév snizujici pravdépodobnost vzniku kavitace. Tyto a mnohé dalsi adaptace umoznuiji rdst

rostlin v Ladaku az do 6150 m n. m.

Probihajici klimatickd zména ma znacny dopad na vysokohorské systémy. Druhy z nizSich
poloh se kvlli oteplovani casto posouvaji do vétsich nadmorskych vysek. Vyzkum dopadu
globalniho oteplovani v Ladaku tento trend nepotvrdil, naopak ukazal zmény ve slozZeni
vegetace smérem k vihkomilnym druhlm. V podminkdch alpinského pasma Ladaku ma tedy
na rostliny zvySeni vihkosti spojené s klimatickou zménou ziejmé vétsi vliv nez zvySeni teplot.
Toto zjisténi na to, Ze pfi snaze o pochopeni dopadu klimatické zmény na horské ekosystémy

je potfeba studovat rizné oblasti s odliSnymi lokalnimi podminkami.

Rozsahly teplotni a vihkostni gradient Ladaku, vedouci aZz k horni hranici vyskytu rostlin, nabizi
moznost zkoumat zmény urcitého znaku v odpovédi na ménici se podminky. Tato prace
shrnujici dostupnou literaturu jasné ukazuje, Ze je potencial, ktery nabizi prostfedi Ladaku
znaéné nevyuzity. Praci, které se zabyvaji rostlinami na tomto Uzemi, je totiz stale velmi malo.
Relativné malo je také studii, které zkoumaji rostliny v blizkosti horni hranice jejich vyskytu.
Na viné je pravdépodobné odlehlost a Spatna pristupnost téchto mist, navic terénni prace
v extrémnich nadmotskych vyskach jsou velmi ndrocné zmnoha dlvod(. Tato prace
poukazuje na nékteré stdle nevyreSené otazky tykajici se vysokohorskych rostlin a

k zodpovézeni nékterych z nich bych rad prispél pfi zpracovani navazujici diplomové prace.
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