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Abstrakt 
Ladak je horská oblast, nacházející se v severozápadní Indii, charakteristická velkým výškovým 

gradientem. V relativně nižších polohách se musejí rostliny potýkat zejména s vysokými 

teplotami a aridním klimatem. Množství srážek pak stoupá podél výškového gradientu, teplota 

naopak výrazně klesá. Ladak se díky tomu dá přirovnat k jakési přírodní laboratoři, ve které 

můžeme pozorovat změny různých vlastností rostlin v odpovědi na gradienty teploty a 

vlhkosti. 

Nepříznivé podmínky ve vyšších polohách, jako je nízká teplota, zvýšené ozáření atd., 

selektovaly u vysokohorských rostlin Ladaku celou řadu morfologických, anatomických a 

fyziologických adaptací. Tyto adaptace umožňují růst rostlin i v extrémních nadmořských 

výškách sahajících až k 6150 m n. m. Horní limit výskytu rostlin není dán přítomností fyzických 

bariér, jako je například hranice trvalého sněhu, a je tedy odrazem toho, jakým podmínkám se 

rostliny ještě dokázaly přizpůsobit. To umožňuje studovat adaptace rostlin na ty opravdu 

nejextrémnější podmínky.  

Díky výše uvedeným faktorům může studium rostlin v Ladaku nabídnout zajímavou 

perspektivu pro pochopení biologie horských rostlin.  

Klíčová slova 
Ladak, výškový gradient, vysokohorské prostředí, aridní 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 Úvod 
Vysokohorské systémy (nad 3000 m n. m.) nabízí díky nepříznivým podmínkám prostředí 

zajímavé možnosti pro studium celé řady aspektů rostlinné biologie. Tyto oblasti jsou navíc 

velmi náchylné k dopadům klimatické změny a studium adaptací rostlin nám umožňuje lépe 

pochopit, jakým způsobem budou na změny prostředí reagovat. Řada výzkumníků se zabývá 

horskými rostlinami, nicméně kvůli špatné přístupnosti a velkým nadmořským výškám zůstává 

území Ladaku málo prostudované. Přitom právě velký výškový gradient, s postupně se 

měnícími podmínkami a výskytem rostlin až do 6150 m n. m., nabízí ideální možnosti pro 

studium rostlinných adaptací.  

V první části této práce popisuji charakteristiky prostředí Ladaku a jejich vliv na výskyt rostlin 

a složení vegetace. Druhy rostlin přizpůsobené aridnímu klimatu a vysokým teplotám 

s rostoucí nadmořskou výškou postupně nahrazují rostliny schopné tolerovat extrémně nízké 

teploty a krátkou vegetační sezónu. V hlavní části práce se zaměřuji na jednotlivé adaptace 

rostlin na prostředí Ladaku. Důraz je kladen na anatomii a fyziologii, nicméně jsou zmíněny i  

některé aspekty morfologie. 

Práce si klade za cíl představit prostředí Ladaku a vybrané aspekty anatomie a fyziologie 

umožňující rostlinám přežít na tomto nehostinném území. Vzhledem k malému počtu studií 

provedených přímo na území Ladaku jsou často uváděny výsledky z jiných oblastí. Ačkoliv jsou 

některé aspekty života rostlin podobné pro většinu vysokohorských oblastí, jiné zřejmě mohou 

být relativně specifické pro území Ladaku a relevance výsledků z jiného prostředí je tedy 

diskutována. 
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2 Ladak 

2.1 Geografie a klima Ladaku 
Ladak je vysokohorská oblast (většina území se nachází ve výšce přes 3000 m n. m.), 

nacházející se v severozápadní Indii. Toto území dříve patřilo pod stát Džammú a Kašmír, od 

roku 2019 je indickým svazovým teritoriem. Ladak spadá do Transhimálaje, což je horské 

pásmo ležící ve srážkovém stínu Himálaje. Díky tomu je Ladak aridní oblast s ročními srážkami 

mezi 50–300 mm (Doležal et al. 2019). Významný je vlhkostní gradient, kdy níže položená 

místa jsou typicky sušší, oproti relativně vlhčím habitatům ve velké nadmořské výšce (Doležal 

et al. 2021).  Ve výšce nad 5000 m n. m. spadne většina srážek ve formě sněhu (Doležal et al. 

2019). Kolem 65 % všech ročních srážek sice spadne v Ladaku během zimy, přesto je srpen 

měsícem s největšími měsíčními srážkami. Nejmenší srážky naopak bývají v říjnu a listopadu 

(Doležal et al. 2019).  

Z důvodu suchého klimatu se ledovce objevují až zhruba v 5500 m n. m. Často jsou však místa 

do 6200–6400 m n. m. úplně bez ledovců (Doležal et al. 2016). Kvůli stále vyšším teplotám, 

způsobeným klimatickou změnou, kdy například v Lehu (největší město Ladaku) stoupla 

průměrná roční teplota v minulém století o 1,6 °C (Bhutiyany et al. 2007), dochází 

k významnému tání ledovců (Schmidt & Nüsser). Klimatická změna má také za následek 

zvýšení srážek (Doležal et al. 2016). 

 Pro oblast jsou charakteristické velké denní výkyvy teplot. Měřením mikroklimatu v různých 

nadmořských výškách na východě Ladaku zjistili Dvorský et. al (2015) maximální denní rozpětí 

teplot vzduchu až 42,4 °C (minimum -14,1 °C, maximum 28,3 °C). Toto měření proběhlo v 6150 

m n. m. a ilustruje extrémnost podmínek v podobných nadmořských výškách. 

2.2 Rostliny v Ladaku 
Různé faktory ovlivňují výskyt rostlin v Ladaku. Těmi nejdůležitějšími abiotickými jsou 

nadmořská výška, vlhkost a salinita (Dvorský et al. 2011). Horní limit výskytu cévnatých rostlin 

je v této oblasti 6150 m n. m. (Klimeš & Doležal 2010, Dvorský et al. 2015). I přes to, že teplota 

s nadmořskou výškou klesá, neplatí vždy, že výše položená místa výskytu rostlin jsou chladnější 

(Dvorský et al. 2015). To poukazuje na důležitost mikroklimatu konkrétního místa v růstu 

vysokohorských rostlin (Körner 2003, Dvorský et al. 2015). Roli ve výběru habitatu hrají 

především rozdíly ve vlivu větru, slunečního záření a sněhové pokrývky (Dvorský et al. 2015).  
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Díky tomu, že fyzické bariéry, jako je hranice trvalého sněhu, jsou v Ladaku situované výše, než 

je horní hranice výskytu rostlin, můžeme přisoudit limitaci výskytu rostlin jejich fyziologickým 

vlastnostem (Klimeš & Doležal 2010). To odlišuje Ladak od níže položených horských oblastí, 

kde je tato hranice často nastavena fyzickými bariérami.   

2.2.1 Diverzita  
Nejpřesnějším odhadem počtu druhů na území Ladaku jsou pravděpodobně výsledky práce 

Dvorského et al. (2018), podle kterých je zde 1250 druhů. Co se týče zastoupení jednotlivých 

taxonomických skupin, Kala (2011) uvádí jako nejpočetnější čeleď Asteraceae, dále pak čeledi 

Poaceae a Brassicaceae. Jako nejpočetnější rod uvádí Astragalus.  

Nadmořská výška je, jak již bylo zmíněno, pro výskyt rostlin zásadní a početnost druhů se podél 

výškového gradientu značně mění. Největší druhovou rozmanitost objevili Kala & Mathur 

(2002) v rozmezí 4000–4500 m n. m.   

2.2.2 Vegetace 
V Ladaku je několik habitatů s rozdílnými podmínkami (Obr. 1). Dvorský et al. (2011) zde 

definovali těchto osm vegetačních typů: 

• Typ Puccinellia himalaica-Polygonum sibiricum (habitat – slané mokřady) zahrnuje 

halofilní rostliny snášející vysokou salinitu prostředí. Hustota vegetace klesá se 

zvyšujícím se zasolením. Typická nadmořská výška je 4500 m n. m. a obsah živin v půdě 

je nízký. 

• Typ Elimus jacquemontii-Oxytropis tatarica (habitat – křoviny), který má výškové 

optimum mezi 4200–5000 m n. m., je typický přítomností keřů, jako je dominantní 

druh Caragana versicolor. Vegetační pokryv se pohybuje okolo 30 % a vlhkost půdy je 

střední až vysoká, s nízkým obsahem živin. 

• Typ Potamogeton amblyphyllus-Halerpestes sarmentosa (habitat – vodní tělesa) 

tvořený hydrofilními druhy rostlin, je vázán na trvalá vodní tělesa. Vegetační pokryv je 

celkem vysoký (> 60 %) a obsah živin nízký až střední.  

• Typ Oxytropis microphylla-Stipa caucasica (habitat – polopouště a stepi) je nejčastěji 

ve výšce 4500–4900 m n. m. a je charakteristický velkým suchem a malým obsahem 

živin v půdě. Kvůli značnému suchu je vegetační pokryv velmi nízký.  
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• Typ Kobresia royleana-Kobresia schoenoides (habitat – alpínské louky) má ze všech 

osmi typů největší druhovou pestrost a je charakteristický vysokým vegetačním 

pokryvem. Vyskytuje se především okolo horských potoků a jezer, což má za následek 

značnou vlhkost substrátu. Obsah živin je střední až nízký a výškové optimum je mezi 

4600–4900 m n. m.  

• Typ Chenopodium karoi-Leymus secalinus (habitat – místa odpočinku zvířat) je díky 

zvířecím exkrementům typický vysokým obsahem živin. Substrát je spíše suchý a 

vegetační pokryv nepřekračuje 60 %. Výškové optimum je 4600–5000 m n. m. 

• Typ Thylacospermum caespitosum-Pleurospermum stellatum (habitat – sutě a 

kamenná moře) se vyskytuje ve výškách mezi 4750–5620 m n. m. na prudkých svazích. 

Takové prostředí je značně nestabilní a vegetační pokryv je proto velmi nízký. Substrát 

je středně vlhký až vlhký s nízkým obsahem živin.  

• Typ Poa attenuata-Potentilla pamirica (habitat – subnivální zóna) je nejvýše položený 

vegetační typ (4600–5700 m n. m.) sahající až k hranici sněhu. V nejvyšších 

nadmořských výškách u této hranice se rostliny většinou objevují pouze jako 

jednotlivci. Vlhkost je zde relativně velká a půda je chudá na živiny. Vegetační pokryv 

je proměnlivý a pohybuje se mezi 20–60 %.  
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Obrázek 1 – Osm hlavních habitatů Ladaku: 1 – slané mokřady, 2 – místa odpočinku zvířat, 3 – vodní tělesa, 4 – 

křoviny, 5 – polopouště a stepi, 6 – alpínské louky, 7 – sutě a kamenná moře, 8 – subnivální zóna (převzato z 

Klimešová et al. 2011). 
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3 Funkční vlastnosti 
Funkční vlastnosti organismu určují životní strategii ve vztahu k prostředí. Vzhledem 

k zaměření práce budou vybrané aspekty anatomie a fyziologie probírány ve vlastních 

kapitolách a v této části se pouze stručně zmíním o ostatních funkčních vlastnostech, které 

jsou důležité pro oblast Ladaku.   

3.1 Výška nadzemní části 
Výška nadzemní části rostliny může být důležitou adaptivní vlastností v horském prostředí. 

S rostoucí nadmořskou výškou se výška rostlin typicky zmenšuje z několika důvodů. Nižší 

rostliny nejsou tolik vystaveny studenému vzduchu a mohou čerpat teplo z vyhřátého 

substrátu (Körner 2003). Malý vzrůst také chrání před silným větrem (Körner 2003). Výhodnost 

nízkého vzrůstu potvrzují i výsledky z horní hranice výskytu cévnatých rostlin v Ladaku, kde 

jsou rostliny specializované na subnivální zónu nižší, než generalisté s širším optimem výskytu 

(Dvorský et al. 2015). Malý vzrůst rostlin by mohl být částečně zapříčiněn také tím, že nízké 

teploty omezují produkci biomasy, a tím i růst rostlin (Bliss 1956). 

3.2 Růstové formy 
Klonální rozmnožování může být v horském prostředí zvýhodněno, protože kvůli častým 

změnám podmínek je výsledek růstu ze semene nejistý (Evette et al. 2009). Na druhou stranu 

v nejvyšších nadmořských výškách Ladaku dominují neklonální polštářové rostliny (Klimešová 

et al. 2011), které díky nízkému vzrůstu a kompaktnosti dokážou oddělit klima uvnitř a vně 

polštářů, a tím udržovat vyšší vnitřní teplotu (Körner 2003). Nejvíce klonálních forem rostlin 

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

Přítomnost keřů je typická zejména pro nadmořské výšky mezi 4200 a 5000 m n. m. (Dvorský 

et al. 2011). Co se týče stromů, druh Myricaria elegans tvoří souvislý porost do 4100 m n. m. 

(Doležal et al. 2016b). Jednotlivci se vyskytují i ve vyšších nadmořských výškách, kde postupně 

ztrácejí stromový charakter (Doležal et al. 2019b). 

3.3 Biomasa orgánů  
Vegetativní orgány, tedy kořen, stonek a list, hrají v životě rostliny různé role. Rozdílné poměry 

v investici rostliny do biomasy těchto orgánů odráží životní strategii (Stearns 1992). V horských 

oblastech alokují rostliny s rostoucí nadmořskou výškou více biomasy do podzemních orgánů 

(Ma et al. 2010). Stejný trend pozorovala Chlumská (2010) na území Ladaku. Důvodem by mohl 
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být výše probíraný vzrůst rostlin (malá výška nadzemní části) (Körner 2003) či snížená 

dostupnost živin (Macek et al. 2015). Ta by mohla společně s menší kolonizací některými 

mykorhizními houbami (Kotilínek et al. 2017) (viz. kapitola 4.5) selektovat rozsáhlejší kořenový 

systém pro zvýšení příjmu živin. Podzemní dlouholeté orgány navíc slouží pro ukládání 

zásobních látek a tvoří tak relativně velké množství biomasy (Ma et al. 2010). 

3.4 Sušina v listu a stonku 
Typicky se udává obsah sušiny v listech (LDMC – leaf dry matter content) a ve stonku (StDMC – 

stem dry matter content). S vyšším obsahem sušiny stoupá perzistence a tím i dlouhověkost, 

protože takové orgány jsou tužší, a tak odolnější vnějším vlivům (Lasky et al. 2014). V Ladaku 

mají rostliny ve větší nadmořské výšce menší obsah LDMC i StDMC (Dvorský et al. 2015). 

Nadzemní orgány, které by byly v zimním období více vystaveny nepříznivým podmínkám, jsou 

totiž jedno sezónní a musí tak být vytvořeny během krátké vegetační sezóny, na rozdíl od zimu 

přečkávajících, dlouhověkých podzemních orgánů (Webber & May 1977).  
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4 Fyziologické adaptace 
Ladak je díky extrémním nadmořským výškám a aridnímu klimatu nehostinné místo pro 

život. Řada fyziologických pochodů je zde významně ovlivněna nejen enviromentálními 

podmínkami, ale také specifickými interakcemi s ostatními organismy. Rostliny se tomuto 

prostředí musely v evoluci přizpůsobit a regulace fyziologických procesů v tom hrála zcela 

zásadní roli.  

4.1 Fotosyntéza 
Podél rozsáhlého výškového gradientu na území Ladaku se výrazně snižuje teplota a zvyšuje 

sluneční ozáření (Řeháková et al. 2019). Především kombinace těchto dvou faktorů významně 

ovlivňuje fotosyntézu ve vysokohorském prostředí.  

Se snižující se teplotou je fotosyntéza omezena pomalejší enzymatickou aktivitou (Li et al. 

2018), nicméně úroveň ozáření je vysoká. Za takovýchto podmínek není v buňce využití pro 

energii dopadajícího záření, což může vést ke vzniku reaktivních forem kyslíku (ROS) a 

následnému poškození rostlinných struktur včetně fotosyntetického aparátu. Přebytečné 

energie se lze zbavit několika způsoby. Rostlina může například díky xantofylovému cyklu 

disipovat excitační energii na teplo (Demmig et al. 1987), což se uplatňuje i v horských 

podmínkách (Li et al. 2018). Přebytečné energie se mohou rostliny zbavovat také díky 

chlororespiraci (Laureau et al. 2013). Chlororespirace je proces v chloroplastech, při kterém 

jsou elektrony předávány na kyslík (Bennoun 1982). Součástí chlororespirační dráhy je 

plastidová terminální oxidáza (Carol et al. 1999), jejíž množství v listech roste s nadmořskou 

výškou (Streb et al. 2005). Díky schopnosti reoxidovat plastochinon může zabránit plastidová 

terminální oxidáza příliš redukovanému stavu a zajistit plynulý tok elektronů. Slouží tak jako 

bezpečnostní ventil pro přebytečnou energii (Laureau et al. 2013). Celá dráha tedy skrze 

elektrony z oxidace plastochinonu může fungovat jako alternativní sink energie. 

Další alternativní, bezpečnou cestou, kterou může být energie směřována, je fotorespirace 

(Kozaki & Takeba 1996). Fotorespirace je způsobena oxygenázovou aktivitou enzymu ribulosa-

1,5-bisfosfát-karboxylasa/oxygenasa (RUBISCO), ta má za následek vznik fosfoglykolátu, který 

musí být recyklován. Fotorespirace vede k spotřebě adenosintrifosfátu (ATP) a oxidaci 

redukovaného nikotinamidadenindinukleotidfosfátu (NADPH). Tím dojde k uvolnění energie 

ve chvíli, kdy k této oxidaci nemůže docházet tradiční cestou při redukci fixovaného CO2 
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(Kozaki & Takeba 1996). To se děje především při snížení transpirace způsobené nedostatkem 

vody (Hernández-Fuentes et al. 2019), který je v Ladaku typický zejména pro rostliny relativně 

nižších poloh (Doležal et al. 2019). Při nedostatku vody totiž rostlina zavře průduchy, čímž se 

omezí příjem CO2 a kvůli probíhající fotosyntéze se zvýší koncentrace O2. 

Důležitou roli v ochraně před nadměrným slunečním zářením hraje také ultrastruktura 

chloroplastů. Bascuñán-Godoy et al. (2010) ukázali, že rostliny vystavené většímu ozáření mají 

menší chloroplasty s menším počtem gran, což pravděpodobně vede ke sníženému 

zachytávání světla. Na druhou stranu, stejná studie ukazuje opačný trend u rostlin 

limitovaných teplotou a krátkou vegetační sezónou. Podobné výsledky by mohly poukazovat 

na určitý trade-off na území Ladaku. V extrémních nadmořských výškách je totiž velmi krátká 

vegetační sezóna, ale také značné ozáření. Rostliny si tedy potřebují vytvořit co nejvíce zásob 

na přečkání nepříznivých podmínek, zároveň se však musí vyhnout dopadům nadměrného 

záření.  

Zajímavým způsobem, jak by i rostliny v horských oblastech mohly předcházet negativním 

dopadům nadměrného ozáření, je pohyb chloroplastů, který vede k vyhýbání se světlu 

(Kasahara et al. 2002). 

Další možností, jak se rostliny vypořádávají s nadměrným slunečním zářením, může být 

omezení množství proteinů, které jsou součástí LHC II (light-harvesting complex II)1, například 

Lhcb2 (light-harvesting chlorophyll a/b-binding protein 2) (Bascuñán-Godoy et al. 2010). 

Menší množství těchto proteinů znamená zmenšení aparátu pro zachycení slunečního záření. 

Jeho velikost se může v průběhu dne měnit v závislosti na aktuální úrovni ozáření a rostlina 

tak může regulovat zachytávání světla (Bascuñán-Godoy et al. 2010).  

Příliš nízká teplota omezuje růst rostliny (Bliss 1956). Důvodem však nejspíš není nedostatek 

uhlíku způsobený nízkou fotosyntetickou aktivitou, ale možná omezení při tvorbě pletiv (Hoch 

& Körner 2012) (více v kapitole 5.1). To by znamenalo, že v momentě, kdy je teplota již tak 

nízká, že nemůže docházet k formování pletiv, fotosyntéza pořád probíhá. Tyto podmínky tedy 

vedou ke zvýšení celkového množství nestrukturálních sacharidů (NSC – nonstructural 

carbohydrates) (Hoch & Körner 2012, Körner et al. 2019). U horských rostlin se tak může oproti 

rostlinám z jiných podmínek významně zvýšit množství cukrů v listech, protože nedochází 

 
1 LHC II komplex zachycuje sluneční záření a přenáší excitační energii, typicky na fotosystém II 
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k růstu pletiv, který by fungoval jako sink. Tato zvýšená koncentrace vede k inhibici Calvinova 

cyklu (Stitt et al. 1991). Produktová inhibice Calvinova cyklu vede k hromadění redukovaných 

koenzymů a může docházet ke vzniku ROS, jak bylo ilustrováno výše. U horských rostlin by 

mohly v tomto procesu hrát roli škrob a některé fruktany, kdy by konverze jednoduchých 

cukrů do polysacharidů zastavila výše zmíněnou inhibici, a tím obnovila chod Calvinova cyklu 

(Chlumská et al. 2022).  

Pokud se rostlině nepodaří vypořádat se s nadměrným slunečním zářením, může dojít, jak již 

bylo zmíněno, k tvorbě ROS, které následně poškozují rostlinné struktury. Množství ROS 

obvykle stoupá se zvyšující se nadmořskou výškou (Ma et al. 2015, Cui et al. 2019, Zhao et al. 

2019). K obraně proti ROS slouží antioxidační systémy, jako je například kataláza, peroxidáza, 

superoxid dismutáza, fenoly, flavonoidy, třísloviny a další. Obsah těchto látek v rostlinách také 

roste s nadmořskou výškou (Cui et al. 2019, Hashim et al. 2020).  

Další možné omezení pro fotosyntézu ve velkých nadmořských výškách může představovat 

snížený parciální tlak CO2 (Körner 2003). Na druhou stranu Shi et al. (2006) zaznamenali nárůst 

asimilace CO2 ve větší nadmořské výšce. Podle Wanga et al. (2017) může být fotosyntéza 

efektivnější ve velkých nadmořských výškách, pokud snížená fotorespirace (nižší parciální tlak 

kyslíku) a zvýšené ozáření převáží efekt nízkého parciálního tlaku CO2. Je však potřeba si 

připomenout, že příliš vysoké ozáření může mít, zvláště při nízkých teplotách (Li et al. 2018), 

na fotosyntézu negativní vliv (Strand & Öquist 1985), sucho vede ke zvýšené fotorespiraci 

(Hernández-Fuentes et al. 2019) a nízká teplota omezuje asimilaci uhlíku (Li et al. 2018). Zda 

převáží snížená fotorespirace a zvýšené ozáření nebo nízký parciální tlak CO2 a nízké teploty, 

bude možná záviset na podmínkách daného prostředí (míra ozáření, vlhkostní gradient, 

mikroklima…) a adaptacích konkrétních druhů rostlin. To by mohly naznačovat i neshody 

v empirických studiích. Cui et al. (2019) uvádí pokles fotosyntetické kapacity ve velkých 

nadmořských výškách. Na druhou stranu Fan et al. (2011) pozorovali vyšší fotosyntetickou 

kapacitu u rostlin ve větší nadmořské výšce a Kumar et al. (2006) ukázali podobnou 

fotosyntetickou kapacitu v malé i velké nadmořské výšce. Na území Ladaku mají rostliny 

zřejmě vysokou fotosyntetickou kapacitu (Flexas, nepublikováno). Rostliny v Ladaku jsou tedy 

možná v adaptacích, které regulují dopad slunečního záření, schopné najít optimální 

rovnováhu mezi snahou maximalizovat asimilaci uhlíku a zároveň snížit produkci ROS. Díky 

nízké míře fotorespirace a anatomickým adaptacím (viz. kapitola 5.3), které napomáhají 
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udržovat vyšší teplotu uvnitř listu, pak může být fotosyntetická kapacita vysoká i u rostlin ve 

velkých nadmořských výškách. Tu potřebují například k vytvoření dostatečného množství 

produktů fotosyntézy, které jsou pro rostlinu v horském prostředí velmi důležité (viz. níže).  

4.2 Nestrukturální sacharidy 
V průběhu fotosyntézy dochází k zafixování uhlíku, který může rostlina zabudovat do 

buněčných stěn, nebo ho využít k tvorbě nestrukturálních sacharidů (NSC), které jsou velmi 

důležitou součástí rostlinného metabolismu.  

Na území Ladaku se celková koncentrace NSC zvyšuje s rostoucí nadmořskou výškou 

(Chlumská et al. 2022). Je možné, že tvorba pletiv je nízkou teplotou omezena více než 

fotosyntéza (Hoch & Körner 2012) (Podrobnější vysvětlení v kapitole 5.1). Za teplot, kdy už 

nedochází k formování pletiv, tedy fotosyntéza stále probíhá, čímž se zvyšuje obsah NSC (Hoch 

& Körner 2012). Velká diverzita NSC v horských rostlinách a jejich rozličné funkce ve 

fyziologických procesech však ukazují, že se nejedná pouze o pasivní akumulaci (Chlumská et 

al. 2022).  

Velmi důležitá je pro horské rostliny funkce NSC jako zásobních látek, které organismus 

potřebuje zejména k přečkání zimního období. Období nepříznivých podmínek sice tráví 

rostlina v dormanci, i tak ale musí stále respirovat, čímž může spotřebovat více než 50 % těchto 

zásob (Wyka 1999). Dostatečné množství zásobních látek v podobě NSC je také důležité k 

obnovení růstu po přečkání této periody (Körner 2003), jejíž ukončení by mohlo u některých 

rostlin být signalizováno štěpením fruktanů (Benkeblia et al. 2005). Kromě toho, že mají funkci 

zásobních látek, se NSC podílejí v odpovědi na stres způsobený chladem (Pastorczyk et al. 

2014). NSC mohou interagovat s fosfolipidy membrán (Hincha et al. 2000) a s proteiny, když 

dojde k zamrznutí vody. Tím je stabilizují a chrání rostlinu před poškozením mrazem (shrnuto 

v Hartmann & Trumbore 2016). Více odolné vůči mrazu jsou rostliny, které mají zvýšenou 

koncentraci fruktanů (Abeynayake et al. 2015), ale i jiných NSC (Leborgne et al. 1995). NSC se 

také mohou díky jejich osmotické aktivitě podílet na opravě mrazem způsobené kavitace 

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

U studované dřeviny Myricaria elegans byla na území Ladaku na konci sezóny vysoká 

koncentrace NSC ve větvích, která by mohla potvrzovat zmiňovanou funkci NSC jako zásob pro 

znovuobnovení růstu po zimním období (Doležal et al. 2019b). V průběhu dormance pak klesá 
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v bělovém dřevě koncentrace škrobu (jakožto energetické zásoby), naopak koncentrace 

některých cukrů a cukerných alkoholů (jakožto látek chránících strom proti mrazu) stoupá 

(Doležal et al. 2019b). 

Jednoduché rozpustné cukry jsou důležité pro osmoregulaci (Acevedo et al. 1979), stejně tak 

jako cukerné alkoholy (Fujii et al. 1995). Zvýšené množství rozpustných NSC díky jejich 

schopnosti regulovat osmotický potenciál zvyšuje toleranci sucha (O’Brien et al. 2014). 

V relativně nižších polohách Ladaku, kde se rostliny musejí potýkat s nedostatkem vody 

(Doležal et al. 2021), by se tedy dala očekávat větší koncentrace rozpustných NSC. Zdá se však, 

že situace je odlišná (Chlumská et al. 2022) (Více v kapitole 4.3.). 

4.3 Vodní provoz 
Díky tomu, že se Ladak nachází ve srážkovém stínu, jsou zejména níže položené části tohoto 

území vystaveny značnému suchu (Doležal et al. 2021). Pro rostliny aridních oblastí je typická 

vysoká efektivita využití vody (WUE – water use efficiency) (Wang et al. 2021), která se projeví 

vysokým obsahem izotopu uhlíku 13C v biomase (Farquhar & Richards 1984). V případě 

velkého sucha totiž rostlina zavírá průduchy, aby zamezila ztrátám vody, a je tak nucena 

asimilovat omezené množství uhlíku, který do listu prostoupil před uzavřením průduchů. 

Z toho důvodu musí využít větší množství jinak diskriminovaného izotopu 13C (Farquhar & 

Richards 1984). Navzdory tomu mají často rostliny aridních částí Ladaku nízkou WUE 

(Liancourt et al. 2020). Tyto rostliny využívají strategie úniku před stresem (escape strategy) 

nebo vyhýbání se stresu (avoidance), díky kterým nejsou tolik vystaveny suchu (Liancourt et 

al. 2020). Nemusí tedy výrazně omezovat transpiraci, což se projeví na nižších hodnotách WUE 

(Kobata et al. 1996). V tomto případě je strategie úniku před stresem spojená s časovým 

„únikem suchu“ (růst až v příznivějších podmínkách), zatímco vyhýbání se stresu znamená, že 

rostliny mají lepší přístup k půdní vodě (Liancourt et al. 2020). Chlumská et al. (2022) navrhují 

u těchto rostlin jako možné strategie například schopnost získávat vodu z velkého objemu 

půdy díky dlouhým kořenům (např. Delphinium brunonianum, Oxytropis spp.), růst na místech, 

kde je snížená evaporace díky částečnému zastínění povrchu velkými balvany (Delphinium 

brunonianum) nebo například výskyt poblíž vodních toků u druhů s kratšími kořeny, jako je 

Elymus schrenkianus či Poa attenuata.  

Klimatická změna způsobuje zvyšování teploty a množství srážek v Himálajích (Shrestha et al. 

2012). Doležal et al. (2016) analyzovali dopady klimatické změny na vegetaci Ladaku. Trend, 
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kdy se teplomilnější druhy z nižších poloh posouvají do větších nadmořských výšek (Gottfried 

et al. 2012), se zde nepotvrdil a větší vliv má možná zvýšení srážek. V alpínském pásmu, které 

je přirozeně spíše vlhké, se složení vegetace změnilo směrem k druhům původně z azonálních, 

ještě vlhčích oblastí. Tyto druhy jsou navíc poměrně netradiční afinitou k vlhkému prostředí 

v kombinaci s vysokou WUE (Doležal et al. 2016). Klimatická změna vede v Ladaku k větším 

teplotním výkyvům, kdy jsou přes den významně zvýšené teploty, zatímco noční a ranní mrazy 

stále přetrvávají. Rostliny s vysokou WUE by se s těmito výkyvy měly lépe vypořádat (Doležal 

et al. 2016).  

4.4 Příjem živin 
Stoichiometrie prvků udává poměry mezi jednotlivými prvky v pletivech rostliny. Poměr N:P 

v listech se používá k určení limitujícího prvku, konkrétně je obvyklé N:P < 14 – limitace 

dusíkem, N:P > 16 – limitace fosforem (např. Reich & Oleksyn 2004). Zhang et al. (2019) 

pozorovali klesající poměr N:P v listech i v půdě s rostoucí nadmořskou výškou. Ve velkých 

nadmořských výškách byl pak tento poměr menší než 12. Větší limitace dusíkem ve velkých 

nadmořských výškách by mohla být zapříčiněna tím, že mladší půda (například po ústupu 

ledovce) obsahuje více fosforu, který se z půdy postupem času vymývá (Reich & Oleksyn 

2004). Snížená mikrobiální aktivita při nižších teplotách ve velké nadmořské výšce by tak 

mohla mít větší vliv na příjem dusíku (Zhang et al. 2019). Na druhou stranu Zhang et al. (2021) 

ukázali zmenšení limitace dusíkem s rostoucí nadmořskou výškou. K rozdílným závěrům došli 

také například Zhao et al. (2014) (zmenšující se limitace dusíkem podél výškového gradientu) 

a Zhao et al. (2018) (zvětšující se limitace dusíkem ve velkých nadmořských výškách). V Ladaku 

studovali Macek et al. (2012) druhy Poa attenuata a Waldheimia tridactylites a zjistili, že Poa 

attenuata je limitovaná spíše fosforem, zatímco Waldheimia tridactylites dusíkem. Tato 

nekonzistence výsledků by mohla znamenat, že stoichiometrie prvků závisí na celé řadě 

faktorů, které se mohou lišit v závislosti na konkrétním výškovém gradientu a zkoumaném 

druhu. Například stáří půdy a mikrobiální aktivita mohou být odlišné v různých oblastech. Roli 

by také mohlo hrát lokální prostředí, které se může lišit množstvím opadu, obsahem vody v 

půdě atd. Pro limitaci konkrétním prvkem v horském prostředí zřejmě neexistuje zobecnitelný 

trend.   

Celkový obsah živin v sušině listů může růst s nadmořskou výškou (Körner 1989). Vysvětlením 

pro zvýšenou koncentraci je snížený přírůstek biomasy (Morecroft et al. 1992), jinými slovy 
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nedojde k takovému naředění asimilovaným uhlíkem. Situace s množstvím živin v pletivech 

rostlin může být v extrémních nadmořských výškách složitější. Macek et al. (2012) na území 

Ladaku zaznamenali místo očekávaného nárůstu koncentrace živin s nadmořskou výškou spíše 

její pokles. Příčinou by mohlo být již zmiňované snížení mikrobiální aktivity při nižších 

teplotách. Mladá půda navíc ještě není příliš vyvinutá (Macek et al. 2012). To by mohlo 

potvrzovat i to, že Řeháková et al. (2015) zaznamenali v Ladaku pokles většiny živin v půdě 

s rostoucí nadmořskou výškou a Doležal et al. (2016) ukázali větší množství živin v alpínské 

zóně oproti zóně subnivální. V průběhu vegetační sezóny v nejvyšších nadmořských výškách 

navíc dochází k dočasnému mrznutí a následnému tání (Doležal et al. 2016), což může mít 

negativní vliv na půdní mikrobiální společenstvo (Walker et al. 2006) i na kořeny rostlin 

(Kreyling et al. 2012). To by mohlo snižovat dostupnost a příjem živin.  

Uvedené výsledky naznačují, že adaptace k optimálnímu příjmu živin by v horském prostředí 

mohly být důležité. Spočívat by mohly v symbióze s mikroorganismy (viz. kapitola 4.5) nebo 

morfologii kořenového systému. Na jejich studium by bylo vhodné se zaměřit v budoucím 

výzkumu.  

4.5 Symbiózy s mikroorganismy  
Symbióza s houbami je pro rostliny velmi důležitá, nicméně jde o křehkou asociaci, která může 

být v extrémních podmínkách narušena. Dar et al. (2020) ukázali, že kolonizace kořenů 

mykorhizními houbami má tendenci klesat s rostoucí nadmořskou výškou. To je trend často 

pozorovaný u arbuskulárně mykorhizních hub (AMF – arbuscular mycorrhizal fungi) (např. Gai 

et al. 2012). Ve vysokých horách mají pro rostliny zřejmě velký význam DSE (dark septate 

endophytes) (Obr. 2) (Urcelay et al. 2011), jejichž výskyt s nadmořskou výškou naopak neklesá 

(Kotilínek et al. 2017). DSE jsou vřeckovýtrusné houby, obývající kořeny rostlin a jejich 

ekologický vztah s rostlinami není stále úplně objasněn, nicméně minimálně za určitých 

podmínek tvoří mutualistickou symbiózu (Jumpponen 2001). Kolonizací DSE jsou zřejmě 

pozitivně ovlivněny právě vysokohorské rostliny (Wu & Guo 2008).  

Studie mykorhizy v Ladaku je ve shodě s výše uvedenými výsledky (Kotilínek et al. 2017). 

Důvodů, proč kolonizace AMF na rozdíl od DSE klesá s rostoucí nadmořskou výškou, může být 

hned několik. Kvůli krátké vegetační sezóně musí rostliny v extrémních nadmořských výškách 

šetřit asimiláty. Je tedy možné, že se investice do AMF vysokohorským rostlinám tolik 

nevyplatí (Kotilínek et al. 2017). To by znamenalo, že je symbióza s DSE v těchto podmínkách 
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výhodnější. AMF jsou známé pro svou schopnost zvyšovat příjem fosforu u rostlin (Treseder 

2013). Kotilínek et al. (2017) hypotetizují, že by vysokohorské rostliny mohly mít fosforu 

dostatek, a proto by mohla být symbióza s AMF méně důležitá. Situace s příjmem živin podél 

výškového gradientu je ale složitější (viz. kapitola 4.3), navíc AMF kromě fosforu dokážou 

zvyšovat příjem dusíku (Govindarajulu et al. 2005) i ostatních prvků (Briccoli Bati et al. 2015, 

Franco-Ramírez et al. 2021). Stejně tak mohou DSE významně zvyšovat příjem fosforu, dusíku 

(Vergara et al. 2018) a ostatních prvků (Vergara et al. 2019). Proto je podle mého názoru 

vysvětlení příjmem fosforu (Kotilínek et al. 2017) nebo jiných prvků zatím nedostatečné. Pro 

jeho potvrzení by bylo nezbytné ověřit, jakým způsobem přispívají oba typy mykorhizy 

k příjmu živin rostlinami, přímo ve vysokohorském prostředí. Každopádně je možné, že 

symbióza s DSE poskytuje vysokohorským rostlinám jiné výhody, které soužití s AMF nenabízí.  

 

Obrázek 2 – Kořen druhu Saussurea involucrata kolonizovaný DSE: a) detail houbového mikrosklerocia v kořeni, 

b) tmavě pigmentované hyfy (převzato z Wu & Guo 2008). 

 

AMF nebývají přítomné na nových půdách v začátečním stádiu sukcese, protože jejich spory 

nejsou přizpůsobené k šíření větrem (Cázares et al. 2005). Podobná situace by mohla hrát roli 

i v subnivální zóně v Ladaku, která je navíc fragmentovaná neobyvatelnými místy, čímž je zde 

ztížená kolonizace (Kotilínek et al. 2017). Největší kolonizace kořenů AMF byla v Ladaku 

zaznamenána na místech s nejpříznivějšími podmínkami pro rostliny (Kotilínek et al. 2017). 

Vypadá to tedy, že ve specifickém prostředí Ladaku je arbuskulární mykorhiza zvýhodněna 

v méně stresových podmínkách. Je však potřeba poznamenat, že i přes zmiňované trendy, 

nalezli Oehl & Körner (2014) na jednom z nejchladnějších míst s výskytem cévnatých rostlin 
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v Alpách, relativně bohaté společenstvo AMF. Pro pochopení změn v soužití rostlin a hub 

podél výškového gradientu, bude každopádně nezbytný další výzkum.  

Některé rostliny mají symbiotické bakterie se schopností fixace vzdušného dusíku. Kessler et 

al. (1990) ukázali výrazný pokles symbiotické fixace při experimentálním snížení teploty, což 

by naznačovalo možný pokles fixace s rostoucí nadmořskou výškou. Ve velkých nadmořských 

výškách se ovšem aktivita symbiotických bakterií může výrazně podílet na příjmu dusíku u 

rostlin (Jacot et al. 2000, Sen et al. 2022). Některé symbiotické bakterie se zřejmě vyvíjely v 

koevoluci s rostlinami velkých nadmořských výšek a vytvořily si schopnost efektivně fixovat 

dusík i v extrémních podmínkách (Jacot et al. 2000).  

Výskyt rostlin a půdních sinic v Ladaku je vzájemně ovlivněn (Řeháková et al. 2017). Sinice mají 

schopnost fixovat vzdušný dusík, čímž přispívají ke koloběhu dusíku na území Ladaku 

(Janatková et al. 2013) a mohou tak mít vliv na růst rostlin. Rostliny pak ovlivňují výskyt sinic 

díky vlivu na strukturu a úživnost půdy (Řeháková et al. 2017). 

Řeháková et al. (2015) zjistili v Ladaku velké zastoupení aktinobakterií v rhizosféře a okolní 

půdě polštářové rostliny Thylacospermum ceaspitosum. Aktinobakterie jsou známé pro svou 

schopnost rozkládat organickou hmotu (např. Bao et al. 2021), které je více v okolí rostliny. 

Zvýšený výskyt aktinobakterií má za následek větší rozklad organické hmoty a s ním spojené 

uvolňování živin, které má pozitivní vliv na růst rostlin (Solans et al. 2022). Tato asociace 

samozřejmě není specifická jen pro horské prostředí. Je ale potřeba připomenout její význam, 

protože půdní mikrobiální aktivita může být značně ovlivněna probíhající klimatickou změnou.  

4.6 Ostatní adaptace  
V této kapitole stručně zmíním některé zajímavé fyziologické adaptace rostlin, které se nedají 

zařadit do ostatních kapitol. 

V této práci již byla zmiňována funkce některých kompatibilních solutů (viz. kapitola 4.2). Další 

látka, která mezi kompatibilní soluty patří a její akumulace byla zaznamenána ve 

vysokohorském prostředí, je prolin (Ma et al. 2015). Prolin zmírňuje stres díky tomu, že je 

osmoticky aktivní, stabilizuje strukturu proteinů a membrán a podílí se na zhášení ROS 

(shrnuto v Hayat et al. 2012). Chrání tak rostliny například před nízkými teplotami (Kumar & 

Yadav 2009) a oxidativním stresem (Smirnoff & Cumbes 1989).  
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ROS mohou poškozovat proteiny a lipidy membrán, kterých se rostlina následně potřebuje 

zbavovat, například pomocí autofágie (Xiong et al. 2007). Ve vysokohorském prostředí je 

v tomto kontextu zajímavý nárůst množství proteinů podílejících se na autofágii, která se 

účastní odstranění poškozených struktur (Ma et al. 2015). Stejné je to u proteinů, které se 

účastní degradace bílkovin v proteazomu (Ma et al. 2015). Při silném oxidativním stresu bude 

rostlinou využívána podle hypotézy Xionga et al. (2007) spíše autofágie: Při velké míře oxidace 

může docházet k agregaci a spojování oxidovaných proteinů. Proteazom je vůči bílkovinám, 

které degraduje, specifický a při agregaci oxidovaných bílkovin nemusí být přístupný cílový 

signál. Autofagie je oproti tomu nespecifická, a proto může být využívána právě při silném 

oxidativním stresu. 

Důležitou roli v toleranci vysokohorského prostředí hraje zřejmě zvýšená schopnost oprav 

DNA, potřebná kvůli vyššímu vystavení rostlin UVB záření (ultrafialové záření B) (Zhang et al. 

2019b).  
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5 Anatomické adaptace 
Podobně jako fyziologické procesy, mají anatomické charakteristiky významný dopad na 

fungování rostliny v daném ekosystému. 

5.1 Meristémy a růst pletiv  
Nízké teploty omezují produkci biomasy rostlin (Bliss 1956). Nagelmüller et al. (2016) zjistili 

teplotní limit pro růst listu 0 °C a Körner et al. (2019) ukázali růst stonku při stejné teplotě. Je 

tedy zřejmé, že rostliny jsou schopné růst v extrémních podmínkách. Růst rostlin bývá teplotou 

omezen již při vyšších teplotách (Alvarez‐Uria & Körner 2007, Rossi et al. 2008, Hoch & Körner 

2009), než fotosyntéza (Häsler 1982, Körner & Diemer 1987). Navíc u horských rostlin 

nedochází ke snížení koncentrace NSC podél výškového gradientu, spíše naopak (Hoch & 

Körner 2012, Chlumská et al. 2022). To může naznačovat, že zvýšená potřeba NSC (viz. Kapitola 

4.2) u horských rostlin vede k vytvoření zásob na úkor investice do růstu. Může to ale také 

znamenat, že fotosyntéza běží i ve chvíli, kdy se již nemohou formovat pletiva, a tím pádem 

chybí sink pro vytvořené NSC, které se hromadí (Hoch & Körner 2012). To, že je rostlina 

omezena některým z procesů, které jsou nezbytné pro růst pletiva, je relativně rozšířený názor 

(např. Körner 2015) a řada studií se pokusila tuto problematiku objasnit. Rozřešení této otázky 

je v kontextu adaptací vysokohorských rostlin zásadní. Pro porozumění tomu, proč jsou 

některé rostliny schopné v extrémních podmínkách přežít a jiné ne, musíme nejprve pochopit, 

co rostliny v těchto podmínkách limituje.   

Při vzniku nového pletiva dochází nejprve k dělení buněk, dále k jejich zvětšení a následné 

diferenciaci. Omezení v růstu rostliny při nízké teplotě není dáno dělením buněk (Körner 2003) 

ani poklesem turgoru (Thomas et al. 1989), na kterém závisí buněčný růst (Lockhart 1965). 

Růst buněk je závislý zejména na expanzi buněčné stěny (Lockhart 1965) a Thomas et al. (1989) 

navrhli právě změny v buněčné stěně při nízkých teplotách jako příčinu omezeného růstu 

pletiv. Další možné vysvětlení je porušení orientace aktinových filament, které má negativní 

efekt na správný vývoj pletiv (Plohovska et al. 2016). 

Zajímavou perspektivu by mohla přinést studie druhu Soldanella pusilla, kterou provedli 

Körner et al. (2019). Díky schopnosti růstu pod sněhem za teplot okolo 0 °C, kvete Soldanella 

pusilla po roztání sněhové pokrývky (Körner et al. 2019). Nadzemní část rostliny, která 

prodělala svůj růst pod sněhem, má normální anatomické uspořádání. Rostlinné tělo je ale 
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oslabeno nedostatečnou lignifikací (Körner et al. 2019). K lignifikaci, a tedy zpevnění celého 

těla, pak rostlině stačí pouze pár hodin vyšší teploty (Obr. 3) (Körner et al. 2019).  Nagelmüller 

et al. (2017) na základě pokusu s růstem kořene hypotetizují, že omezení v růstu pletiv by 

mohlo být dáno diferenciací buněk, konkrétně by mohla být omezujícím procesem právě 

lignifikace xylému. Ačkoliv by se z výše zmíněných výsledků mohlo zdát, že lignifikace limituje 

růst pletiv při nízkých teplotách, Körner et al. (2023) v experimentu ukázali, že lignifikace 

pravděpodobně není nízkou teplotou příliš ovlivněna. V pokusu však při velkém snížení teploty 

došlo k porušení v diferenciaci buněčné stěny cév, a takto porušené buňky následně 

nedokázaly dokončit svůj vývoj (včetně lignifikace) (Körner et al. 2023). To by teoreticky mohl 

být jeden z důvodů pro omezený růst rostlin. Celá tato problematika si každopádně 

v budoucnosti zaslouží větší pozornost.  

 

Obrázek 3 – Příčný řez stonkem znázorňující rozdíly v lignifikaci u druhu Soldanella pusilla. V dolní části je rostlina 

před roztáním sněhu a v horní části rostlina 1-2 dny po roztání sněhu. Na pravé a levé straně jsou odlišné způsoby 

vizualizace ligninu (převzato z Körner et al. 2019). 

 

V aridním prostředí Ladaku mohou mít na růst rostlin negativní vliv i jiné faktory než nízká 

teplota. Vysoké teploty a sucho mohou významně zamezovat růstu bylin (Hernandez‐Santana 
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et al. 2021) i dřevin (Peters et al. 2021). Pro území Ladaku typická dřevina Myricaria elegans 

má kvůli tomu omezený růst nejen během chladné noci, ale také při vysokých denních 

teplotách (Doležal et al. 2019b). Na vině by mohla být zvýšená transpirace, která podle modelu 

Peterse et al. (2021) způsobí snížení turgoru v buňkách, a tím omezí růst. Myricaria elegans 

tak má malé přírůstky v nadmořských výškách, kde jsou již noci příliš studené, ale denní teploty 

jsou stále relativně vysoké a prostředí aridní (Doležal et al. 2019b). Problematické může být 

pro dřeviny v Ladaku také poškození kambia, které je zapříčiněné mrazy na začátku sezóny 

(Doležal et al. 2019b). Kambium je po mrznutí schopné obnovit svou činnost (Glerum & Farrar 

1966), nicméně vzniklý letokruh bude menší, než kdyby k poškození nedošlo (Doležal et al. 

2019b). Dřeviny se adaptovaly zvýšenou tloušťkou borky, která chrání kambium před mrazem 

(Molina et al. 2016).  

5.2 Xylém 
Při teplotách pod bodem mrazu, se kterými se potýkají rostliny ve velkých nadmořských 

výškách, může docházet ke vzniku kavitace. Mechanismus vzniku kavitace shrnuli Venturas et 

al. (2017) takto: Ve vodě jsou rozpuštěné plyny, které při jejím zamrznutí vytváří bublinky 

v ledu. Ty se pak při tání nemusí rozpustit a vzniká tzv. kavitace. Čím větší je daná céva, tím 

více rozpuštěného plynu se může při snížení rozpustnosti uvolnit do mikrobublin, což zvyšuje 

pravděpodobnost kavitace. Proto je menší riziko vzniku kavitace při mrznutí u cév s malým 

průměrem (Ewers 1985). Z toho důvodu existuje trend ke zmenšení cév v horském prostředí 

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

Doležal et al. (2019) ukázali tento trend i na území Ladaku. Kromě menšího průměru cév zde 

měly rostliny velké množství živých, parenchymatických buněk. Tyto parenchymatické buňky 

mohou sloužit jako zásobárna NSC, jejichž osmotický potenciál může rostlina využít k doplnění 

vody do místa kavitace (Trifilò et al. 2019). Zároveň se mohou na opravě kavitace podílet přímo 

jako zásobárna vody (Trifilò et al. 2019).  

Velikost průměru lumen cév je na výškovém gradientu v Ladaku ovlivněna nadmořskou 

výškou, respektive teplotou (Doležal et al. 2019). Ačkoliv menší průměr cév může chránit 

rostlinu před vznikem kavitace i při snížené dostupnosti vody (Knipfer et al. 2015), vlhkostní 

gradient v Ladaku tento parametr zřejmě příliš neovlivňuje (Doležal et al. 2019). Vyšší vlhkost 

zde totiž často koreluje s nízkou teplotou (při které je potřeba menšího průměru cév viz. výše) 
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a v níže položených aridních oblastech se rostliny dokážou suchu vyhýbat různými strategiemi 

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

5.3 List  
Rostliny žijící ve velkých nadmořských výškách mají spíše menší a tlustší listy (Körner 2003), 

což vede ke snížení specifické listové plochy2. Takovéto listy mají relativně menší povrch a jsou 

tak odolnější vůči působení silného větru a nízkých teplot (Körner 2003). Navíc menší 

specifická listová plocha snižuje transpiraci, která může být značná, když silné sluneční záření 

ohřeje list na vyšší teplotu, než je nízká teplota vzduchu (Sklenář et al. 2016). Relativně tlustší 

listy, které mají navíc tlustou epidermis, vytváří větší bariéru mezi vnitřními strukturami listu 

a vnějším prostředím, což by mohlo pomoci udržování větší teploty v listu (Liu et al. 2020).  

Extracelulární led vytváří tlak na buněčnou stěnu. Pokud je buněčná stěna elastická, může být 

mechanicky poškozena přilehlá plazmatická membrána. Naopak, v případě rigidní buněčné 

stěny, nemusí být tlak na plazmatickou membránu přenesen, a ta je tak lépe chráněna (Zhang 

et al. 2016). Proto jsou rostliny s rigidnější buněčnou stěnou schopné lépe tolerovat nízké 

teploty (Zhang et al. 2016). Adaptivní význam pro horské rostliny by mohlo mít také měnící se 

chemické složení kutikuly (Guo et al. 2016). Fenolické látky v kutikule rostlin mohou sloužit 

jako ochrana proti UVB záření (Gonzáles Moreno et al. 2022), což může být důležité ve velkých 

nadmořských výškách (Alonso-Amelot et al. 2007). Na druhou stranu, podle výsledků Bernala 

et al. (2013), jsou rozdíly v obsahu fenolických látek v kutikule a listu podél výškového 

gradientu dané spíše jinými faktory.  

Na povrchu listu mají horské rostliny relativně větší hustotu trichomů (Ahmad et al. 2016), 

které jsou navíc delší (Ahmad et al. 2022). Hustý pokryv trichomy zajišťuje menší kontakt 

epidermis se studeným vzduchem, čímž list chrání před chladem (Zhang et al. 2020). Při 

vysokých teplotách může převážit efekt odrazu slunečního záření. To vede naopak ke snížení 

teploty na povrchu listu, což má za následek redukci transpirace a díky tomu lepší toleranci 

sucha (Zhang et al. 2020). Trichomy by tedy mohly hrát důležitou roli i v suchých oblastech 

Ladaku. Trichomy rostlin aridního prostředí bývají na bázi kutinizované, aby se zamezil 

apoplastický transport vody do trichomu a nezvyšovala se kutikulární transpiraci (Fahn 1986). 

 
2 Specifická listová plocha udává poměr listové plochy k suché biomase listu 
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Díky odrazu slunečního záření mohou také trichomy chránit rostlinu před poškozením UVB 

(Ahmad et al. 2020).  

Bresson et al. (2011) pozorovali zvýšení hustoty průduchů s nadmořskou výškou. Jiní autoři, 

např. Schoettle & Rochelle (2000) ukázali trend opačný. Vzhledem k tomu, že větší hustota 

průduchů znamená také větší příjem CO2, může být výhodná vzhledem ke krátké vegetační 

sezóně (Bresson et al. 2011). Na druhou stranu menší hustota může být ve vyšších polohách 

výhodná, pokud jsou tato místa suchá (Schoettle & Rochelle 2000). Zajímavý trend pozorovali 

Soukup et al. (2021) v Andách, kde sice s nadmořskou výškou rostla hustota průduchů, ale 

klesala jejich velikost. To by mohlo rostlině umožnit lepší regulaci vodního provozu (Soukup et 

al. 2021). Je možné, že hustota průduchů bude i v rámci jednoho výškového gradientu závislá 

na podmínkách konkrétního habitatu. 
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6 Závěr 
Selekční tlaky vedly u rostlin Ladaku k vytvoření adaptací, které jim umožňují růst i v opravdu 

extrémních podmínkách. S aridním klimatem v nižších polohách se rostliny vyrovnávají 

zejména dlouhými kořeny pro získávání vody nebo růstem v blízkosti vodních toků. Ve velkých 

nadmořských výškách je krátká vegetační sezóna, která klade nároky na vytvoření 

dostatečného množství zásobních asimilátů pro přečkání období dormance. To vyžaduje 

vysokou účinnost fotosyntézy. Kombinace vysokého ozáření a nízkých teplot může vést ke 

vzniku ROS a poškození rostlinných struktur včetně fotosyntetického aparátu. Rostliny 

využívají různé mechanismy, jak snížit zachycení slunečního záření, musí však existovat určitá 

rovnováha mezi snahou zvýšit produkci asimilátů a snížit tvorbu ROS. Některé anatomické 

adaptace zase listu zajišťují fyziologické teploty pro průběh fotosyntézy. Proti častým mrazům 

chrání rostliny například některé NSC nebo anatomické charakteristiky, jako je menší průměr 

cév snižující pravděpodobnost vzniku kavitace. Tyto a mnohé další adaptace umožňují růst 

rostlin v Ladaku až do 6150 m n. m.  

Probíhající klimatická změna má značný dopad na vysokohorské systémy. Druhy z nižších 

poloh se kvůli oteplování často posouvají do větších nadmořských výšek. Výzkum dopadů 

globálního oteplování v Ladaku tento trend nepotvrdil, naopak ukázal změny ve složení 

vegetace směrem k vlhkomilným druhům. V podmínkách alpínského pásma Ladaku má tedy 

na rostliny zvýšení vlhkosti spojené s klimatickou změnou zřejmě větší vliv než zvýšení teplot. 

Toto zjištění na to, že při snaze o pochopení dopadů klimatické změny na horské ekosystémy 

je potřeba studovat různé oblasti s odlišnými lokálními podmínkami.  

Rozsáhlý teplotní a vlhkostní gradient Ladaku, vedoucí až k horní hranici výskytu rostlin, nabízí 

možnost zkoumat změny určitého znaku v odpovědi na měnící se podmínky. Tato práce 

shrnující dostupnou literaturu jasně ukazuje, že je potenciál, který nabízí prostředí Ladaku 

značně nevyužitý. Prací, které se zabývají rostlinami na tomto území, je totiž stále velmi málo. 

Relativně málo je také studií, které zkoumají rostliny v blízkosti horní hranice jejich výskytu. 

Na vině je pravděpodobně odlehlost a špatná přístupnost těchto míst, navíc terénní práce 

v extrémních nadmořských výškách jsou velmi náročné z mnoha důvodů. Tato práce 

poukazuje na některé stále nevyřešené otázky týkající se vysokohorských rostlin a 

k zodpovězení některých z nich bych rád přispěl při zpracování navazující diplomové práce.  
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