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1. Úvod 

Vysokohorské systémy (nad 3000 m.n.m.) sice zabírají pouze necelé 2 % povrchu Zem� 

(hypsometrická k�ivka, Encyclopædia Britannica), ale p�esto p�edstavují zásadní prost�edí pro 

výzkum p�írodních proces� pro celou �adu v�deckých obor� – klimatologii, glaciologii, 

geologii a také biologii. Zejména pro biology – rostlinné ekology p�edstavují hory unikátní 

prost�edí, jakési „komprimované“ vydání jednotlivých sv�tových zonálních biom�, díky 

strmému klimatickému gradientu na krátkých vzdálenostech.  

P�estože jsou vysokohorské ekosystémy již dlouhou dobu cílem mnoha alpských ekolog�, 

stále existuje mnoho nezodpov�zených otázek. Jednou z nich jsou absolutní výšková maxima 

výskytu rostlin: „ pro� se rostliny nevyskytují ješt� výše, až v místech t�sn� pod úrovní sn�hu, 

co je brzdí“? R�st a vývoj rostlinných spole�enstev v horských ekosystémech je pomalý, 

proto jsou citlivé na jakékoliv zm�ny (Körner, 2003). V dob�, kdy jsou v souvislosti 

s globální zm�nou klimatu (Walther et al., 2005) zaznamenávány p�ípady mizení rostlin 

subniválního pásu díky imigraci druh� pásma alpinského (Pauli et al., 2007, Klanderud a 

Birks, 2003, Walther et al., 2006) , nám práv� studium faktor� limitujících r�st rostlin na 

absolutní výškové hranici rozší�ení m�že pomoci predikovat, jak budou rostliny reagovat na 

m�nící se podmínky prost�edí.  

P�edložená diplomová práce se zabývá funk�ními vlastnostmi rostlin vyskytujících se na 

území Ladaku (více viz kap. 3) v severozápadní Indii, ve stát� Jammu a Kašmír. Území pat�í 

do tzv. Transhimaláje, což je oblast nacházející se ve srážkovém stínu severn� od hlavního 

h�ebene Himaláje (viz Obr. 1, kap. 3). Letní monzuny do Transhimaláje zabloudí jen 

výjime�n� a oblast je proto velmi suchá (Miehe et al., 2001). Míra zaledn�ní je díky tomu 

nízká a ledovce se nacházejí  až ve velkých nadmo�ských výškách – ca od 5500 m n.m. 

Rostliny zde proto také mohou r�st velmi vysoko. To �iní Ladak, resp. Transhimaláj, ideálním 

místem pro studium limitací rostlin na výškovém a vlhkostním gradientu.  

V�tšina ekologických studií zabývajících se horskými rostlinami se týká Evropy a severní 

Ameriky, ale jen málo prací se v�nuje rostlinám na horní hranici výškového rozší�ení1, 

v Himalájích, které spolu s okolními poho�ími tvo�í nejrozsáhlejší vysokohorské ekosystémy 

sv�ta. P�itom práv� toto území m�že významn� p�isp�t k pochopení proces�, které ovliv�ují 

život rostlin v horách. 

                                                 
1 V nejvyšší nadmo�ské výšce rostoucí cévnatá rostlina je druh Saussurea gnaphalodes, zaznamenaná na Mount 
Everest ve výšce 6400 m.n.m. (Körner, 2003). Tato rostlina se vyskytuje také v oblasti Ladaku ve výškách 
kolem 6000 m. 
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1.1. Faktory ovliv�ující život horských rostlin  

Rostliny se na své absolutní hranici výškového rozší�ení, v subniválním pásmu suchých 

Himalájí v nadmo�ských výškách 5500-6000 m n. m., musí vyrovnávat hned s n�kolika 

faktory prost�edí, které se v nižších nadmo�ských výškách neuplat�ují. Tyto rostliny musí být 

p�izp�sobeny nižšímu parciálnímu tlaku plyn� (v 6000 m n. m. asi polovi�ní), vyšší intenzit� 

zá�ení (nap�. UV), nízkým teplotám b�hem r�stové sezóny (pokles teploty v kontinentálních 

oblastech cca 0.4-0.6 K/100 m), zna�ným rozdíl�m teplot mezi dnem a nocí (prakticky 

každono�ní mrazy, velká celoro�ní pravd�podobnost sn�hových srážek) (Körner a Alsos, 

2009), krátké vegeta�ní sezón� (cca 2.5 m�síce ve výšce kolem 5800 m n. m. s pr�m�rnou 

denní teplotou nad 0 °C a mén� než 1 m�síc ve výšce nad 6000 m n. m. (Klimeš a Doležal, 

2010)). V t�chto podmínkách je také zvýšené riziko "vynechané sezóny". Nízké teploty mají 

vliv na kvetení, opylení (také vítr), dozrání semen, �i tvorbu zásobních látek. Dále se rostliny 

musí vyrovnávat s disturbancemi, nap�. soliflukcí (a následnou redukcí nadzemních prýt�), 

omezenou dostupností vody vázané v permafrostu a se st�ídavým zamrzáním a rozmrzáním 

svrchní vrstvy p�dy (vedoucí k mechanickému narušení rostlin �i vytla�ení rostlin, hl. 

semená�k� z p�dy). Rostliny jsou dále omezeny nep�íliš vyvinutými p�dami v d�sledku 

omezených pedogenetických a dekompozi�ních proces�. (P�edchozí odstavec z Körner, 

2003). 

Nízké teploty (p�edevším p�dní) mohou limitovat celou �adu fyziologických proces�, od 

p�íjmu živin po tvorbu pletiv. Nej�ast�ji se hovo�í o dvou hypotézách limitace rostlin nízkými 

teplotami. V prvním p�ípad� se jedná o termální restrikci tvorby zdrojových a zásobních látek, 

tedy omezený p�íjem živin z p�dy nedostate�n� "zah�átým" ko�enovým systémem rostlin, a 

dále omezenou tvorbou fotoasimilát� listovým aparátem (tzv. limitace zdrojem, "source 

limitation"). Podle druhé hypotézy nejsou utvá�ení zásob uhlíku a p�íjem živin hlavními 

limitacemi. Ta je dána limitací sinkem ("sink limitation"). Tedy je výsledkem termální 

restrikce formování a diferenciace pletiv (investice do struktur a r�stu) za jinak dostate�né 

asimilace uhlíku b�hem r�stové sezony  (Körner, 2003, Morecroft a Woodward, 1996). 

P�edstavme si, že vyvíjející se rostlina v 6000 m je domem ve výstavb�, pak zastavení její 

stavby není otázkou nedostatku cihel, malty apod. (CO2, voda, atd.), ale závisí na d�lnících 

(enzymy, atd.), kte�í když je jim zima jednoduše p�estanou pracovat. 

V p�ípad� limitace zdroji, tedy termální restrikce asimilace uhlíku a p�íjmu živin z p�dy, 

by m�ly mít rostliny vyšších poloh nižší koncentrace zásobních sacharid� (škrob�, fruktan� a 

volných cukr�) a živin (dusík, fosfor a kationty) ve svých pletivech, ve srovnání s rostlinami 
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nižších poloh, které nejsou limitovány nízkými teplotami. Nicmén� takovýto vztah nemusí 

vždy platit. V p�ípad� živin platí, že krom� extrémních situací (siln� eutrofizované p�dy) není 

obsah v listových pletivech p�ímo vztažený k p�ísunu živin z p�dy, ale závisí v daleko v�tší 

mí�e na zp�sobu, jakým rostliny využívají živiny absorbované z p�dy (Körner, 2003). 

Koncentrace živin v listových pletivech m�že být nízká pro nízkou dostupnost živin v p�d� 

díky nízké mí�e mineralizace (Sveinbjörnsson et al., 1995) nebo omezenému p�íjmu ko�en� z 

chladné p�dy  (Weih a Karlsson, 2001), ale také m�že být nízká díky "roz�ed�ní asimiláty", tj. 

zvýšenému p�ísunu uhlíkatých slou�enin b�hem intenzivního r�stu rostliny (Birmann a 

Körner, 2009). Podobn� rostlinná pletiva mohou dosáhnout vysokých koncentrací živin díky 

zvýšenému p�íjmu ze živinami bohatých p�d a nebo díky akumulaci živin v p�ípad� 

"retardovaného" r�stu v d�sledku nízkých teplot �i vodního deficitu. 

V�tšina prací zabývající se výškovými zm�nami v rostlinných pletivech zmi�uje zvyšující 

se obsahy živin s rostoucí nadmo�skou výškou (Woodward, 1986, Körner, 1989, Morecroft et 

al., 1992). Listy rostlin z nejvyšších poloh mohou obsahovat nap�íklad 5-6% dusíku, což je 

dvakrát až t�ikrát více než se uvádí pro rostliny v „optimálních“ podmínkách nižších poloh. 

Zvýšená koncentrace živin v pletivech vysokohorských rostlin je adaptací na krátkou a 

neprediktabilní r�stovou sezónu (rostlina je p�ipravena k zvýšené aktivit�, tj. fotosyntéze a 

rychlému r�stu b�hem krátké periody p�íznivého po�así, (Chapin et al., 1986)) a také 

výsledkem r�stové limitace nízkými teplotami zvlášt� b�hem jasných nocí, kdy dochází k 

intenzivnímu vyza�ování (Morecroft a Woodward, 1996). Nicmén� tyto záv�ry pochází z 

temperátních hor, které jsou vlhké a kde výškový pokles teplot je hlavním limitujícím 

faktorem pro r�st rostlin. Mén� prací se týká rostlin suchých subtropických poho�í, které jsou 

krom� nízkých teplot limitovány malým množstvím srážek. V horských oblastech Ladaku, 

které leží ve srážkovém stínu hlavního h�ebene Himálaje, bránícího vstupu pravidelných 

monzun�, je ro�ní úhrn srážek < 100 mm (Miehe et al., 2001). V takovýchto podmínkách je 

voda nedostupná p�edevším v nižších polohách (3500-4800 m n. m.), kde p�evládají 

polopoušt� a chladné stepi (Dvorský et al., 2010). Vodní deficit omezuje fotosyntézu, 

akumulaci karbohydrát� a tudíž r�st. To m�že vést ke zvýšené koncentraci živin v rostlinných 

pletivech díky nedostate�nému "�ed�ní" živin asimiláty. Kombinace teplotní limitace ve 

vyšších polohách a srážkové limitace v nižších polohách nemusí nutn� vést k lineární 

odpov�di živin na nadmo�skou výšku. Lze p�edpokládat vysoké koncentrace živin u rostlin 

rostoucích v nižších polohách v d�sledku vodního deficitu, následované snížením obsahu se 

vzr�stající nadmo�skou výškou a p�ibývajícím množstvím srážek na gradientu od polopouští 

po alpinské trávníky (5000-5500 m n. m.), ve kterých rostliny rostou v optimálních 
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podmínkách (nejsou vystavené extrémnímu suchu ani chladu a koncentrace živin jsou �ed�né 

asimiláty b�hem rychlého r�stu). Poté lze op�t o�ekávat zvýšení koncentrace živin s rostoucí 

výškou a poklesem teplot od alpinských trávník� po subnivální zónu jako výsledek pomalého 

r�stu v chladném prost�edí, pop�. nedostatku vody vázané v permafrostu. 

1.2. Funk�ní vlastnosti rostlin 

Pokud chceme zjistit, jak rostliny reagují na nejr�zn�jší podmínky okolního prost�edí, tj. 

klima (mráz, srážky), konkurenci, množství dostupných živin, atp., m�žeme to zjistit bu� 

p�ímo – experimentáln� nebo nep�ímo – predikovat ze znalostí o jejich funk�ních vlastnostech 

(dále jen FV). 

Funk�ní vlastnost je charakteristika organismu, která má prokazatelnou spojitost s jeho 

fungováním v r�zném prost�edí  (Díaz a Cabido, 2001). M�žeme ji kvantifikovat, nap�. 

spo�ítat hodnotu specifické listové plochy jako pom�ru listové plochy k suché váze listu 

(angl. SLA), která souvisí s p�dní úživností a dostupností sv�tla (Cornelissen et al., 2003). FV 

je tedy adaptací rostlin na specifické podmínky prost�edí (Klimešová et al., 2008). FV 

související s pletivy (nap�. obsah živin, sekundárních metabolit�, ho�lavost) a architekturou 

rostlin kontrolují ekosystémové procesy (nap�. cyklus C, jestliže mají rostliny pomalu se 

rozkádající opad) a ur�ují prost�edí a zdroje pro ostatní (Westoby a Wright, 2006). Funk�ní 

vlastnosti se jeví jako velmi užite�né pro pochopení ekosystémových proces� na malé, ale 

také na globální škále (Garnier et al., 2007). 

Ekologicky d�ležité funk�ní vlastnosti rostlin, které jsme studovali ve vysokohorské 

oblasti Ladaku s afinitou k výškovému a vlhkostnímu gradientu jsou uvedeny níže se stru�nou 

charakteristikou o významu pro fungování rostlin.  

obsah N, P a C 

Za�n�me FV spojenými s pletivy a r�stem rostliny – obsahem živin v listech – N, P a také 

obsahem C. Zastoupení t�chto prvk� (a jejich pom�ry) nám m�že �íci, jestli rostliny mají 

potenciál pro nízkou �i vysokou metabolickou aktivitu, protože obsah živin, C, bílkovin a 

fyziologická aktivita jsou v�tšinou úzce korelované (Körner, 2003). Obsah listového dusíku 

siln� koreluje s obsahem na dusík bohatých slou�enin v listech (zvlášt� Rubisco a chlorofyl) 

(Evans, 1989). Obsah živin v pletivech rostlin není v�tšinou spojen s p�ísunem živin, ale spíše 

se zp�sobem, jakým rostliny využívají živiny, které absorbovaly (viz kap. 1.1).  
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obsah nestrukturálních sacharid� v podzemních orgánech 

Nestrukturální sacharidy2  v podzemních orgánech rostlin mají zásobní funkci, ale stále 

�ast�ji se u nich hovo�í, zejména v souvislosti s fruktany, o další funkci – z�ejm� mohou být 

zodpov�dné za mrazovou odolnost a také za odolnost rostliny proti suchu (Valluru et al., 

2008). Se snižující se teplotou (~ rostoucí nadmo�skou výškou) je pozorován trend zvyšování 

celkových nestrukturálních sacharid� (TNC) nezávisle na taxonomické p�íslušnosti rostliny 

(Körner, 2003). Vysoká hladina TNC není z�ejm� spojena s úrovní produkce biomasy, ani 

dostupností živin, ale práv� nízkými teplotami (Körner, 2003).  

výška rostliny 

Rostliny mají s p�ibývající nadmo�skou výškou kratší stonky. Je to adaptace na snižující se 

teplotu, toto p�izp�sobení ale také slouží jako ochrana p�ed poškozením v�trem (Körner, 

2003). T�sn� nad povrchem p�dy je teplota vzduchu daleko vyšší, než teplota okolního 

vzduchu, rostliny si tím udržují p�íznivé podmínky pro fotosyntézu  (Körner a Cochrane, 

1983) . Nižší výška rostliny také chrání meristematická pletiva p�ed mrazem (koncept 

Raunkiaerových životních forem, Raunkiær, 1934). �ím jsou rostliny nižší, tím se více 

„izolují“ od okolního mén� p�íznivého klimatu. Jednou z nejnápadn�jších r�stových forem v 

horách jsou polštá�ové rostliny, jejich hust� nahlou�ené prýty fungují jako efektivní tepelná 

past (Körner a de Moreas, 1979)3.  

O�ekáváme, že se s výškovým gradientem bude snižovat výška rostliny. 

investice do biomasy 

Investice rostlin do biomasy je ovliv�ována podmínkami prost�edí, ve kterém rostlina 

roste (klima, obsah živin), ale stejn� tak m�že být záležitostí evolu�ní (spole�ný znak sdílený 

skupinou p�íbuzných taxon�) (Reich et al., 2003). 

Výsledky prací týkajících se rostlin aridního klimatu ukazují, že tyto rostliny více investují 

do stonk� a mén� do list� (Fan et al., 2009). Rostliny vysokých nadmo�ských výšek naproti 

tomu do stonk� investují daleko mén� a daleko více investují do biomasy ko�en� (Körner a 

Renhardt, 1987). Rostliny mén� produktivních prost�edí mají obecn� vyšší hustotu pletiv a 

vysoký pom�r podzemní biomasy ku nadzemní biomase  (Lavorel a Garnier, 2002).  

O�ekáváme, že se bude s klesající teplotou (rostoucí nadmo�skou výškou) snižovat 

relativní investice rostlin do stonk�. Stejný trend o�ekáváme také v p�ípad� rostoucí vlhkosti 

                                                 
2 Nestrukturální sacharidy – sacharidy nepodílející se na stavb� rostlinných pletiv (tzn. neslouží jako mechanická 
opora). Pat�í mezi n�  fruktany, škrob, rafinózy, volné cukry – sacharóza, glukóza, fruktóza a cukerné alkoholy. 
3 Pozitivní ú�inky této r�stové formy se však stále diskutují – je ú�elem zvýšit teplotu kv�li fotosyntéze (ale 
hrozí nebezpe�í p�eh�átí) nebo tyto rostliny lépe hospoda�í s živinami (vyšší mikrobiální aktivita a intenzita 
mineralizace pod polštá�em + opad není odvát v�trem)? Nebo je to ochrana p�ed silným v�trem? �i kombinace 
všech uvedených? (Körner, 2003) 
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habitat�. P�edpokládáme také, že zm�ny v relativních investicích mezi jednotlivými habitaty 

mohou být zastín�ny v�tším zastoupením blízce p�íbuzných druh�, které sdílejí stejné 

vlastnosti – nap�. v polopouštích a stepích Ladaku je výrazn� zastoupen rod Artemisia, který 

se v menší mí�e vyskytuje také v ostatních habitatech. Tento vliv bychom mohli odfiltrovat 

použitím fylogenetických korekcí (kap. 3.2). 

obsah sušiny v pletivech 

Obsah sušiny v listech (LDMC, leaf dry matter content) a stoncích (STDMC, stem dry 

matter content) jsou spojovány s hustotou pletiv a jejich pevností  (Cornelissen et al., 2003, 

Wahl a Ryser, 2000)  a také obsahem vody v nich (Lavorel a Garnier, 2002). LDMC je pak 

považován za FV dob�e korelovanou se zp�sobem využívání zdroj� rostlinou (Wilson et al., 

2002). 

Obsah sušiny v listech má také spojitost se specifickou listovou plochou4,5 (specific leaf 

area, SLA), která je považována za jednu z FV s nejlepší indika�ní schopností pro zjiš�ování 

n�kterých ekofyziologických charakteristik  (Lavorel a Garnier, 2002)  – relativní rychlosti 

r�stu a obsahu živin v listech (Cornelissen et al., 2003). LDMC negativn� koreluje s 

potencionální rychlostí r�stu a pozitivn� s životností list� (Cornelissen et al., 2003), což 

znamená, že dužnat�jší rostliny rostou rychleji, ale životnost jejich list� je menší. 

obsah 13C v listech 

Rostliny p�i asimilaci C diskriminují t�žký izotop 13C a p�ijímají více 12C, výsledkem je 

daleko v�tší obsah zabudovaného 12C v pletivech. Je to dáno hned dv�ma omezeními – 1) 

první se uplat�uje hned p�i vstupu CO2
 do list� p�es pr�duchy, kdy 13C difunduje daleko 

pomaleji než leh�í izotop uhlíku, 2) druhé omezení je na úrovni biochemické – Rubisco má 

daleko v�tší afinitu k leh�ímu izotopu uhlíku. Biochemické omezení (karboxylace) 

diskriminuje 13C daleko siln�ji. (Körner, 2003) 

Obsah 13C jako FV je dáván do spojitosti s vodním stresem (Körner, 2003). Rostliny 

habitat� limitovaných nedostatkem vody zavírají pr�duchy a izolují tak vnit�ní prostor 

mezofylu od okolního vzduchu. Tím se zvyšuje p�íjem t�žkého izotopu C, protože rostliny 

jednoduše „berou, na co p�ijdou“.  

P�íjem  13C se ale zvyšuje také s nadmo�skou výškou (1.2 ‰ – 1.3 ‰ na 1000 výškových 

m, Körner, 2003, Li et al., 2009). Hlavním d�vodem je zvyšující se tlouš�ka listového 

mezofylu (tedy i list�) a vyšší obsah N v listech a tedy i více bílkovin pro fotosyntetický 

                                                 
4 �asto je používána také p�evrácená hodnota specifické listové plochy – LMA – leaf mass per area. 
5 Hodnota SLA se snižuje s klesající teplotou (~ nadmo�skou výškou), vysv�tlením m�že být v�tší touš�ka list� 
horských rostlin a tlustší bun��né st�ny, hlavn� v epidermis (Körner, 2003). 
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aparát6,7. Oba faktory jsou indukované nízkými teplotami vysokých poloh. Difúze je ve 

vyšších nadmo�ských výškách (�idší vzduch) sice rychlejší než v nižších polohách, ale 

spot�eba CO2 je díky ú�inn�jšímu fotosyntetickému aparátu (tlustší mezofyl, více bílkovin) 

vyšší, p�ísun oxidu uhli�itého je následn� daleko nižší než poptávka po n�m. Rostliny tak zase 

„berou, na co p�ijdou“ (i 13C), stejn� jako rostliny stresované suchem. S gradientem 

nadmo�ské výšky se tedy m�ní pom�r omezení, zmín�ných na za�átku, majících vliv na vstup 

CO2 do listu a do fotosyntetického procesu. Zvyšuje se efekt difúzní limitace (vstup p�es 

pr�duchy) oproti limitaci biochemické (navázání na Rubisco). (Körner, 2003) 

Pro naše lokality, kde se uplat�uje jak gradient vlhkostní, tak gradient výškový, 

o�ekáváme v polohách limitovaných nedostatkem vody (polopoušt�, stepi) a ve vysokých 

nadmo�ských výškách vyšší obsah 13C v listech. 

 

 

 

                                                 
6 Nejmén� polovina listových bílkovin se ú�astní fotosyntetického procesu (Körner, 2003). 
7 Rostliny vyšších nadmo�ských výšek mají také více pr�duch� na plochu listu, v extrémních polohách se ale 
tento trend m�že obrátit (Körner, 2003). 
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2. Cíle 

 
Tato diplomová práce se snaží odpov�d�t na tyto otázky: 

 

• Existují výrazné rozdíly ve FV rostlin z rozdílných habitat� (polopouš�, step, 

eutrofizovaný trávník, alpinský trávník, alpinská su�, sn�hové výležisko, �í�ní náplav, 

stávaništ� dobytka, subnivální vegetace)? 

• M�ní se FV rostlin s hlavními gradienty prost�edí (nadmo�ská výška a p�dní vlhkost)? 

• Jaké jsou vzájemné vztahy (alometrie) FV rostlin?  

• Jsou n�které FV schopné predikovat druhové rozdíly v rozší�ení vysokohorských 

rostlin? 

• Jsou rostliny v extrémních podmínkách (sucho, chlad) limitovány p�íjmem živin a 

tvorbou asimilát�? 
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3. Metodika a materiál 

3.1. Charakteristika území – geologie, klima, vegetace 

Sb�r dat byl provád�n v Indii, ve stát� Jammu a Kašmír, ve t�ech horských pásmech 

východního Ladaku (Obr. 1, Obr. 2) – východním Karákoramu (oblast Nubry), Stoku (oblast 

Zanskaru) a v okolí jezera Tsomoriri (okolí Chamser Kangri a Mentoku), tzv. Malém Tibetu. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 1: Poloha zájmové oblasti. V pravém horním rohu je zobrazena mapa Indie, �erven� je 
vyzna�ena oblast  Ladaku. Na v�tší z mapek je v �ervené kružnici vyzna�en východní Ladak a 
poloha okolních horských pásem. Mapy byly p�evzaty z http://maps.google.com/ a upraveny. 
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Obr. 2: Východní Ladak. Zelenou šipkou je vyzna�ena oblast Nubra, oranžovou šipkou 
oblast Stok a modrou šipkou oblast Tsomoriri. Mapa je p�evzata z databáze cévnatých 
rostlin Ladaku (Klimeš nepubl.). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Ladak je hornaté území (d�íve království) nacházející se na SZ Indie, ve srážkovém stínu 

hlavního h�ebene Himaláje (tzv. oblast Transhimaláje) a tvo�í nejzápadn�jší výb�žek Tibetské 

náhorní plošiny. Monzunové dešt� sem z jihu dorazí z�ídkakdy, klima je tedy zna�n� aridní a 

p�evládajícími typy prost�edí jsou proto vysokohorské poušt�, polopoušt� a stepi. Množství 

srážek se mezi jednotlivými oblastmi liší – pr�m�rné ro�ní srážky údolí Indu, v Lehu (3514 m 

n. m., 34°09´ N, 77° 34´ E), jsou nižší než 100 mm (Miehe et al., 2001) a sm�rem dále na 

východ klesají (Wang, 1988). Údaje z t�chto meteorologických stanic jsou jediné relevantní 

pro námi sledovanou oblast. Vzhledem k tomu, že se ale klima jednotlivých oblastí 

východního Ladaku velmi r�zní a jiné meteorologické stanice v nejbližším okolí neexistují, 

umístili jsme na všechny studované lokality v r�zných nadmo�ských výškách teplotní 

dataloggery Comet R0110E (Stok) a teplotní a vlhkostní dataloggery HOBO Pro V2 Temp/RH 

(Nubra, Tsomoriri). Podrobná klimatická data viz kap. 8, Obr. 24 až Obr. 27.  

Pr�m�rné ro�ní teploty se ve vyšších nadmo�ských výškách pohybují kolem 0°C, nad tuto 

hranici se m�sí�ní pr�m�rná teplota zvedne pouze od �ervna do srpna; zimní teploty pak 

mohou spadnout až k -30°C  (Klimeš a Doležal, 2010). V nižších nadmo�ských výškách, 
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v oblasti stepí a polopouští, m�že být teplota vzduchu v letních m�sících velmi vysoká a m�že 

vystoupat až ke 40°C  (Klimeš a Dickoré, 2005). 

Pro celý Ladak existuje rozsáhlá databáze kv�teny vytvo�ená L. Klimešem (Klimeš 

nepubl.) a seznam druh�  (Klimeš a Dickoré, 2005, 2006). Flóru Ladaku tvo�í p�evážn� 

st�edoasijské druhy, nalezneme zde však také mnoho tibetských element� nebo druh� pouze 

himálajských, jejichž hranice rozší�ení se �asto nachází práv� v oblasti Ladaku  (Klimeš a 

Dickoré, 2005). Ladak je oblast, kde se st�etává západohimálajská lesní (s íránsko-turanskými 

prvky) a tibetská vysokohorská flóra. Dominují zde druhy široce rozší�ené a pouze n�kolik 

málo druh� m�že být považováno za endemity  (Klimeš a Dickoré, 2005). Hranice rozší�ení 

rostlin v této oblasti velmi �asto korespondují s hlavními oreografickými osami – hlavním 

h�ebenem Himálaje, poho�ím Ladak nebo Karákoramem, které odd�lují klimaticky relativn� 

homogenní oblasti. Další d�ležitou linií je údolí Indu, se stoupající nadmo�skou výškou na 

západovýchodním gradientu. Složení vegetace Ladaku je výslednicí dvou nejd�ležit�jších 

gradient� – výškového a srážkového. 

Velké oblasti Ladaku jsou po dlouhou dobu obydleny nomádskými pastevci se stády koz, 

ovcí a jak�. Vliv tradi�ní pastvy byl d�íve díky �ídkému osídlení a nomádskému zp�sobu 

života malý. To se však za posledních ca 50 let zm�nilo. Pastevní tlak se zejména v oblasti 

�ang-Tang, ve východním Ladaku, významn� zvýšil. P�isp�l k tomu nár�st populace díky 

ekonomickému rozvoji oblasti a zejména uzav�ení hranic s Tibetem, který v roce 1962 

anektovala �ína. Pastevc�m se následkem této události významn� zmenšilo území, kde 

mohou pást a navíc se v Ladaku usídlilo kolem 10 tisíc tibetských uprchlík� se svými stády 

dobytka (Jina, 1995). Nadm�rná pastva spolu s globální zm�nou klimatu tak mohou být jedny 

z nejv�tších hrozeb pro ekosystémy Ladaku.          

východní Karákoram, Nubra 

Oblast východního Karákoramu se nachází v severovýchodním cípu Ladaku (Obr. 2), a 

tvo�í ji nízko položené údolí (2800 – 3200 m) a vysoké vrcholy (nejvyšší, Saser Kangri, má 

7672 m n.m.)  se strmými svahy. Nachází se v oblasti Karákoramského zlomu, kde Ladácký 

batolit naráží na Karákoramský batolit.  (Weinberg a Dunlap, 2000, Phillips, 2008). Zam��ili 

jsme se na západní svah masivu Saser Kangri nad soutokem �ek Nubra a Shyok, kde cévnaté 

rostliny dosahují horní hranice rozší�ení v 5400 m n. m. P�evládajícím podložím jsou ve 

vybrané oblasti granity a leukogranity  (Weinberg a Dunlap, 2000, Phillips, 2008). 

V nejnižších polohách, kolem 3000 m, nalezneme stepní vegetaci s ke�í�ky 

Kraschenninikovia ceratoides, Ephedra gerardiana a se zástupci rodu Artemisia. Kolem 
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vodote�í rostou husté porosty druhu Myricaria elegans a v alpinském pásmu se p�idávají 

zapojené trávníky s Carex sagaensis a rodem Kobresia. Dále od vody vegetace znovu 

p�echází ve stepi. V subniválním stupni nalezneme �ídkou vegetaci s druhy jako Tanacetum 

tibeticum, polštá�i Thylacospermum caespitosum, druhem Potentilla pamirica a rody jako 

Astragalus a Oxytropis. 

Podnebí nižších poloh je aridní, s rostoucí nadmo�skou výškou množství srážek p�ibývá 

(Obr. 24 a Obr. 25, kap. 8). Ro�ní pr�b�h teploty vzduchu a relativní vzdušné vlhkosti byly 

m��eny v období 2008-2009 v údolí nad vesnicí Sumur v nadmo�ských výškách 4600 a 5100 

m n. m. pomocí dataloggeru HOBO (Pro V2 Temp/RH Data Logger) viz kap. 8, Obr. 24 a 

Obr. 25. Z pr�b�hu ro�ních teplot a relativní vlhkosti vzduchu vyplývá, že je nejvyšší lokalita, 

ležící t�sn� pod ledovcem, ca od poloviny zá�í do za�átku �ervna pokryta sn�hem. V zim� 

Nubra zna�n� vymrzá, jak z okolních sedmitisícovek stéká údolími studený vzduch. To lze 

vid�t na pr�b�hu ro�ních teplot na nižší lokalit� (4600 m n. m.), která není pokryta tak 

dlouhou dobu sn�hem a kde dochází v zim� k zna�ným teplotním výkyv�m, a teplota padá až 

k -30°C (Obr. 24). 

poho�í Zanskar, Stok 

Poho�í Zanskar, táhnoucí se v délce ca 250 km podél údolí Indu, je tvo�eno p�edevším 

usazenými horninami – b�idlicemi, slepenci a pískovci a místy také ofiolity (oceánské 

vulkanity) (Dèzes, 1999, Fuchs, 1986). Zam��ili jsme se na údolí asi 5 km SV od vrcholu 

Stok Kangri (6114 m.n.m), vedoucí do sedla Stok la (4800 m n. m.). 

Flóra Zanskaru je složením velmi podobná fló�e Karákoramu. P�evládají st�edoasijské, 

íransko-turanské a západohimalájské elementy. V nejnižších polohách p�evládá stepní 

vegetace s druhy Stachys tibetica, Stipa roborovskyi, Tanacetum fruticulosum a rodem 

Artemisia. Kolem vodote�í se vyskytují alpinské trávníky s rodem Kobresia a porosty Salix 

sericocarpa. V alpinském stupni v jemných sutích nalezneme druhy jako Rosa webbiana, 

Rheum spiciforme,  Thalictrum alpinum, Biebersteinia odora, dominantu tvo�í druh Aconogon 

tortuosum. 

Velká fluktuace ro�ního pr�b�hu teploty vzduchu (m��ená dataloggery Comet R0110, 

Brno) ve výšce 4010 a 4540 m n. m. nazna�uje, že ob� polohy z�ejm� v zimních m�sících 

tém�� nejsou pokryty sn�hovou pokrývkou (Obr. 26, kap. 8). Datalogger Comet 

nezaznamenává teploty pod -10°C. 
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jezero Tsomoriri, poho�í Korzok, Chamser Kangri 

Jezero Tsomoriri a jeho okolí náleží do oblasti Rupšu (jihozápadní výb�žek Tibetské 

náhorní plošiny), nalezneme je na východ� Ladaku ve výšce 4500 m n.m. Východní strana, 

kolem vrcholu Chamser Kangri (6611 m n. m.), je tvo�ena mírnými svahy s p�evážn� rulovým 

podložím, místy s pásmy chloritu a biotitu a také amfibolitovými faciemi. Západní strana 

jezera je sou�ástí poho�í Korzok (vrchol Mentok I dosahuje 6250 m n.m.), je strm�jší a je 

tvo�ena žulou a pásmy chloritu a biotitu  (Fuchs a Linner, 1996). 

Ve fló�e oblasti Rupšu, díky napojení na Tibetskou náhorní plošinu, dominují tibetské 

elementy. P�ímo kolem jezera Tsomoriri, v nadm. výšce 4500 m najdeme mok�ady 

s Puccinelia himalaica a Polygonum sibircum, dále od jezera pak stepi a polopoušt� 

 s p�evahou druh� Oxytropis microphylla a Stipa caucasica  (Dvorský et al., 2010). Kolem 

vodote�í, ve výškách od ca 5000 m n. m., nalezneme husté alpinské trávníky tvo�ené p�evážn� 

druhy Kobresia pygmaea, Kobresia royleana  a Carex sagaensis. Na východní stran� pak 

polopouštní vegetace v nadm. výšce okolo 5000 m n. m. p�echází v alpinský pás s rody 

Artemisia, Stipa, Astragalus, Oxytropis.  

Oblast Rupšu je známá svou produkcí vlny pašmínových koz, ovcí a jak�. Z našich lokalit 

je nejintenzivn�ji spásán západní b�eh jezera pod vrcholy Mentoku. 

Ro�ní pr�b�h teplot a vlhkosti vzduchu na lokalit� Chamser, ve výšce 5600 m n. m., 

zaznamenávané dataloggerem (HOBO Pro V2 Temp/RH Data Logger) za odbobí 2008-2010, 

ukazuje, že se sn�hové události objevují v pr�b�hu celého roku. V zim� se obejvuje trvalá 

sn�hová pokrývka. Nad 0°C, kdy za�íná vegeta�ní sezóna, teploty vzduchu stoupají zhruba od 

za�átku kv�tna do za�átku �íjna (Obr. 27, kap. 8). Datalogger z nejnižší polohy na lokalit� 

Chamser byl bohužel zni�en p�i stavebních pracích, které od letošního roku u jezera probíhají.  

3.2. Metodika 

Sb�r dat byl provád�n od konce �ervence do první poloviny zá�í roku 2008 na výškových 

transektech, ve t�ech oblastech východního Ladaku (Obr. 2, podrobný popis viz 3.1. a Tab. 1) 

– ve východním Karákoramu, v poho�í Stok (Zanskar) a kolem jezera Tsomoriri.  

V Karákoramu jsme se zam��ili na oblast kolem �eky Nubry (dále jen Nubra), v údolí nad 

vesnicí Sumur (34° 39´ N, 77° 44´ E). V poho�í Stok (dále jen Stok) byla data sbírána v údolí 

nad vesnicí Stok (34° 2´ N, 77° 31´ E). Okolo jezera Tsomoriri jsme sbírali v údolí Lupgo pod 

vrcholem Chamser Kangri (dále jen Chamser), na východním b�ehu jezera (32° 58´ N, 78° 

20´ E) a dále pod vrcholem Mentok (32° 56´ N, 78° 13´ E) na západním b�ehu (dále jen 

Mentok). 
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P�i sb�ru vzork� jsme se zam��ili zejména na studium mezidruhové variablity u 

vybraných FV9. Na každém výškovém transektu (viz Tab. 1) jsme odebírali cévnaté rostliny 

z hlavních vegeta�ních typ� (polopoušt�, stepi, stávaništ� dobytka, eutrofizované trávníky, 

�í�ní náplavy, sut�, alpinské trávníky, sn�hová výležiska, subnivální vegetace, foto kap. 8, 

Obr. 28 a Obr. 29). Vykopali jsme vždy n�kolik jedinc� (4 a více8,9) v�tšiny druh� rostlin 

(druhy a po�ty jedinc� viz Tab. 1) na dané lokalit� a d�kladn� promyli podzemní orgány a 

odstranili sta�inu. Rostliny jsme v rámci jedné nadmo�ské výšky sbírali také na gradientu 

vlhkostním, kdy jsme postupovali z míst okolo vodote�í (trávníky) do míst od vody 

vzdálen�jších a zna�n� sušších (stepi). Rostliny jsme poté rozebrali na jednotlivé orgány – 

generativní orgán (kv�t, plod), list, stonek, báze, ko�en a oddenek. Ty jsme rovnou v terénu 

zvážili na vahách Kern (typ CM-60-2N) s p�esností na 0.01 g a nechali voln� uschnout na 

slunci v prodyšných pytlících z monofilu. V laborato�i v BÚ T�ebo� jsme rostliny dosušili p�i 

50°C, poté znovu zvážili jednotlivé orgány a stanovili celkovou biomasu sušiny a poté obsah 

vody (%) v biomase. Zjiš�ované funk�ní vlastnosti viz Tab. 3 a Tab. 4. Vybrané orgány jsme 

rozemleli na mou�ku na kulovém mlýnu a provedli analýzy živin (N, P), obsahu 

nestrukturálních sacharid� (TNC) a obsahu 13C izotopu (viz Tab. 4). 

Dále v textu jsou používány zkratky pro funk�ní vlastnosti, z nichž je velká �ást odvozena 

z angli�tiny. �ást t�chto zkratek je v odborné literatu�e již ustáleným termínem (nap�. LDMC, 

TDB). Seznam a vysv�tlivky zkratek viz Tab. 2 

Tab. 1: Souhrn oblastí a nadmo�ských výšek jednotlivých lokalit (ozna�eny *, m n. m.), ve kterých byla data 
sbírána. Uvedeny jsou po�ty druh�, které byly na každé lokalit� posbírány a také datum sb�ru. 

Nubra *

po�et 

druh� Stok *

po�et 

druh�

Tsomoriri 

Chamser *

po�et 

druh�

Tsomoriri 

Mentok *

po�et 

druh� celkem 

4107 30 3700 23 4600 26 4771 35

4520 37 4010 32 5000 46 5238 13

4800 2 4542 40 5333 7 5386 44

5222 46 4900 23 5612 23 5200 2

5300 5 5664 20 5700 2

5500 2 5705 8 5500 2

5811 5

5975 7

pr�m po�et jedinc� 

od každého druhu

2.79 2.83 2.25 2.4 4.67

po�et druh� 97 84 104 78 217

celkem lokalit 6 4 8 6 24

období sb�ru 24.-29.8. 2.-6.9. 30.7.-9.8. 12.-16.8. srpen  
                                                 
8 �ást rostlin ješt� nebyla zpracována, tj. zvážena za sucha. V Tab. 1 jsou tak uvedeny pouze pr�m�rné po�ty 
jedinc� na lokalitu u vzork�, které již byly zpracovány a které jsou dále použity v kap. 4. Výsledky. 
9 U vybraných druh� (Delphinium brunonianum, Poa attenuata, Waldheimia tridactylites, Thylacospermum 

caespitosum) jsme vzali daleko v�tší množství jedinc� a zjiš�ovali jsme také vnitrodruhovou variabilitu u 
n�kterých FV (viz dále).  
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Tab. 2: Seznam a vysv�tlivky zkratek FV. Zkratky byly odvozeny z angli�tiny, protože se �ást z nich již 
v odborné literatu�e používá jako ustálený termín. 

anglicky �esky

TNC rhi total non-structural carbohydrate content in rhizomes celkový obsah nestrukturálních sacharid� v oddencích

TNC ro  in roots v ko�enech

�13C obsah izotopu 13C v listech

LCC leaf carbon content obsah C v listech

C/N pom�r listového C a N

LNC leaf nitrogen content obsah N v listech

LPC leaf phosphorus content obsah P v listech

RNC root nitrogen content obsah N v ko�enech

RPC root phosphorus content obsah P v ko�enech

RHNC rhizome nitrogen content obsah N v oddencích

RHPC rhizome phosphorus content obsah P v oddencích

LDMC leaf dry matter content obsah sušiny v listech

STDMC stem dry matter content obsah sušiny ve stoncích

TW total water content celkový obsah vody

Wabv water content in aboveground biomass obsah vody v nadzemní biomase

Wblv in belowground biomass obsah vody v podzemní biomase

HE plant height maximum maximální výška rostliny

TDB total dry biomass celková váha suché biomasy

TFB total fresh biomass celková váha "�erstvé" biomasy

R/S root/shoot ratio pom�r váhy podzemní biomasy ku nadzemní

LfInv rel. investment into leaves relativní investice rostliny do list�

StInv stems stonk�

ReprInv reproductive organs reproduk�ních orgán�

BasInv base báze

RoInv roots ko�en�

RhiInv rhizomes oddenk�  

Tab. 3: Zjiš�ované funk�ní vlastnosti a jejich jednotky: TDB a TFB, tj. celková biomasa. LDMC a STDMC, 
tj. obsah sušiny v pletivech. R/S pom�r, tj. pom�r váhy podzemní a nadzemní biomasy. Výška rostliny, tj. výška 
nejvyšší v�tve bez báze rostliny. Raunkiærova životní forma podle Raunkiaer (1934). Vyv�tlivky zkratek viz 
Tab. 2. 
mo = váha orgánu, ms = váha sušiny, mž = živá váha, ml = váha list�, mst = váha stonk�, mn = váha nadzemní 
�ásti rostliny, mp = váha podzemní �ásti rostliny. 

funk�ní vlastnost výpo�et jednotky

TDB �mso g

TFB �mžo g

investice do orgán� 100*mo/TB %

LDMC 1000*msl/mžl
mg.g-1

STDMC 1000*msst/mžst
mg.g-1

R/S pom�r �mno/�mpo

výška rostliny cm

Raunk. životní forma

N %

P %

C %

C/N
13C ‰

TNC %  
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Tab. 4: Zjiš�ované funk�ní vlastnosti podle rostlinných orgán�. 

investice % obsah vody TNC N P C C/N
13C

generativní orgán *

stonek * *

list * * * * * * *

báze *

ko�en * * * *

oddenek * * * *  

Tab. 5: Po�et druh� s jednotlivými funk�ními vlastnostmi z celkových 217 druh�. Po�et druh�, které mají 
ur�itou FV nedosahuje celkových 217 ze všech lokalit (Tab. 1) z n�kolika d�vod�: 1) rostlina danou FV nemá, 
což je �asté u rel. investic do orgán� (nemá nap�. stonky), 2) analýzy (nap�. živin) nebyly provedeny u všech 
druh�, 3) p�i sb�ru �i analýzách došlo k chybám a vzorky musely být vy�azeny. Vysv�tlivky ke zkratkám FV viz 
Tab. 2. 

FV po�et druh� FV po�et druh�

TNC rhi 24 TW 191

TNC ro 65 Wabv 203

�13C 209 Wblv 194

LCC 210 HE 217

C/N 210 TDB 208

LNC 212 TFB 205

LPC 130 R/S 207

RNC 124 LfInv 205

RPC 124 StInv 195

RHNC 37 ReprInv 197

RHPC 37 BasInv 150

LDMC 203 RoInv 205

STDMC 184 RhiInv 61  

U �ty� vybraných druh� cévnatých rostlin, které spl�ovaly zvolená kritéria výb�ru (viz 

dále), byla studována také vnitrodruhová variabilita vybraných FV, a to rozdíly v obsahu 

živin (N, P) v listových pletivech. Zvoleny byly druhy: Delphinium brunonianum, Poa 

attenuata, Waldheimia tridactylites a Thylacospermum caespitosum (foto kap. 8, Obr. 30). 

Cílem byly druhy široce rozší�ené, s velkou výškovou amplitudou, které jsou dominantní v 

daném vegeta�ním typu a svým výskytem zasahují na horní hranici rozší�ení cévnatých 

rostlin. Tyto podmínky spl�ovaly druhy Poa attenuata (Poaceae), Waldheimia tridactylites 

(Asteraceae), Thylacospermum caespitosum (Caryophyllaceae), Delphinium brunonianum 

(Ranunculaceae). 

 Poa attenuata je trsnatá 5-15 cm vysoká tráva s krátkými epigeogenními oddenky 

(Klimešová et al., 2010), kterou najdeme od 3630 do 6030 m n. m., tento druh dosahuje 

nejvyšších nadmo�ských výšek mezi cévnatými rostlinami Ladaku (Klimeš a Doležal, 2010). 

V nižších polohách je b�žným druhem kamenitých stepí, �í�ních náplav a balvanitých sutí, ve 

vyšších polohách mezických trávník�, v subniválním stupni tvo�í dominantu s druhy 

Potentilla pamirica, Arenaria bryophylla, Thylacospermum caespitosum, Saussurea 
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gnaphalodes a Draba altaica. Poa attenuata má centrum rozší�ení ve st�edoasijkých stepích a 

polopouštích. 

Waldheimia tridactylites je 5-10 cm vysoká trvalka s centrem rozší�ení v Tibetu. Tvo�í 

trsy nadzemních r�žic napojených podzemními v�tvemi ke krátkému hlavnímu ko�enu 

(pleiokorm) (Klimešová et al., 2010). V Ladaku ji najdeme od 4410 do 6030 m n.m.  Na 

rozdíl od lipnice Poa attenuata preferuje Waldheimia vlh�í stanovišt�, �í�ní náplavy a koryta 

potok� v nižších polohách a sn�hová výležiska ve vyšších polohách, kde se vyskytuje 

spole�n� s druhy Saxifraga nanella, Eritrichium hemisphaericum, Primula macrophylla, 

Aphragmus oxycarpus, Festuca hartmanii.  

Thylacospermum caespitosum je typickou polštá�ovitou rostlinou extrémních stanoviš� 

Tibetské náhorní plošiny s výskytem od 4550 do 5960 m n m. Podzemním orgánem je hlavní 

ko�en zakon�ený kaudexem (Klimešová et al., 2010), ze kterého vyr�stají nadzemní prýty 

nesoucí t�sn� nahlou�ené listové r�žice a pod nimi odum�elou listovou biomasu z 

p�edchozích let. V nižších polohách ji najdeme na stabilizovaných kamenitých �í�ních 

sedimentech a vlh�ích svazích, nepreferuje suché stepi. Je dominantou subniválních poloh od 

5500 do 5800 m, kde se vyskytuje spole�n� s druhy Saussurea gnaphalodes, Saussurea 

glacialis, Stellaria decumbens, Stellaria depressa, Saxifraga nanella, Draba altaica, Poa 

attenuata. 

Delphinium brunonianum je statná 30-50 cm vysoká bylina s cirkumpolárním rozší�ením. 

Hlavní ko�en je zakon�en kaudexem, ze kterého vyr�stají p�ízemní listové r�žice a kvetoucí 

olist�né prýty (Klimešová et al., 2010). Je to dominantní druh balvanitých sutí na strmých 

svazích lemujících úzké rokle vyhloubené ledovcovými potoky, které „proráží“ pásmo stepí. 

Vyskytuje se od 4680 do 5650 m spole�n� s druhy Saussurea glanduligera, Corydalis 

moorcroftiana, Elymus schrenkianus a Urtica hyperborea. Chybí v suchých stepích a 

subnivální zón�. 

Údaje o výškovém rozší�ení rostlin byly získány z nepublikované databáze cévnatých 

rostlin vytvo�ené L. Klimešem (�ítající 1626 druh� rostlin Ladaku ze 4109 lokalit). Údaje o 

areálech byly získány z Flora of China  a Flora of Pakistan (eFloras, 2010a, 2010b) a 

z nepublikovaného klí�e k cévnatým rostlinám východního Ladaku vytvo�eného L. 

Klimešem. 

Odb�r list� k analýzám živin byl proveden na devíti lokalitách v oblasti Tsomoriri, Stok a 

Nubra. Na každé lokalit� byly odebrány �erstvé nepoškozené listy 4-6 jedinc� z n�kolika 

populací cilových druh� v alpinském a subniválním stupni. Cílem bylo porovnat obsahy živin 

u populací z alpinské a subnivální zóny a dále testovat jak se v rámci t�chto odlišných 
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habitat� m�ní obsahy s nadmo�skou výškou. Do alpinské zóny pat�í p�evládající stepi a sut� 

(alpine steppes, alpine screes), v nadmo�ských výškách od ca. 4400 do 5500 m n. m., kde je 

limitujícím faktorem nedostatek srážek, jejichž množství p�ibývá s nadmo�skou výškou 

(Hartmann, 1983, Wang, 1988). Subnivální zónu p�edstavuje �ídká vegetace v nadmo�ských 

výškách od 5500 do 6000 m n. m., kde limitujícím faktorem nejsou srážky, ale snižující se 

teploty se stoupající nadmo�skou výškou (Klimeš a Doležal, 2010). Jednotlivé lokality se 

lišily polohou a výškovým rozsahem alpinské a subnivální vegetace, což souvisí s mírou 

zaledn�ní, orientací a sklonem svah�. V suché a málo zaledn�né oblasti Tsomoriri (Tibetské 

nahorní plató) jsou vegeta�ní stupn� posunuté o 400 až 500 m výše než v zaledn�né Nub�e 

(východní Karákorám). V oblasti Tsomoriri jsou navíc pom�rn� výrazné rozdíly mezi 

západními a východními svahy. Západní svahy jsou sušší, sn�žná �ára za�íná v 6000 m n. m. 

(o 250 m výše než na východních svazích) a subnivální vegetace s charakteristickými 

polštá�ovitými rostlinami (Thylacospermum caespitosum) je plošn� nejrozsáhlejší.  

biomasa, obsah vody, investice do orgán� 

Z biomasy rostlin byly zjiš�ovány tyto funk�ní vlastnosti: viz Tab. 4. Seznam a 

vysv�tlivky zkratek pro jednotlivé FV viz Tab. 2. 

obsah živin 

Obsah živin, N a P,  v listech a podzemních orgánech byl stanovován v laborato�i BÚ 

T�ebo� (dle Adamec, 2002, s menšími úpravami). Vzorky byly p�ed vlastní analýzou 

vysušeny p�i 50ºC, a rozemlety na prášek. K analýzám byly použity pouze zelené listy. 

Pro stanovení celkového obsahu N byla použita Kjeldahlova metoda mineralizace, kdy se 

vzorky mineralizují H2SO4 v p�ítomnosti Se jako katalyzátoru p�i 240ºC. Organické formy N 

jsou mineralizací p�evedeny na amonné ionty (NH4
+-N), ty jsou pak po reakci plynného 

amoniaku s acidobazickým indikátorem spektrofotometricky stanoveny na pr�tokovém 

analyzátoru (FIAstar 5010 Analyzer, Tecator, Höganäs, Sweden) p�i vlnové délce 590 nm. 

P�i stanovení celkového obsahu P jsou jednotlivé formy fosforu nejprve mineralizovány 

v p�ítomnosti HClO4 p�i teplot� 170ºC. Zbytek je pak p�eveden do destilované vody a 

nerozpušt�né pyrofosfáty jsou hydrolyzované p�i 100ºC. Veškerý fosfor je tímto p�eveden na 

fosfore�nany (PO4-P), které jsou stanoveny na pr�tokovém analyzátoru (FIAstar 5010 

Analyzer). 

Obsah živin v listech a ko�enech byl proveden zatím pouze pro lokality Chamser a 

Mentok. Obsah dusíku v listech byl zjišt�n u vzork� ze všech lokalit pomocí plynové 

chromatografie (viz dále). 
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analýza nestrukturálních sacharid� (TNC) 

V laborato�i BÚ T�ebo� byly analyzovány podzemní orgány (ko�eny, oddenky) 

jednotlivých druh� rostlin nasbíraných v oblasti Tsomoriri na obsah nestrukturálních 

sacharid�. Analyzovali se vždy alespo� 2 jedinci od každého druhu z každé lokality. Ostatní 

oblasti (Stok, Nubra) nebyly zatím analyzovány z d�vodu velké �asové náro�nosti procesu. 

Zjiš�ovali jsme obsah t�chto sacharid� – fruktan�, škrobu, rafinóz a volných cukr�, tj. 

cukerných alkohol� (sorbitol atp.), sacharózy, fruktózy, galaktózy a glukózy.  

P�íprava vzork�: P�i standardním postupu p�ípravy vzork� na analýzy sacharid� se musí 

nejprve co nejrychleji inaktivovat enzymy št�pící sacharidy. Rostliny se v terénu vykopou, 

podzemní orgány se promyjí ve vod� a co nejrychleji se bu� lyofilizují (pokud je laborato� 

blízko), nebo se uchovávají na ledu a poté se co nejrychleji nechají projít mikrovlnným 

zá�ením (Hoch et al., 2002, Popp et al., 1996), nej�ast�ji se však po vykopání a promytí 

pono�í do uchovávacích lahví s tekutým dusíkem (používají se také listy, viz dále) (Popp et 

al., 1996). V laborato�i se vzorky vyjmou z tekutého dusíku a nechají zlyofilizovat (sušení 

mrazem), poté se rozemelou na prášek. Ten je nutno uchovávat v suchu, protože by došlo 

k op�tovné aktivaci enzym� št�pících sacharidy. Prášek se pak použije na analýzu TNC (viz 

dále). 

Jelikož je transport lahví s tekutým dusíkem do Ladaku nemyslitelný – velká hmotnost a 

malá trvanlivost nápln� – standardní metoda p�ípravy vzork� nemohla být použita. Proto jsme 

rostliny po vykopání a promytí podzemních orgán� nechali voln� uschnout v monofilových 

pytlících10. V T�eboni jsme pak rostliny dosušili p�i 50ºC, rozemleli a provedli analýzy (viz 

dále). Popsaný postup s sebou nese problémy – nedojde k okamžité inaktivaci enzym� 

št�pících složit�jší sacharidy na jednodušší slou�eniny, což ovlivní zejména koncentraci 

volných cukr� (zvýšení); v�tší vzorky také mohou za�ít p�i nedostate�ném odv�trávání hnít; 

rostliny nejsou sušeny p�i stejných podmínkách – záleží na po�así a velikosti biomasy 

rostliny. Vzhledem k tomu, že však sledujeme mezidruhové rozdíly v obsahu TNC a 

nedíváme se na p�esné pom�ry jednotlivých druh� sacharid�, posuny v koncentracích 

jednotlivých složek pro nás nejsou významné. Podzemní orgány jsme používali zám�rn�, 

nedochází v nich totiž b�hem dne k takovým fluktuacím obsahu nestrukturálních sacharid� 

jako v listech (Sicher et al., 1984, Graham et al., 2003). Pro analýzu diurnálních zm�n 

sacharid� v listech v oblastech, kde nelze použít tekutý dusík a kde není v blízkosti dostupná 

                                                 
10 U v�tšiny rostlin to nebyl problém, protože bylo p�es den velmi slune�no. 
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laborato�, nyní ve spolupráci se Št�pánem Jane�kem vyvíjíme novou metodiku p�ípravy 

vzork� (in prep.), kdy místo tekutého dusíku využíváme extrakci v 50 % ethanolu. 

analýza fruktan�: P�i analýze obsahu fruktan� byla použita jednoduchá, p�esná metoda 

Megazyme (AOAC Method 999.03, AACC Method 32.32.01; www.megazyme.com), 

založená na m��ení obsahu fruktózy a glukózy po hydrolýze fruktan�. Vzorky (ca 0,1 g) se 

nejprve p�l hodiny pova�í v destilované vod�, tím dojde k vyextrahování sacharid� do 

roztoku. Poté se nechají zchladnout a p�efiltrují p�es papírový filtr s retencí �ástic 	 11Am. 

Následuje p�idání enzym� (fa Megazyme), které p�i 40ºC odstraní ostatní poly-, di- a 

monosacharidy. Sacharóza je hydrolyzována na glukózu a fruktózu pomocí specifické 

sacharázy. Škrob a maltosacharidy se hydrolyzují na glukózu sdruženou vysoce �istou B-

amylázou, pullulanázou a maltázou. Tyto redukující cukry jsou poté redukovány p�i 40ºC 

alkalickým boranem na cukernaté alkoholy. Neutralizace a odstran�ní p�ebytku boranu jsou 

provedeny pomocí z�ed�né kyseliny octové (200 mM). Poté se fruktany hydrolyzují p�i 40ºC 

fruktanázou (exo-inulináza) na fruktózu a glukózu. Tyto redukující cukry se redukují pomocí 

PAHAB (www.megazyme.com) metody p�i 100ºC, �ímž dojde k obarvení. Poté byla m��ena 

absorbance vzork� proti 410 nm ve spektrofotometru (Spekol 210). Z nam��ených hodnot a 

navážek bylo spo�ítáno množství fruktan� ve 100 g sušiny ko�en�. 

analýza celkových škrob�: Obsah škrob� se také zjiš�oval kolorimetricky, metodou dle 

Megazyme (AOAC Method 996.11, AACC Method 76.13, ICC Stadard Method No. 168). 

Vzorky (ca 0,1 g) se nejprve 3x vyextrahují v 80% ethanolu p�i 83ºC a 3x se odst�edí. 

Supernatant se poté použil na chromatografickou analýzu volných cukr� (viz dále), 

rozpustných v ethanolu. Pevný zbytek se dále použil na analýzu obsahu škrob�. P�i ní se 

škrob nejprve enzymaticky p�i 100ºC �áste�n� hydrolyzuje a úpln� rozpustí termostabilní C-

amylázou, poté se škrobové dextriny hydrolyzují p�i 50ºC amyloglukosidázou na glukózu. 

Glukóza je následn� p�i 50ºC obarvena GOPOD reagencií (www.megazyme.com) a 

absorbance zm��ena na spektrofotometru (Spekol 210) p�i 510 nm. Z nam��ených hodnot a 

navážek bylo spo�ítáno množství fruktan� ve 100 g sušiny ko�en�. 

analýza obsahu volných sacharid�: Supernatant (viz p�edchozí odstavec) byl vysušen 

p�i 50ºC, sušina rozpušt�na v 10 ml destilované vody a výsledný roztok byl p�efiltrován p�es 

nitrocelulózové filtry s retencí �ástic 	 0,4 Am. Filtrát byl použit na chromatografickou 

analýzu pro zjišt�ní obsahu volných cukr� pomocí kapalinové chromatografie (HPLC) na 

systému ICS-3000 od firmy Dionex, s elektrochemickým detektorem a kolonou CarboPac 

PA1. Jako eluent byl použit 200 mM NaOH. Cukerné standardy pocházely od firmy Dr. 

Ehrenstorfer. HPLC analýzy volných cukr� provád�l Št�pán Jane�ek z BÚ T�ebo�. 



Metodika a materiál 
 

 21 

 

analýza frakcionace 13C a pom�ru C/N 

Analýzy obsahu izotopu 13C a pom�ru  C/N v listech byly provád�ny v laborato�i na 

kated�e fyziologie rostlin P�írodov�decké fakulty J�U na hmotnostním spektrofotometru 

(Thermo Finnigan Deltaplus XL, Bremen, Germany) a na analyzátoru CHNOS Elemental 

Analyzer vario MICRO. 

Vzorek byl navážen do cínové kapsule a zplyn�n (spálen) v oxida�ní kolon� p�i 950ºC. 

Poté byl plyn rozseparován pomocí plynové chromatografie podle tepelné vodivosti a 

relativní obsah C a N byl zjiš�ován v analyzátoru CHNOS Elemental Analyzer. Následn� byl 

odd�lený CO2 analyzován na obsah 13C izotopu na hmotnostním spektrofotometru (HS).11 

Hodnota 12C/13C (Rp) získaná z hmotnostního spektrofotometru byla srovnána s hodnotou 
12C/13C (Rs) vápencového standardu V-PDB (Vienna-Pee-Dee-Belemnite). Výsledná hodnota 

pro obsah t�žkého izotopu uhlíku byla vyjád�ena jako rozdíl: D13C (‰) = [(Rp/Rs)-1]*1000 

(Pavlovi� et al., 2010).12  

analýza dat 

Mnohorozm�rná data o funk�ních vlastnostech rostlin byla zhodnocena metodou nep�ímé 

gradientové analýzy hlavních komponent (principal component analysis, PCA) v programu 

CANOCO  (Braak a Šmilauer, 2002). Použití této ordina�ní metody je založeno na 

p�edpokladu lineární odpov�di. Matice druh� („samples in Canoco terminology“) a jejich 

vlastností („species in Canoco terminology“) byla vytvo�ena zpr�m�rováním nam��ených dat 

FV jedinc� jednotlivých druh�. Vzhledem k rozdílným jednotkám m��ených druhových 

charakteristik byla PCA provedena na matici korelací, tedy po vycentrování a standardizaci 

jednotlivých prom�nných (výsledná data mají nulový pr�m�r a jednotkovou varianci). 

Chyb�jící údaje u n�kterých druh� byly nahrazeny pr�m�rem pro jednotlivé atributy. 

Ordina�ní osy PCA korespondují s dominantními gradienty ve skladb� funk�ních vlastností. Z 

výsledk� analýzy PCA byly vytvo�eny ordina�ní diagramy, které znázor�ují vzájemné vztahy 

mezi FV, podobnost mezi druhy na základ� skladby FV a dále vyjad�ují vztahy k faktor�m 

prost�edí, které byly pasivn� promítnuty do výsledných diagram�.  Každý druh byl 

charakterizován p�íslušností k jednomu z devíti základních typ� prost�edí (habitat�, Obr. 28 

a Obr. 29, kap. 8) studované oblasti, tj. polopouš� (DE, „desert“), step (ST, „steppe“), 

                                                 
11 P�irozený uhlík je tvo�en z 98,93 % izotopem 12C a z 1,07 % t�žkým izotopem 13C. 
(http://www.webelements.com/carbon/)  
12 Princip hmotnostní spektrofotometrie na http://en.wikipedia.org/wiki/Isotope_ratio_mass_spectrometry. 
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eutrofizovaný trávník (LG, „lowland grasses“), alpinské trávníky (AG, „alpine grasses“), 

alpinské sut� (SC, „screes“) sn�hové výležisko (SB, „snowbed“), �í�ní náplav (GB, „gravel 

bed“), stávaništ� dobytka (RP, „resting place“), subnivální vegetace (SU, „subnivální pás“).  

P�íslušnost k danému typu prost�edí byla stanovena na základ� 1) našich dat a znalostí 

z terénu, 2) publikací týkajících se rozší�ení cévnatých rostlin Ladaku  (Hartmann, 1983, 

1984, 1987, 1990, 1995, 1997, 1999, Klimeš a Dickoré, 2005, 2006, Dvorský et al., 2010); 

analýzy dat o rozší�ení a výškové distribuce cílových druh� zahrnutých v Databázi cévnatých 

rostlin Ladaku (Klimeš, nepublikováno). Databáze obsahuje floristické údaje pro 1626 druh� 

ze 4109 lokalit, na kterých Leoš Klimeš provedl popis prost�edí a soupis druh� na ca 1 ha 

plochách b�hem let 1998-2006. Z t�chto údaj� byla pro každý druh vypo�ítána minimální, 

maximální a pr�m�rná nadmo�ská výška výskytu a výšková amplituda. Optima druh� na 

dalších gradientech prost�edí byla vypo�ítána ze souboru 369 fytocenologických snímk� 

(Dvorský et al., 2010) o velikosti 100 m2, které byly zaznamenané ve východní �ásti Ladaku 

(oblast horního Indu, jezera Tsomoriri, Tsokar a Pangong). V každém snímku byly odhadnuty 

pokryvnosti jednotlivých druh� cévnatých rostlin a pomocí semikvantitativní stupnice bylo 

zaznamenáno p�t abiotických faktor� prost�edí: (1) stabilita povrchu substrátu – p�dy 

(opakem frekvence narušení povrchu): 1 - nestabilní (sut�, duny, solifluk�ní p�dy), 2 – 

�áste�n� stabilní (rozvoln�né/eutrofizované alpinské trávníky, stepi), 3 - stabilní (skalní 

št�rbiny, zapojené trávníky s Kobresia pygmaea). (2) Dostupnost sv�tla: 1 – zastín�né 

stanovišt� (rokle, stinné skalní št�rbiny, p�evisy), 2 – �áste�n� zastín�né (zapojená vegetace 

alpínských trávník�), 3 – pln� oslun�né (�ídká vegetace stepí a polopouští). (3) P�dní vlhkost: 

1 – suché stanovišt� (pís�itý substrát polopuští), 2 – suché (kamenitý substrát stepí), 3 – 

mezické (rozvoln�né eutrofizované trávníky nižších poloh), 4 – vlhké (zapojené alpinské 

trávníky), 5 – vlhké (hladina vody p�echodn� nad p�dním povrchem, p�eplavovaná místa 

kolem vodote�í, sn�hová výležiska, prameništ�), 6 – zavodn�né (mok�ady, t�n�). (4) 

Dostupnost živin: 1 - nízká (polopoušt�, stepi), 2 - st�ední, 3 - vysoká (stávaništ� dobytka). (5) 

Zasolenost: 1 – bez povrchových krust, 2 – krusty vzácné, 3 – krystaly solí tvo�í spojitou 

vrstvu. Indika�ní hodnoty jednotlivých druh� byly vypo�teny jako aritmetický pr�m�r z 

hodnot abiotických faktor� prost�edí zaznamenaných v jednotlivých plochách vážených 

logaritmem pokryvu. Indika�ní hodnoty byly vypo�ítány pro velkou v�tšinu námi sebraných 

druh� východního Ladaku. 

Rozdíly FV mezi habitaty byly testovány pomocí analýzy variance (ANOVA) bez a po 

fylogenetické korekci.  Protože je v našem souboru v�tší po�et blízce p�íbuzných druh�, je 

pravd�podobné, že podobné hodnoty FV m�l i jejich spole�ný p�edek a porovnávané znaky 
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"nem�ly �as" se mezi p�íbuznými taxony rozr�znit (tzv. evolu�ní setrva�nost, evolutionary 

inertia). Z tohoto pohledu mohou být mnohé z porovnávaných taxon� považovány za pseudo-

replikace, tj. nep�edstavují nezávislé p�ísp�vky pro testovanou hypotézu. V p�ípad�, že 

testovanou hypotézou je vztah mezi charakteristikami druh� a vlastnostmi prost�edí, ve 

kterém tyto druhy žijí, m�žeme krom� evolu�ní setrva�nosti o�ekávat i s tzv. nikovou 

setrva�nost, �asto nazývanou nikový konservatismus (niche conservatism). Jestliže spole�ný 

p�edek dvou nebo více druh� žil v ur�itém prost�edí, pak je pravd�podobné, že i z n�j 

vyvinuté (evolu�n� se postupn� odlišující) druhy z�staly v daném typu prost�edí nebo se 

p�esunuly do prost�edí svými vlastnostmi podobného. Variabilitu v hodnotách vysv�tlovaných 

i vysv�tlujících prom�nných, kterou lze vysv�tlit evolu�ní setrva�ností, jsme se pokusili 

zohlednit metodou fylogeneticky nezávislých kontrast� (PIC, phylogenetically independent 

contrasts (Webb et al., 2002)) pomocí statistické aplikace ape v programu R, verze 2.12.0 (R 

Development Core Team, 2010). Jedná se o asi nejvíce používanou metodu fylogenetické 

korekce, kterou lze použít p�edevším pro kvantitativní data. P�vodních n pozorování pro 

každou z porovnávaných prom�nných je nahrazeno n-1 kontrasty – rozdíly mezi hodnotami, 

p�edpovídanými pro dva taxony (nejen srovnávané druhy, ale i hypotetické spole�né p�edky, 

odpovídající vnit�ním nód�m fylogenetického stromu), jejichž v�tve se ve stromu 

bezprost�edn� spojují. Tyto rozdíly jsou dále standardizovány o�ekávanou variabilitou jejich 

odhad�, a ta je vypo�tena z délek v�tví. Vzhledem ke zp�sobu výpo�tu kontrast� jako rozdílu 

dvou hodnot je nezbytné, aby byl použitý strom pln� dichotomický (tj. v jednom nodu se 

spojovaly vždy dv� v�tve).  

Fylogenetický strom, který jsme použili ke "korekci" našich statistických model�, byl 

odvozen od „superstromu“ cévnatých rostlin N�mecka (Durka, 2002, Soltis et al., 2005). 

Vzhledem k tomu, že flora Ladaku je holarktická (s minimem paleotropických element�) je 

„Durk�v strom“ použitelný až na úrove� rod� a má tedy pom�rn� málo polytomických 

v�tvení. Pro skupiny zahrnující rody, které nejsou obsažené ve fló�e N�mecka, byly použity 

následující aktualizace: Amaranthaceae  (Kadereit et al., 2003, Müller a Borsch, 2005, 

Kadereit et al., 2006) , Compositae (Funk et al., 2005), Leguminosae (Wojciechowski et al., 

2004) a Cruciferae (Al-Shehbaz et al., 2006, Bailey et al., 2006, Beilstein et al., 2006). Pro 

n�které rody jako Saussurea (Kita et al., 2004) nebo rody ze skupiny Cruciferae  (Yue et al., 

2006, Warwick, Al-Shehbaz, Harris et al., 2004, Warwick, Al-Shehbaz, Murray et al., 2004, 

O'Kane a Al-Shehbaz, 2003)  existují fylogenetické analýzy na základ� molekulárních dat i 

pro asijské druhy. I tak však v n�kolika p�ípadech z�staly vnitro-rodové polytomie 

neroz�ešené, zvlášt� u rod� obsahujících vysoký po�et asijských element� (nap�. Elymus, 
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Taraxacum, Ranunculus, Artemisia, Oxytropis). Pro tyto p�ípady byla použita funkce 

multi2di balíku ape, která arbitrárn� "rozšt�pí" polytomické v�tvení na sérii dichotomických, 

p�i�emž délka um�le vytvo�ených v�tví (odd�lující jednotlivé dichotomie v sérii) je nastavena 

na nulovou hodnotu. 

Fylogenetické korekce byly také použity p�i analýze vzájemných vztah� funk�ních 

vlastností rostlin (alometrické vztahy nap�. mezi koncentrací listového dusíku a fosforu), a 

také v p�ípad� regresních analýz, kde jsme použili funk�ní vlastnosti rostlin jako prediktory 

druhových odpov�dí na abiotické faktory prost�edí (nap�. LNC jako prediktor optima druh� 

na výškovém a vlhkostním gradientu). K zhodnocení alometrických vztah� mezi dv�ma 

charakteristikami byla použita metoda prokládání dat standardizovanou hlavní osou (SMA, 

standardized major axis). SMA p�ímka fituje data tak, aby byla minimalizována residuální 

variance u obou prom�nných (Falster a Westoby, 2005) . K výpo�tu sklonu, pr�se�íku a 95% 

konfiden�ních interval� SMA p�ímky, byl použit „balík“ smatr v programu R (R 

Development Core Team, 2010). 

Vnitrodruhová variabilita v obsahu N, P živin v listových pletivech u �ty� vybraných 

druh� byla zhodnocena pomocí obecného lineárního modelu pro faktory s pevnými a 

náhodnými efekty („linear mixed effect models„), v „balíku“ lme4 v programu R, verze 2.8 (R 

Development Core Team, 2009). Nadmo�ská výška a typ prost�edí (alpinský vs subnivální 

stupe�) byly faktory s pevným efektem a lokalita faktor s náhodným efektem. U t�ech druh� 

(Poa, Thylacospermum, Waldheimia) jsme hodnotili jak vliv nadmo�ské výšky, tak také 

rozdíly mezi alpinskými a subniválními populacemi. U druhu Delphinium brunonianum jsme 

testovali pouze vliv nadmo�ské výšky vzhledem k jeho vazb� na alpinské sut� a absenci v 

subnivální vegetaci. 

 
vlastní podíl práce 

Na sb�ru vzork� a analýzách se podílelo mnoho lidí. M�j podíl práce je: sb�r vzork�, 

vážení a separování vzork� na jednotlivé orgány p�ímo v terénu a potom také další zpracování 

v �R. Dále jsem provád�la analýzy TNC – škrob� a fruktan� v laborato�i BÚ T�ebo�, 

podílela jsem se na p�íprav� vzork� pro jednotlivé analýzy (živin, 13C) a provedla jsem 

statistické zpracování dat 

. 
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4. Výsledky 

Studované druhy rostlin byly podle nej�ast�jšího výskytu za�azeny do jednotlivých 

habitat� (více viz kap. 3.2). Jedná se o polopouš� (DE, semidesert), step (ST), stávaništ� 

dobytka (RP, animal resting places), eutrofizované trávníky (LG, lowland grassland), �í�ní 

náplavy (GB, gravel bed), sut� (SC, scree), alpinské trávníky (AG, alpine grassland), sn�hová 

výležiska (SB, snowbed) a subnivální stupe� (SU).  K druhov� nejbohatším habitat�m pat�í 

sut�, trávníky kolem vodote�í a stepi (Tab. 7). Naopak nejmén� druh� nalezneme na �í�ních 

náplavách, ve sn�hových výležiskách a na stávaništích dobytka, což je z�ejm� dáno také 

menším plošným výskytem t�chto habitat� na lokalitách. Menší po�et druh� nalezneme 

rovn�ž v subniválním pásu a v polopouštích. 

Jednotlivé studované druhy rostlin se dají klasifikovat podle taxonomické p�íslušnosti, 

která nám �íká, jestli je výskyt rostliny v ur�itém prost�edí dán spole�nou evolu�ní minulostí 

druh� nebo podle funk�ních vlastností, které nám podají informaci o tom, jak je rostlina 

p�izp�sobena svému prost�edí.  

Druhov� nejbohatšími �eled�mi (Tab. 6) jsou ve studované oblasti Asteraceae (nap�. 

druhov� bohaté rody Artemisia, Saussurea), Poaceae (Stipa, Elymus), Brassicaceae (Draba), 

Fabaceae (Astragalus, Oxytropis), Cyperaceae (Carex, Kobresia) a Rosaceae (Potentilla). 

Tab. 6: Zastoupení �eledí ve studovaném území a po�et druh� pat�ících do jednotl. �eledí. 

�����

�������

	ABCD �����

������

	ABCD �����

������

	ABCD

Asteraceae �� Polygonaceae � Onagraceae �

Poaceae �� Saxifragaceae � Tamaricaceae �

Brassicaceae �� Scrophulariaceae � Caprifoliaceae �

Fabaceae �� Apiaceae � Ephedraceae �

Cyperaceae �� Boraginaceae � Euphorbiaceae �

Rosaceae �� Chenopodiaceae � Papaveraceae �

Caryophyllaceae � Crassulaceae � Plantaginaceae �

Lamiaceae � Geraniaceae 	 Salicaceae �

Ranunculaceae � Primulaceae 	 Solanaceae �

Gentianaceae � Juncaceae � Urticaceae �  

Z 217 druh� sbíraných rostlin je 62 % neklonálních a 38 % klonálních (Tab. 7). Nejvíce 

neklonálních rostlin nalezneme v subniválním stupni (88%) a ve stepích (77%). 
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Tab. 7: Po�et klonálních typ� rostlin v jednotlivých habitatech a klasifikace podle typu podzemního 
orgánu. Vysv�tlivky ke zkratkám habitat� viz výše. Použita byla klasifikace klon. typ� podle Klimešová et al. 
(2010) s úpravami.  Kategorie neklonálních rostlin byla dále rozd�lena podle typu podzemního orgánu – na 
vytrvalé rostliny s hlavním ko�enem �i pleiocormem a na jednoleté rostliny. 

CEF��E� ���������� �������� �������	ABCD

� C�������� �������A� ��	������E

�� �� �� � � 	 � ��

� �� !! �� � � A 	�

"# � �$ � � � � ��

%& �� �' �� � � �A 	�

&( � �) � � � � ��

�* �� �+ �� �� 	 �	 ��

,& �� $� � � � �� 	�

�( � -+ � � � �� ��

�. �� // � � � � ��

������������ '0$ !+ -/ -! /0 -'!

BCDC���CEF��� ��B 	AB  

V�tšina studovaných druh� náleží k hemikryptofyt�m (67% druh�). Nejmén� druh� náleží 

do skupiny fanerofyt� (3 %) a geofyt� (2 %). Nejvíce geofyt� nalezneme na stávaništích 

dobytka, nejvíce hemikryptofyt� roste v sutích a trávnících, nejv�tší zastoupení chamaefyt� 

nalezneme ve stepích, fanerofyty se nejvíce vyskytují ve stepích a na �í�ních náplavech a 

jednoletky (terofyty) na stávaništích dobytka, ve stepích a v eutrofizovaných trávnících (Tab. 

8). 

Tab. 8: : Po�et zastoupení jednotlivých životních forem (Raunkiær, 1934) v  habitatech. Životní formy jsou 
klasifikovány podle uložení meristematicky aktivních pletiv. Zkratky živ. forem – g = geofyt, h = hemikryptofyt, 
ch = chamaefyt, p = fanerofyt, t = terofyt (jednoletky). Vysv�tlivky ke zkratkám habitat� viz výše.  

CEF��E� 1�2��3�A�E �������	ABCD

4 C �C � �

�� � � � � � ��

� � �� �� 	 � 	�

"# 	 � � � � ��

%& � �A � � � 	�

&( � � � 	 � ��

�* � 	� A � � ��

,& � �� � � � 	�

�( � �� � � � ��

�. � �� � � � ��

������������ � '$� 0� ! -$ -'!

BCDC���CEF��� � �� �� 	 ��  
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4.1. Porovnání funk�ních vlastností mezi jednotlivými typy habitat� 

Rozdíly ve FV mezi habitaty vyšly pr�kazn� pro v�tšinu vybraných vlastností (Tab. 9), 

krom� LNC, LCC, C/N pom�ru (vysv�tlivky zkratek Tab. 2, 3.2), dále relativní investice do 

reproduk�ních orgán�, ko�en� a oddenk� a pom�ru investice do podzemní ku nadzemní 

biomase (R/S). Po odfiltrování informace o p�íbuzenských vztazích pomocí fylogenetické 

korekce (metoda PIC, viz 3.2) z�staly signifikantí rozdíly mezi habitaty u t�chto FV: celkový 

obsah vody v biomase, a obsah vody v nadzemní biomase. Pr�kazný výsledek po 

fylogenetických korekcích (metoda PIC) zna�í, že i blízce p�íbuzné druhy mají rozdíly ve 

funk�ních vlastnostech (a mohou využívat jinou niku). 

Tab. 9: Porovnání funk�ních vlastností mezi jednotlivými habitaty bez a s použitím fylogenetických 
korekcí (PIC). Rozdíly ve FV mezi jednotlivými habitaty byly porovnávány pomocí analýzy variance 
(ANOVA). Ve sloupci „anova“ je uvedena hladina signifikance p�ed provedením fylogenetických korekcí. *** 
jsou pro p<0.001; ** pro p<0.01; * pro p<0.05, „ns“ pro p>0.05. Ve sloupci „anova PIC“ jsou uvedeny hladiny 
signifikance pro analýzu variance po fylogenetických korekcích (PIC). Po�ty stup�� volnosti nejsou uvedeny, 
místo nich je uveden po�et druh� v každém habitatu. Habitaty jsou zleva doprava se�azeny podle rostoucí 
nadmo�ské výšky a také vlhkosti prost�edí. Vysv�tlivky ke zkratkám názv� FV viz Tab. 2, kap. 3.2. 

Použité zkratky habitat�: DE = polopouš�, ST = step, RP = stávaništ� dobytka, LG = eutrofizované trávníky, GB 
= �í�ní náplavy, SC = sut�, AG = alpinské trávníky, SB = sn�hová výležiska, SU = subnivální pás. 

56 E��2E 5

E��2E�

#7* �� � "# %& &( �* ,& �( �.

�������

	ABCD

�
'0
* 88 2.7835 �� �� 	� �� 	� � �� 	� �� �� ���

%** �� 1.7108 �� �� 	� �� 	� � �� 	� �� �� ���

%9* �� 1.1551 �� �� 	� �� 	� � �� 	� �� �� ���
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 9*�2��������C 8 2.29 �� � � 	 �� � � �� � �	 ��
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Obr. 3: Box and whiskers diagramy s vynesenými FV, jejichž hodnoty se pr�kazn� liší mezi jednotlivými 
habitaty (Tab. 9). �ernou vodorovnou �árou je v „krabici“ vyzna�en medián distribuce. Dolní a horní okraj 
krabice odpovídají dolní a horní kvartile distribuce. Odlehlé hodnoty nebyly v diagramech vynášeny. 
Vysv�tlivky ke zkratkám FV viz Tab. 2, kap. 3.2, zkratky habitat� jsou vysv�tleny v úvodu kap. 4. Habitaty jsou 
zleva doprava se�azeny podle rostoucí nadmo�ské výšky a také vlhkosti prost�edí. 

Rostliny náležející k jednotlivým habitat�m se v hodnotách n�kterých FV pr�kazn� liší 

(Obr. 3 a Tab. 9). Druhy suchých stanoviš� nižších poloh (tj. polopouští, stepí a stávaniš� 

dobytka) a také druhy vyšších nadmo�ských výšek (tj. alpinských trávník�, sn�hových 

výležisek a subniválu) mají v listech vyšší obsah t�žkého izotopu uhlíku – 13C (více kap. 4.5).  
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Habitaty se dále liší obsahem TNC v ko�enech rostlin, v pr�m�ru nejv�tší koncentrace 

mají druhy sn�hových výležisek (rod Cremanthodium). Tyto výsledky ale mohou být 

zkreslené malým po�tem analyzovaných druh� u n�kterých typ� prost�edí (nap�. �í�ních 

náplav, Tab. 9). 

Nejvyšší rostliny se vyskytují na stávaništích dobytka (Physochlaina praealta), 

v polopouštích (nap�. rod Artemisia), stepích (rod Artemisia, Krascheninnikovia ceratoides), 

sutích (Polygonum tortuosum a Rosa webbiana) a na �í�ních náplavech (rod Salix a 

Myricaria). Naopak nejmenší rostliny nalezneme v nejvyšších polohách v prost�edích 

s dostatkem vody – v okolí vodote�í (alpinské trávníky) a v subniválním stupni. Nejvíce 

investují do celkové biomasy rostliny polopouští, stepí a sutí. Do biomasy list� investují 

nejvíce rostliny ze stávaniš� dobytka, ze sn�hových výležisek a subniválního výškového 

stupn�. Do stonk� nejvíce investují rostliny stávaniš� dobytka, polopouští a �í�ních náplav, 

v t�chto habitatech také nalezneme nejvyšší rostliny. Nejvíce investují do báze rostliny 

suchých stanoviš� – polopouští a stepí a dále rostliny vyšších nadmo�ských výšek ze sutí, 

alpinských trávník�, sn�hových výležisek a subniválního stupn�. Nejnižší hodnoty LDMC 

(nejdužnat�jší listy) mají rostliny sn�hových výležisek a stávaniš� dobytka. Nejpevn�jší 

stonky s nejmenším obsahem vody (nejvyšší STDMC) mají rostliny stepí, �í�ních náplav a 

sutí. Rostliny s nejv�tším celkovým obsahem vody v nadzemní biomase rostou zejména na 

zasolených stávaništích dobytka (nap�. dužnatý rod Polygonum) a dále v prost�edích 

s dostatkem vody – v trávnících (Pedicularis, Ranunculus) a sn�hových výležiskách. Rostliny 

s nejdužnat�jšími podzemními orgány rostou na stávaništích dobytka, v trávnících (velké 

dužnaté ko�eny a oddenky nap�. rod Blysmus), na �í�ních náplavech (to je dáno zejména 

výskytem rodu Rhodiola), v subniválu a ve sn�hových výležiskách (nap�. Primula 

macrophylla �i rod Saxifraga). Všechny informace viz Obr. 3 a Tab. 9.
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4.2. Nep�ímá gradientová analýza (PCA) pro oblast Tsomoriri 

Nep�ímá gradientová analýza (PCA) byla provedena pro funk�ní vlastnosti (FV) 130 

druh� rostlin nasbíraných v oblasti jezera Tsomoriri. Ostatní lokality (Nubra, Stok) nebyly do 

analýzy zahrnuty kv�li chyb�jícím hodnotám pro listový P, ko�enový P a N a obsah TNC 

v podzemních orgánech – analýzy t�chto FV byly pro tyto lokality zatím provedeny pouze u 

n�kolika druh� rostlin. 

Na Obr. 4 je uveden PCA ordina�ní diagram s promítnutým skóre druh� rostlin. Ordina�ní 

osy korespondují s dominantními gradienty ve skladb� FV (viz Obr. 5). Vzdálenosti mezi 

jednotlivými druhy („snímky“) vypovídají o nepodobnosti resp. podobnosti ve FV a nárocích 

na podmínky prost�edí (Obr. 5). Druhy se v prostoru ordina�ního diagramu rozd�lily podle 1. 

ordina�ní osy na druhy rostoucí v r�zných nadmo�ských výškách (zleva doprava rostliny 

nižších E vysokých nadmo�ských výšek) a podle 2. ordina�ní osy na druhy vlhko E 

suchomilné (sm�r shora dol�). Nadmo�ská výška a vlhkostní gradient13 se zdají být dv�ma 

nejd�ležit�jšími gradienty prost�edí pro výskyt a distribuci rostlin v oblasti Tsomoriri. Jejich 

vliv od sebe nejde odd�lit, to lze vid�t na Obr. 5, vlhkostní a výškový gradient jsou 

korelovány s ob�ma ordina�ními osami (viz % vysv�tlené variability pro ob� osy, Obr. 5). 

 

                                                 
13 Zde nahrazen indika�ní hodnotou pro vlhkost vypo�tenou z 369 fytocenologických snímk�, viz kap. 3.2. 
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Vysv�tlivky ke zkratkám druh. názv�: AconTort = Aconogon tortuosum, AlysKlim = Alyssum 

klimesii, AphrOxyc = Aphragmus oxycarpus, ArenBryo = Arenaria bryophylla, ArteDemi = Artemisia 

demissa, ArteMacr = A. macrocephala, ArteMino = A. minor, ArteMoor = A. moorcroftiana, ArteSals 
= A. salsoloides, ArteSant = A. santolinifolia, ArteStra = A. stracheyi, AsteFlac = Aster flaccidus, 
AstrConf = Astragalus confertus, AstrHend = Astragalus hendersonii, AstrStri = Astragalus strictus, 
BistVivi = Bistorta vivipara, CalaHolc = Calamagrostis holciformis, CareAtro = Carex atrofusca, 
CareMoEv = Cx. montis-everesti, CareMoor = Cx. moorcroftii, CareNiva = Cx. nivalis, CareOrbi = 
Cx. orbicularis, CarePseu = Cx. pseudofoetida, CareSaga = Cx. sagaensis, CeraPusi = Cerastium 

pusillum, CiceMicr = Cicer microphyllum, ComaAzur =  Comastoma azureum,  ComaFalc = 
Comastoma falcatum, ComaPedu = Comastoma pedunculatum, CoryMoor = Corydalis moorcroftiana, 
CremDeca = Cremanthodium decaisnei, CremElli = Cremanthodium ellisii, CremNanu = 
Cremanthodium nanum, CrepFlex = Crepis flexuosa, DelpBrun = Delphinium brunonianum, DesiPumi 
= Desideria pumila, DrabAlta = Draba altaica, Drabasp = Draba sp., DrabLanc = D. lanceolata, 
DrabOrea = D. oreades, DrabSten = D. stenobotrys, DracHete = Dracocephallum heterophyllum, 
ElshErio = Elsholtzia eriostachya, ElymJacq = Elymus jacquemontii, ElymSchr = E. schrenkianus, 
ElymSchu = E. schugnanicus, Elymussp =  Elymus sp., EpheGera = Ephedra gerardiana, EuphTibe = 
Euphorbia tibetica, FestTibe =  Festuca tibetica, GentNubi = Gentiana nubigena, HaleSarm = 
Halerpestes sarmentosa, HediTibe = Hedinia tibetica, HeteSemi = Heteropappus semiprostratus, 
ChamSabu = Chamaerhodos sabulosa, ChenPami = Chenopodium pamiricum, ChriCras = Christoloea 

crassifolia, JuncSpha = Juncus sphacelatus, JuncThom = Juncus thomsonii, KnorPami = Knorringia 

pamirica, KobrPygm = Kobresia pygmaea, KobrRoyl = K. royleana, KobrScho = K. schoenoides, 
Kobrsp = Kobresia sp., KoelArge = Koeleria argentea, KrasPung = Krascheninnikovia pungens, 
LeonLeon = Leontopodium leontopodinum, LeonPusi = L. pusillum, LeymSeca = Leymus secalinus, 
LindStyl = Lindelofia stylosa, LomaCari = Lomatogonium carinthiacum, LoniSpin = Lonicera spinosa, 
MyriGerm = Myricaria germanica, NepeFloc = Nepeta floccosa, NepeLong = N. longibracteata, 
OxyrDigy = Oxyria digyna, OxytHypo = Oxytropis hypoglottoides, OxytChil = O. chiliophylla, 
OxytMicr = O. microphylla, OxytPlat = O. platysema, OxytPusi = O. pusilla, OxytTata = O. tatarica, 
PediHeyd = Pedicularis heydei, PediLong = P. longiflora, PediRhin = P. rhinanthoides, PegaScap = 
Pegaeophyton scapiflorum, PhysPrae = Physochlaina praealta, PleuHook =  Pleurospermum hookerii, 
PleuStel = P. stellatum, PoaAtte = Poa attenuata, PoaPrate = P.pratensis, PoteAngu = Potentilla 

angustiloba, PoteBifu = Potentilla bifurca, PoteGeli = P. gellida, PoteMult = P. multifida, PotePami = 
P. pamirica, PrimMacr = Primula macrophylla, PtilCane = Ptilotrichuma canescens, RanuLoba = 
Ranunculus lobatus, RanuLong = R. longicaulis, RhodImbr = Rhodiola imbricata, RhodTibe = R. 

tibetica, SausBrac = Saussurea bracteata, SausGlac = S. glacialis, SausGnap = S. gnaphalodes, 
SausHyps = S. hypsipeta, SausLeon = S. leontodontoides, SaxiCern = Saxifraga cernua, SaxiCili = S. 

ciliatopetala, SaxiFlag = S. flagellaris, SaxiHirc = S. hirculus, SaxiNane = S. nanella, SaxiTang = S. 

tangutica, ScroDent = Scrophularia dentata, SeneDubi = Senecio dubitabilis, SileCaes = Silene 

caespitella, SileGono = S. gonosperma, StelDecu = Stellaria decumbens, StelDepr = S. depressa, 

StipCauc = Stipa caucasica, StipRobo = S. roborovskyi, StipSubs = S. subsessiliflora, TanaFrut = Tanacetum fruticulosum, Taraxsp = Taraxacum sp., ThalAlpi = Thalictrum alpinum, ThylCaes = Thylacospermum 

caespitosum, TrisSpic = Trisetum spicatum, UrtiHype = Urtica hyperborea, VeroCili = Veronica ciliata, WaldTrid = Waldheimia tridactylites. 

 

 

Obr. 4 PCA ordina�ní diagram s promítnutým skóre 130 druh� (z oblasti Tsomoriri) a s pasivn� promítnutými env. charakteristikami - nadmo�skou výškou (ALT) a indika�ními 
hodnotami pro dostupnost sv�tla (shade), dále pro salinitu (salin), stabilitu (stabil), úživnost (nutr) a vlhkost (moist) substrátu. Druhy jsou zobrazeny jako snímky. Promítnuté skóre 
druh� znázor�uje jejich podobnost v jednotlivých FV a také vztah k faktor�m prost�edí (viz dále). 
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Tento ordina�ní diagram (Obr. 5) zobrazuje vzájemné vztahy (korelace) mezi jednotlivými 

FV a také vyjad�uje jejich vztah k faktor�m prost�edí, které byly do výsledného diagramu 

promítnuty pasivn�. Vysv�tlivky ke zkratkám jsou uvedeny v pozn.14 
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Obr. 5: PCA ordina�ní diagram s promítnutými korelacemi mezi jednotlivými FV a s pasivn� 
promítnutými faktory prost�edí (indika�ními hodnotami (vyneseny šipkami) a p�íslušností k jednotlivým 
habitat�m (vyneseny centroidy)). N�které z FV byly také promítnuty pasivn� (jako „supplementary“) – Raunk. 
životní formy (viz pozn.14). 1. a 2. ordina�ní osa vysv�tlují 13.4 % a 11.9 % variability v datech. Použití pasivn� 
promítnutých FV a faktor� prost�edí v analýze hl. komponent by vysv�tlilo 14.8 % variability v datech. 
Vysv�tlivky zkratek viz pozn. 14 

Ordina�ní osy korespondují s dominantními gradienty ve skladb� FV.  1. ordina�ní osa 

„sleduje“ gradient nadmo�ské výšky (zleva doprava), 2. osa pak sleduje gradient vlhkostní 

(shora dol�).  

FV se v prostoru ordina�ního diagramu rozd�lily podle 1. ordina�ní osy na FV uplat�ující 

se v nižších nadmo�ských výškách, kde najdeme stepi (ST), polopoušt� (DE), �í�ní náplavy 

                                                 
14 FV zohledn�né ve vlastní analýze hl. komponent (mod�e): CN = pom�r listového C a N, DC = obsah izotopu 13C v 
listech, LCC = obsah C v listech, LNC = obsah N v listech, LPC = obsah P v listech, RNC = obsah N v ko�enech, RPC = 
obsah P v ko�enech, RHNC = obsah N v oddencích, RHPC = obsah P v oddencích, BNC = celkový obsah N v podzemí, BPC 
= celkový obsah P v podzemí, TNC ro = celkový obsah nestrukturálních sacharid� (NSC) v ko�enech, TNC rhi = celkový 
obsah NSC v oddencích, log HE = log transformovaná max. výška rostliny, log TDB = log transformovaná celková suchá 
biomasa, R/S = pom�r podzemní ku nadzemní biomase, LfInv = rel. investice do list�, StInv = rel investice do stonk�, 
ReprInv = rel. investice do reprod. orgán�, BasInv = rel investice do báze, RoInv = rel investice do ko�en�, RhiInv = rel. 
investice do oddenk�, LDMC = „leaf dry matter content“, STDMC = „stem dry matter content“, AW = obsah vody v 
nadzemí, BW = obsah vody v podzemí. Pasivn� promítnuté FV (�erven�): Raunkiaerovy životní formy (Raunkiær, 1934) – 
g = geofyt, h = hemikryptofyt, ch = chamaefyt, p = fanerofyt, t = terofyt; Pasivn� promítnuté faktory prost�edí (zelen�): 
indika�ní hodnoty – vyzna�eny šipkami, viz Obr. 4 a kap. 3.2.; habitaty – vyzna�eny trojúhleníky; AG = alpinské trávníky, 
DE = pouš�, GB = �í�ní náplavy, LG = eutrofizované trávníky, RP = stávaništ� dobytka, SC = sut�, SB = sn�hová výležiska, 
ST = stepi, SU = subnivální pás (viz kap. 3.2.).  
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(GB) a v�tšinu sutí (SC). Ve vyšších nadmo�ských výškách nalezneme druhy alpinských 

trávník� (AG), subniválního pásu (SU) a sn�hových výležisek (SB). Podle 2. osy se rozd�lily 

na FV uplat�ující se ve vlh�ích habitatech, tj. subniválním pásu, sn�hových výležiskách, 

eutrofizovaných (LG) a alpinských trávnících a na druhy sušších stanoviš�, tj. polopouští, 

stepí a sutí. 

 Z diagramu (Obr. 5) lze vy�íst, že v nižších polohách, v polopouštích a stepích, rostou 

druhy, které jsou vysoké (nap�. rod Artemisia), mají velkou biomasu a jsou d�evnaté 

(fanerofyty, chamaefyty), nalezneme tady i geofyty. Druhy stepí, polopouští a sutí mají nižší 

obsah vody, tužší listy a stonky (také kv�li tomu, že jsou vyšší), tedy vysoké hodnoty LDMC 

a STDMC a investují více do bází. V nižších nadmo�ských výškách také nalezneme �í�ní 

náplavy s d�evinami (rod Myricaria a Salix). V sutích rostou vysoké druhy s velkou biomasou 

(nap�. Aconogon tortuosum). Ve vyšších nadmo�ských výškách jsou naopak rostliny menší, 

mají vyšší obsah vody (nízké LDMC a STDMC). Nejvíce vody obsahují pletiva rostlin 

sn�hových výležisek. Ve vyšších polohách p�evažují hemikryptofyty a rostliny s malými 

stonky (malé investice do stonk�). Na disturbovaných místech v eutrofizovaných trávnících a 

na stávaništích dobytka se více objevují jednoleté rostliny (terofyty), které hodn� investují do 

reproduk�ních orgán�. 

Vysokohorské rostliny a rostliny suchých stanoviš� mají více živin a obsahují mén� 

celkového C v listech, to ukazuje i pom�r listového C ku N, který je s obsahem N negativn� 

korelován. Navíc mají více dusíku a fosforu také v podzemních orgánech. Rostliny vysokých 

a také suchých stanoviš� obsahují i více t�žkého izotopu uhlíku v listech (13C) než rostliny 

vlhkých stanoviš� st�edních poloh (vysv�tlení viz kap. 4.5). 

Faktory prost�edí, nebo spíše indika�ní hodnoty (pro salinitu, stabilitu, vlhkost a obsah 

živin v substrátu a také zastín�nost) a nadmo�ská výška, jsou vzájemn� korelované. To 

m�žeme vysv�tlit rozdílným zastoupením jednotlivých habitat�, na kterých rostou druhy 

s r�znými nároky, na gradientu nadmo�ské výšky (Obr. 5). 
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V polopouštích, stepích, sutích a na náplavách se vyskytují vyšší rostliny s v�tší celkovou 

biomasou (Obr. 6). Ve vlh�ích habitatech (2. ordina�ní osa, dolní �ást) rostliny investují více 

do biomasy list� a mén� do stonk�, což m�že být zap�í�in�no intenzivn�jší pastvou. Také 

rostliny vyšších poloh investují mén� do biomasy stonk�. Z diagram� je vid�t, že se nám zde 

výrazn� míchá vliv vlhkostního a výškového gradientu (Obr. 6). 
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Obr. 6: Ordina�ní diagramy s vybranými FV (max výška rostliny, log TDB, rel investice do list� a stonk�) a 
pasivn� promítnutými centroidy habitat�. Hodnota FV pro každý druh rostliny je vyjád�ena velikostí symbolu 
(zelená kružnice). V pravém horním rohu každého diagramu je uvedeno, k jaké  FV se symbol vztahuje. K�ížek u 
diagramu s vynesenými hodnotami log TDB znamená log TDB <0,5. K�ížek v diagramu s investicí do stonk� 
znamená, že rostlina nemá stonky. 
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Rostliny s nízkým obsahem sušiny (tj. tužšími listy a stonky) a nízkým obsahem vody 

(vysoké LDMC a STDMC) se vyskytují v nižších nadmo�ských výškách (1. osa) a sušších 

habitatech (2. osa), Obr. 7. Rostliny vyšších nadmo�ských výšek (zejména sn�hových 

výležisek) a suchých habitat� mají také vyšší obsah TNC v ko�enech (což možná souvisí 

s odolností proti suchu a mrazu, viz kap. 5.1). 
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Obr. 7: Ordina�ní diagramy s vybranými FV (STDMC, LDMC, obsah TNC v ko�enech) a pasivn� 
promítnutými centroidy habitat�. Hodnota FV pro každý druh rostliny je vyjád�ena velikostí symbolu (zelená 
kružnice). V pravém horním rohu každého diagramu je uvedeno, k jaké  FV se symbol vztahuje. 
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4.3. Odpov�� FV na gradient nadmo�ské výšky a vlhkosti 

Rostliny s optimem ve vyšších polohách více fixují t�žký izotop uhlíku 13C (mén� záporné 

hodnoty zna�í vyšší obsah 13C, viz 3.2) a mají vyšší obsah N a P v ko�enech a N v oddencích 

(rostliny mají mén� d�evnaté ko�eny než rostliny nižších poloh). Dále tyto rostliny investují 

více biomasy do báze a mén� do stonk�, jsou také nižší, mají menší biomasu a obsahují více 

vody, tedy mají mén� sušiny v listech (nižší LDMC). Pr�kazný výsledek po fylogenetických 

korekcích (metoda PIC) zna�í, že i blízce p�íbuzné druhy mají rozdíly ve funk�ních 

vlastnostech a mohou využívat jinou niku (Tab. 10).  

Závislosti na výškovém optimu jsou pro výše uvedené  FV (tj., s pr�kazným trendem, Tab. 

10) zobrazeny pomocí regresní p�ímky na Obr. 8. 

Tab. 10: Souhrn vztah� funk�ních vlastností k optimu nadmo�ské výšky a vlhkosti (lin. regrese). Pro 
každou funk�ní vlastnost je uvedena hladina pr�kaznosti pro jednoduchý lineární model jejich závislosti na 
optimech p�ed a po fylogenetických korekcích (�ádek PIC) a také sklon regresní p�ímky (+ pro pozitivní 
závislost, - pro negativní závislost). *** zna�í hladinu signifikance <0.001; ** p<0.01; * p<0.05, „ns“ p>0.05. 
 Procento vysv�tlené variability, pr�se�ík regresní p�ímky s osou (intercept) a sklon p�ímky jsou pro vybrané FV 
s pr�kaznou závislostí na n�kterém z optim zobrazeny na Obr. 8 a Obr. 9. Hodnoty F statistiky a df jsou v Tab. 
11. Optimum nadmo�ské výšky a indika�ní hodnoty pro vlhkost pro v�tšinu druh� byly vypo�ítány ze souboru 
369 fytocenologických snímk� (Dvorský et al., 2010), kap. 3.2. Použité zkratky viz 3.2, Tab. 2. Po�et druh� pro 
jednotlivé FV viz Tab. 5., kap. 3.2. 
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Tab. 11: Hodnoty F statistiky a po�et stup�� volnosti pro závislost FV na výškovém a vlhkostním optimu z 
Tab. 10. Siln� jsou vyzna�eny F statistiky pro pr�kazné vztahy z Tab. 10. 
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Rostliny vlh�ích stanoviš� jsou nižší (op�t se zde míchá vlhkostní a výškový gradient, 

s výškou totiž p�ibývá vlhkost), mají mén� biomasy, dužnat�jší stonky (nižší STDMC) a více 

vody v nadzemních i podzemních orgánech a více C v listech (Tab. 10).  

Závislosti na vlhkostním optimu jsou vyneseny pro výše uvedené FV (tj., s pr�kazným 

trendem) regresní p�ímkou na Obr. 9. 
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Obr. 8: Vztah vybraných FV z Tab. 10 k optimu nadmo�ské výšky. Jednoduchý lin. model. V legend� je 
uvedeno % vysv�tlené variability lineárním modelem (upravený koeficient determinace, tj. Rsq*100), hladina 
pr�kaznosti (p), sklon regresní p�ímky (slope) a pr�se�ík regresní p�ímky s osou (intercept). N�které FV bylo 
nutno logaritmicky transformovat, pro takové p�ípady je na svislé ose vynesena logaritmická škála s vynesenými 
skute�nými hodnotami, pr�se�ík a sklon reg. p�ímky jsou potom také vyneseny pro transformované hodnoty. Pro 
delta 13C je svislá osa p�evrácená a kv�li log transformaci bylo po�ítáno s kladnými hodnotami. Optimum 
nadmo�ské výšky pro každý druh bylo vypo�ítáno ze souboru 369 fytocenologických snímk� (Dvorský et al., 
2010), kap. 3.2. Použité zkratky viz 3.2, Tab. 2. 
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Obr. 9: Vztah vybraných FV z Tab. 10 k vlhkostnímu optimu. Jednoduchý lin. model.  V legend� je 
uvedeno % vysv�tlené variability lineárním modelem (upravený koeficient determinace, tj. Rsq *100), hladina 
pr�kaznosti (p), sklon regresní p�ímky (slope) a pr�se�ík regresní p�ímky s osou (intercept). N�které FV bylo 
nutno logaritmicky transformovat, pro takové p�ípady byla na svislou osu vynesena logaritimická škála se 
zobrazenými skute�nými hodnotami; pr�se�ík a sklon reg. p�ímky jsou potom také vyneseny pro transformované 
hodnoty. Vlhkost je se�azena od nejsušších habitat� po nejvlh�í (hodnota 1 pro polopoušt�, 3 pro mezická místa 
a 6 pro místa zavodn�ná, tj. mok�ady, t�n�, viz kap. 3.2). Vlhkostní optimum (indika�ní hodnoty) pro každý druh 
bylo vypo�ítáno ze souboru 369 fytocenologických snímk� (Dvorský et al., 2010), kap. 3.2. Použité zkratky FV 
viz 3.2, Tab. 2. 
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4.4. Alometrické vztahy mezi funk�ními vlastnostmi 

Byl nalezen pozitivní vztah mezi obsahem celkových nestrukturálních sacharid� (TNC) 

v ko�enech, obsahem vody v t�le a negativní vztah s množstvím sušiny ve stoncích a listech – 

dužnat�jší rostliny (nižší hodnoty pro LDMC a STDMC) mají vyšší obsah TNC (Tab. 12). 

Rostliny s vyšším obsahem TNC v ko�enech mají také menší pom�r C/N pom�r v listech. 

Obsah listového C a pom�r C/N v listech pozitivn� koreluje s množstvím sušiny v listech. 

Proto také rostliny s vyšším obsahem vody mají mén� C a nižší C/N pom�r (Tab. 12). Druhy, 

které mají v�tší obsah živin (N, P) v listech mají, až na výjimky (viz Tab. 12), také v�tší 

obsah živin v podzemních orgánech. Obsah N a P v nadzemí je vzájemn� pozitivn� 

korelován, také vztah N a P v podzemí je mezi r�znými orgány (i v rámci stejné živiny) 

pr�kazn� pozitivní. Po použití fylogenetických korekcí nám ale pr�kazn� vyšel pouze vztah 

obsahu listového P s listovým N a C/N pom�rem (Tab. 12). 

Rostliny s vyšším obsahem P v ko�enech jsou celkov� dužnat�jší a druhy s vyšším 

obsahem P v oddencích mají více vody v nadzemní biomase, to je z�ejm� dáno spíš 

podobnými vlastnostmi p�íbuzných druh�, než p�sobením prost�edí, po fylogenetických 

korekcích totiž tyto vztahy nevyšly pr�kazn� (Tab. 12).  

Rostliny s vyšším C/N pom�rem v listech mají v pletivech mén� vody a mají také mén� 

živin v podzemních orgánech. Po fylogenetických korekcích vztah C/N a živin v podzemí 

nevyšel pr�kazn� (Tab. 12). Rostliny s hustšími listovými pletivy (vysoké LDMC) mají mén� 

živin (N, P) v listech. Listový N je pak také negativn� korelován s celkovým obsahem vody 

v nadzemí. 

Z výsledk� (Tab. 12) také vyplývá, že nižší rostliny mají více živin v ko�enech, po 

fylogenetických korekcích však tento vztah vyšel nepr�kazn�. Je to z�ejm� do velké míry 

dáno tím, že nižší rostliny rostou v�tšinou ve vyšších polohách a nemají d�evnaté ko�eny (s 

velkým podílem mrtvé biomasy).  

Vyšší rostliny mají v�tší celkovou biomasu, z toho velký podíl ve stoncích (rostou 

nej�ast�ji v nejnižších polohách, viz Tab. 10), zárove� mén� investují do biomasy list� (dáno 

spíš podobnými vlasnostmi p�íbuzných druh� – viz fyl. korekce), oddenk� a reproduk�ních 

orgán� (Tab. 13). Vysoké rostliny mají také pevn�jší stonky (vyšší hodnota STDMC) a 

celkov� mén� vody v pletivech. Pro obsah vody v nadzemí a výšku rostliny vyšel vztah po 

fylogenetických korekcích nepr�kazn� a pro podzemí pr�kazn�.  

Celková suchá biomasa je úzce korelovaná s celkovou �erstvou (živou) biomasou 

(korela�ní koeficient r = 0.94). Rostliny, které více investují do listové biomasy (druhy 
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vyšších poloh a stávaniš� dobytka Obr. 3, str. 28) mají vyšší obsah C v listech a nižší obsah N 

v listech (nepr�kazné po fyl. korekcích), ale zato vyšší obsah N a P v ko�enech. Tyto druhy 

mají mén� pevné stonky, naopak druhy s velkými rel. investicemi do stonk� mají stonky 

pevn�jší (vyšší STDMC), oba tyto vztahy po fylogenetických korekcích nevyšly pr�kazn� 

(Tab. 13).  

Obsah sušiny v listech a stoncích spolu pozitivn� korelují (Tab. 13). Rostliny s m�k�ími 

listy (nižším obsahem sušiny v listech) mají mén� pevné stonky (nižší STDMC), vyšší obsah 

TNC v ko�enech, mén� C v listech a více N a P v listech (tedy menší C/N pom�r) a více P (po 

fyl. korekcích nepr�kazné) v ko�enech (Tab. 13). Rostliny s pevn�jšími stonky (vyšším 

obsahem sušiny) mají mén� TNC v ko�enech a více C v listech.  

Rostliny, které mají vysoký pom�r podzemní a nadzemní biomasy, mají vyšší obsah TNC 

v ko�enech (po fyl. korekcích nepr�kazné) a fixují více t�žkého izotopu uhlíku (vyšší obsah 
13C v listech). Mají také menší C/N pom�r a vyšší obsah živin v listech, to je ale asi zase dáno 

podobnými vlastnostmi p�íbuzných druh� (Tab. 13). 
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Tab. 12: Souhrn vztah� mezi jednotlivými FV. Pro každý vztah mezi FV je uvedena hladina pr�kaznosti pro jednoduchý regresní model p�ed a po fylogenetických 
korekcích (�ádek PIC) a také sm�r sklonu standardizované hlavní osy, tj. SMA (+ pro pozitivní, - pro negativní sklon). *** zna�í hladinu signifikance <0.001; ** p<0.01; * 
p<0.05, „ns“ p>0.05. Procento vysv�tlené variability, pr�se�ík SMA p�ímky s osou (intercept) a sklon SMA p�ímky jsou pro vybrané FV s pr�kazným vztahem k jiným FV 
vyneseny v Obr. 10- Obr. 17. V�tšina FV byla logaritmicky transformována, krom� LCC, TW, Wabv a Wblv. Vysv�tlivky ke zkratkám viz kap. 3.2, Tab. 2. Po�et druh� pro 
jednotlivé FV viz Tab. 5., kap. 3.2. 
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Tab. 13: Souhrn vztah� mezi jednotlivými FV. Pro každý vztah mezi FV je uvedena hladina pr�kaznosti pro jednoduchý regresní model p�ed a po fylogenetických 
korekcích (�ádek PIC) a také sm�r sklonu standardizované hlavní osy, tj. SMA (+ pro pozitivní, - pro negativní sklon). *** zna�í hladinu signifikance <0.001; ** p<0.01; * 
p<0.05, „ns“ p>0.05. Procento vysv�tlené variability, pr�se�ík SMA p�ímky s osou (intercept) a sklon SMA p�ímky jsou pro vybrané FV s pr�kazným vztahem k jiným FV 
vyneseny v Obr. 10-Obr. 17. Logaritmická transformace byla provedena u všech FV, krom� relativních investic do jednotlivých orgán�, LCC a obsahu vody v pletivech. 
Vysv�tlivky ke zkratkám viz kap. 3.2, Tab. 2. Po�et druh� pro jednotlivé FV viz Tab. 5., kap. 3.2. 
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Vyšší obsah TNC v ko�enech (Obr. 10) mají rostliny s nižším pom�rem C/N v listech 

(nap�. Bistorta vivipara, Thalictrum alpinum, Physochlaina praealta), m�k�ími listy a stonky 

(nízké LDMC a STDMC) a také ty rostliny, které více investují do podzemních orgán� a mají 

více vody v pletivech (dva posledn� jmenované vztahy po fyl. korekcích nevyšly pr�kazn�). 

 

Obr. 10: Vztah obsahu nestrukturálních sacharid� v ko�enech k ostatním FV. Vybrány jsou pouze ty FV 
s pr�kazným vztahem k TNC (Tab. 12, Tab. 13). Vztahy jsou zobrazeny pomocí standardizované hlavní osy 
(SMA), kdy p�ímka fituje data tak, aby byla minimalizována residuální variance u obou prom�nných. Rsq je 
upravený koeficient determinace, nezávislý na po�tu pozorování, p je hladina signifikance pro zobrazený vztah, 
slope zna�í sklon SMA p�ímky a intercept pr�se�ík SMA se svislou osou. Vysv�tlivky k použitým zkratkám viz 
Tab. 2, kap. 3.2. 
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Listový N (Obr. 11) je pozitivn� korelován s N v ko�enech a oddencích a s ko�enovým P, což 

je asi do zna�né míry dáno p�íbuzností druh� s takovými vlastnostmi (po fyl. korekcích 

nepr�kazné). Rostliny, které mén� investují do list�, mají více N v listech (po fyl. korekcích 

nepr�kazné). Rostliny s vyšším obsahem listového N mají m�k�í listy, investují více do 

podzemí (po fyl. korekcích nevyšlo pr�kazn�) a mají také vyšší obsah vody v nadzemním 

prýtu (Obr. 11). 

 

Obr. 11: Vztah obsahu listového N k ostatním FV. Vybrány jsou pouze ty FV s pr�kazným vztahem k LNC 
(Tab. 12, Tab. 13) Vztahy jsou zobrazeny pomocí standardizované hlavní osy (SMA), kdy p�ímka fituje data tak, 
aby byla minimalizována residuální variance u obou prom�nných. Rsq je upravený koeficient determinace, 
nezávislý na po�tu pozorování, p je hladina signifikance pro zobrazený vztah, slope zna�í sklon SMA p�ímky a 
intercept pr�se�ík SMA se svislou osou. Vysv�tlivky ke zkratkám Tab. 2 kap. 3.2. 
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Listový P (Obr. 12) je negativn� korelován s pom�rem listového C/N, obsah P je totiž 

pozitivn� korelován s obsahem N. Vyšší obsah fosforu v ur�itém orgánu také zna�í vyšší 

obsah P ve všech orgánech (po korekcích ale nepr�kazné). Nejvyšších hodnot listového P 

dosahovaly druhy, které najdeme v nejvyšších nadmo�ských výškách jako Alyssum klimesii, 

Waldheimia tridactylites a Desideria pumila. Rostliny s vyšším obsahem P také více investují 

do podzemních orgán� (po fyl. korekcích nepr�kazné) a mají m�k�í listy (stejné také u 

listového N). 

 

Obr. 12: Vztah obsahu listového P k ostatním FV. Vybrány jsou pouze ty FV s pr�kazným vztahem k LPC 
(Tab. 12, Tab. 13) Vztahy jsou zobrazeny pomocí standardizované hlavní osy (SMA), kdy p�ímka fituje data tak, 
aby byla minimalizována residuální variance u obou prom�nných. Rsq je upravený koeficient determinace, 
nezávislý na po�tu pozorování, p je hladina signifikance pro zobrazený vztah, slope zna�í sklon SMA p�ímky a 
intercept pr�se�ík SMA se svislou osou. Vysv�tlivky ke zkratkám Tab. 2 kap. 3.2 
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Rostliny s vyšším obsahem N v ko�enech (Obr. 13) více fixují t�žký izotop C (tzn. mají 

mén� zápornou hodnotu pro 13C, nepr�kazné po korekcích), dále mají mén� C v listech, a 

menší pom�r listového C ku N, (což souvisí s pozitivním vztahem k listovému N; vztah je 

nepr�kazný po korekcích) a více investují do biomasy list�. Ko�enový N je dále pozitivn� 

korelován s obsahem živin v podzemí i nadzemí (Obr. 13), všechny tyto vztahy ale vyšly po 

fyl. korekcích nepr�kazn�, krom� vztahu s ko�enovým P. Nejvyšších hodnot ko�enového N 

dosahovaly druhy fixující vzdušný dusík rodu Oxytropis a Astragalus a druh Artemisia 

moorcroftiana. 

 
Obr. 13: Vztah obsahu ko�enového N k ostatním FV. Vybrány jsou pouze ty FV s pr�kazným vztahem 
k RNC (Tab. 12, Tab. 13) Vztahy jsou zobrazeny pomocí standardizované hlavní osy (SMA), kdy p�ímka fituje 
data tak, aby byla minimalizována residuální variance u obou prom�nných. Rsq je upravený koeficient 
determinace, nezávislý na po�tu pozorování, p je hladina signifikance pro zobrazený vztah, slope zna�í sklon 
SMA p�ímky a intercept pr�se�ík SMA se svislou osou. Pro delta 13C je vodorovná osa p�evrácená a kv�li log 
transformaci bylo po�ítáno s kladnými hodnotami. Vysv�tlivky ke zkratkám Tab. 2 kap. 3.2 
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Obsah P v ko�enech (Obr. 14) pozitivn� koreluje s obsahem živin (N a P) v listech, 

ko�enech a oddencích (Tab. 12) a má negativní vztah k C/N pom�ru v listech. Rostliny 

s vyšším obsahem P mají m�k�í listy (mén� sušiny v listech) a více vody v pletivech. 

Z uvedených vztah� vyšel po fyl. korekcích (Tab. 12, Tab. 13) pr�kazn� jen vztah 

s ko�enovým N, což nazna�uje, že jsou ostatní vztahy ovlivn�ny podobnými vlastnostmi 

p�íbuzných druh�. 

 
Obr. 14: Vztah obsahu ko�enového P k ostatním FV. Vybrány jsou pouze ty FV s pr�kazným vztahem k RPC 
(Tab. 12, Tab. 13) Vztahy jsou zobrazeny pomocí standardizované hlavní osy (SMA), kdy p�ímka fituje data tak, 
aby byla minimalizována residuální variance u obou prom�nných. Rsq je upravený koeficient determinace, 
nezávislý na po�tu pozorování, p je hladina signifikance pro zobrazený vztah, slope zna�í sklon SMA p�ímky a 
intercept pr�se�ík SMA se svislou osou. Vysv�tlivky ke zkratkám Tab. 2 kap. 3.2 
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Nízké rostliny mají více živin v ko�enech, investují mén� do podzemí, mají mén� sušiny 

ve stoncích, více vody v biomase, investují více do list�, oddenk� a reprod. orgán� a mén� do 

biomasy stonk� (Obr. 15). Z uvedených vztah� po fyl. korekcích nevyšly pr�kazn� vztah 

s ko�enovými živinami, investice do podzemní biomasy, obsah vody v nadzemní biomase a 

relativní investice do list� (Tab. 12 a Tab. 13). 

 

 
Obr. 15: Vztah maximální výšky rostliny k ostatním FV. Vybrány jsou pouze ty FV s pr�kazným vztahem 
k výšce rostliny (Tab. 12, Tab. 13). Vztahy jsou zobrazeny pomocí standardizované hlavní osy (SMA), kdy 
p�ímka fituje data tak, aby byla minimalizována residuální variance u obou prom�nných. Rsq je upravený 
koeficient determinace, nezávislý na po�tu pozorování, p je hladina signifikance pro zobrazený vztah, slope 
zna�í sklon SMA p�ímky a intercept pr�se�ík SMA se svislou osou. Vysv�tlivky k použitým zkratkám viz Tab. 
2, kap. 3.2. 
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Rostliny s vyšším obsahem listového C (Obr. 16) mén� investují do biomasy list� a mají 

menší obsah vody v t�le a tužší listy (dominanty polopouští a stepí jako Artemisia salsoloides, 

Artemisia santolinifolia, Perovskia abrotanoides, Stipa caucasica, Astragalus munroi). 

Rostliny s menším obsahem sušiny v listech (nízké LDMC) mají nižší pom�r listového C/N 

(více N) a také mén� pevné stonky (nízké STDMC). Rostliny s pevn�jšími stonky mají více C 

v listech, více investují do stonk� a mén� do list� (nepr�kazné po fyl. korekcích, Tab. 13).  

 
Obr. 16: Vztah listového C, listové a stonkové sušiny k ostatním FV. Vybrány jsou pouze ty FV s pr�kazným 
vztahem (Tab. 12, Tab. 13). Vztahy jsou zobrazeny pomocí standardizované hlavní osy (SMA), kdy p�ímka 
fituje data tak, aby byla minimalizována residuální variance u obou prom�nných. Rsq je upravený koeficient 
determinace, nezávislý na po�tu pozorování, p je hladina signifikance pro zobrazený vztah, slope zna�í sklon 
SMA p�ímky a intercept pr�se�ík SMA se svislou osou. Vysv�tlivky k použitým zkratkám viz Tab. 2, kap. 3.2. 
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Rostliny s nižším listovým C/N pom�rem (Obr. 17) mají více N v oddencích (nepr�kazné 

po fyl. korekcích), více investují do podzemní biomasy (nepr�kazné po fyl. korekcích) a mají 

více vody v nadzemí. Obsah jednotlivých živin v oddencích spolu pozitivn� koreluje 

(nepr�kazné po fyl. kor.). Rostliny s vyšším obsahem P v oddencích mají více vody 

v nadzemním prýtu (nepr�kazné po fyl. kor.). Suchá celková biomasa pozitivn� koreluje  

 
Obr. 17: Vztah listového CN pom�ru, oddenkového P, celkové suché biomasy a obsahu 13C k ostatním FV. 
Vybrány jsou pouze ty FV s pr�kazným vztahem (Tab. 12, Tab. 13). Vztahy jsou zobrazeny pomocí 
standardizované hlavní osy (SMA), kdy p�ímka fituje data tak, aby byla minimalizována residuální variance u 
obou prom�nných. Rsq je upravený koeficient determinace, nezávislý na po�tu pozorování, p je hladina 
signifikance pro zobrazený vztah, slope zna�í sklon SMA p�ímky a intercept pr�se�ík SMA se svislou osou. Pro 
delta 13C je svislá osa p�evrácená a kv�li log transformaci bylo po�ítáno s kladnými hodnotami. Vysv�tlivky 
k použitým zkratkám viz Tab. 2, kap. 3.2. 

se živou biomasou (korela�ní koeficient 0.94). Rostliny, které mají v�tší biomasu, mají také 

více sušiny ve stoncích. Rostliny, které více investují do podzemní biomasy (vyšší R/S 
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pom�r), více fixují težký izotop C, stejn� jako ty s vyšším obsahem N v ko�enech (nepr�kazné 

po fyl. korekcích) 
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4.5. Obsah 13C v listech na gradientu nadmo�ské výšky a vlhkosti 

V podmínkách s dostatkem vody a normálním tlakem plyn�, je p�i asimilaci C 

diskriminován t�žký izotop uhlíku – 13C (kap. 1) – daleko více než v podmínkách kde rostliny 

trpí vodním stresem a/nebo kde je nižší parciální tlak plyn� (Körner, 2003). K diskriminaci 
13C  dochází hned na dvou úrovních – 1) p�i difúzi 13CO2 proniká do mezofylu daleko 

pomaleji než 12CO2, 2) Rubisco „dává p�ednost“ p�i fixaci CO2 lehkému izotopu C p�ed 

t�žkým (Körner, 2003). Rostliny z míst s nedostatkem vody a rostliny vysokých nadmo�ských 

výšek (kde je parciální tlak plyn� daleko menší, tudíž je snazší také difúze) by tedy m�ly 

p�íjmat težký izotop C daleko více než rostliny z „optimálních “ podmínek.  

Protože máme na studovaných lokalitách jak gradient vlhkostní, tak gradient výškový, 

nejsme schopni odlišit samostatný vliv každého z faktor�. Proto se použití trojrozm�rného 

modelu, kde obsah listového 13C vysv�tlujeme ob�ma gradienty, jeví jako nejlepší �ešení. 

(Dvourozm�rný konturový model, kde byl obsah 13C vynesen isoliniemi proti ob�ma 

gradient�m, nebyl p�ehledný.) 

C4 rostliny – Salsola jacquemontii a rostliny s CAM metabolismem - rod Rhodiola, nebyly 

do modelu zahrnuty, protože jejich zp�sob fixace C zvýhod�uje t�žký izotop uhlíku (z�stává 

pouze „limitace difúzí“) více než je tomu u rostlin s C3 metabolismem rostoucích ve stejných 

podmínkách (Körner, 2003). 

Pro oblast jezera Tsomoriri je typické, že v nejnižších nadmo�ských výškách (okolo 4600 

m n. m.) se vyskytují nejsušší habitaty – polopoušt� – rostliny tady mají nejvyšší hodnoty 

t�žkého izotopu C (Obr. 18), protože trpí suchem (zav�ené pr�duchy). S rostoucí nadmo�skou 

výškou následují stepi s indika�ní hodnotou vlhkosti kolem 2, v pásu stepí se pak již za�ínají 

objevovat habitaty s vyšší vhkostí – trávníky kolem vodote�í (indik. hodnota 3 a více) a 

v nejvyšších polohách následují sn�hová výležiska, prameništ� a subnivální stupe�. S rostoucí 

vlhkostí klesá obsah 13C v listech (Obr. 18). Na výškovém gradientu je nejprve v 

suchých nejnižších polohách obsah 13C vysoký a s rostoucí nadmo�skou výškou dochází 

k propadu, který se dá vysv�tlit v�tším zastoupením vlhkých habitat� (trávníky), kde rostliny 

nejsou limitovány vodou, to z�ejm� ovlivnilo podobu výsledného modelu (polopoušt�, jejichž 

indik. hodnota pro vlhkost je 1, se zhruba od 4900 m n. m. nevyskytují)15. Se stoupající 

nadmo�skou výškou se pak dále znovu zvyšuje fixace 13C, protože se zvyšuje ú�innost 

fotosyntetického aparátu (kap. 1.2) a tento efekt „p�ebije“ ú�inek vyšší vlhkosti habitat�. 

                                                 
15 Stejný efekt, tedy v nízkých nadmo�ských výškách vyšší obsah 13C, se stoupající nadmo�skou výškou nejprve 
pokles a od ur�ité výšky zase nár�st popsali také Li et al. (2009) a Liu et al. (2007). 
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Popsaný efekt je vid�t u habitat� s nejvyšší vlhkostí (kole hodnoty 6) v nejvyšších 

nadmo�ských výškách. Rostliny nejvyšších poloh navíc mohou být, stejn� jako pouštní a 

stepní druhy, limitovány suchem, protože voda m�že být po zna�nou �ást dne vázána ve 

form� ledu. (Obr. 18.) 
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Obr. 18: Vrstevnicový diagram modelující obsah listového 13C pomocí vlhkostního a výškového gradientu 
pro oblast Tsomoriri. Na horizontálních osách je uvedena skute�ná nadmo�ská výška sb�ru (m n. m.) a 
indika�ní hodnoty pro vlhkostní optimum vypo�ítané z 369 fytocenologických snímk� (kap. 3.2). Indika�ní 
hodnoty pro vlhkostní optimum jsou se�azeny od nejsušších míst (1 - polopoušt�) po nejvlh�í (6 – zavodn�ná 
místa). Použit byl model loess (neparametrický lokální regresní model) s parametry bandwidth = 1 a stupn�m 
polynomu = 2; DF = 7. Barevný pás na pravé stran� obrázku zobrazuje hodnoty pro listový 13C, kladn�jší 
hodnoty (modrá barva) znamenají, vyšší obsah težkého izotopu C v listech. Model zahrnuje 126 druh� rostlin. 

Na modelu závislosti 13C na vlhkostním a výškovém gradientu v oblasti Nubra (Obr. 19) 

se z�ejm� projevilo to, že jsou vegeta�ní stupn� oproti jezeru Tsomoriri posunuty do nižších 

nadmo�ských výšek, v nejnižším pásu se nám proto z�ejm� ješt� moc neuplat�uje efekt 

usnadn�né difúze (nižšího parciálního tlaku plyn�) a uplat�uje se pouze efekt vlhkostní 

(zav�ené pr�duchy). Naopak na Tsomoriri se nám z�ejm� ú�inek obou t�chto faktor� s�ítá 

(Obr. 18). Dokládá to nap�. to, že i tak striktn� suchomilné druhy, jako nap�. Tanacetum 

fruticulosum (indik. hodnota pro vlhkost 1.18), se v Nub�e lišily v obsahu 13C, a to tak, že 

jedinci nejnižší nadmo�ské výšky okolo 4100 m mají hodnotu pro 13C rovnu -30 ‰ a další 

jedinci z vyšší nadmo�ské výšky okolo 4500 m mají hodnotu -27.8 ‰. Z oblasti Tsomoriri 

máme tento druh až ve výšce 4600 m n. m. a obsah težkého izotopu C je roven -24.5 ‰. Také 

rozp�tí hodnot, minima a maxima pro obsah 13C jsou u obou lokalit rozdílné. Dalším 
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vysv�tlením pro rozdíly v trendu m�že být, že v Nub�e bylo opravdu suchomilných druh�, 

které byly sebrány a analyzovány daleko mén� (mén� druh� polopouští). V nejnižších 

polohách jsme za�ali sbírat až v pásmu stepí, kde se kolem vodote�í vyskytovaly druhov� 

velmi bohaté trávníky, pom�r sebraných stepních a vlhkomilných druh� nebyl stejný jako u 

jezera Tsomoriri a byl posunut ve prosp�ch druh� s vlhkostním optimem 3 a více, což mohlo 

do zna�né míry ovlivnit výsledky.  Stejn� jako u Tsomoriri je patrný trend zvyšování obsahu 
13C na gradientu nadmo�ské výšky. 
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Obr. 19: Vrstevnicový diagram modelující obsah listového 13C pomocí vlhkostního a výškového gradientu 
pro oblast Nubra. Na horizontálních osách je uvedena skute�ná nadmo�ská výška sb�ru (m n. m.) a indika�ní 
hodnoty pro vlhkostní optimum vypo�ítané ze 369 fytocenologických snímk� (kap. 3.2). Indika�ní hodnoty pro 
vlhkostní optimum jsou se�azeny od nejsušších míst (1 - polopoušt�) po nejvlh�í (6 – zavodn�ná místa). Použit 
byl model loess (neparametrický lokální regresní model) s parametry bandwidth = 1 a stupn�m polynomu = 2; 
DF = 6.76. Barevný pás na pravé stran� obrázku zobrazuje hodnoty pro listový 13C, kladn�jší hodnoty 
znamenají, vyšší obsah težkého izotopu C v listech. Model zahrnuje 92 druh� rostlin. 

Pro oblast Stoku je trend v obsahu 13C na vlhkostním gradientu v n�kterých aspektech 

podobný jako v oblasti Tsomoriri (Obr. 17). Tzn., že v nejnižších nadmo�ských výškách, se 

stepní vegetací, rostliny trpí suchem a mají více 13C. S rostoucí zavodn�ností substrátu (tj. 

vlhkomilné rostliny sebrané blíž k vodnímu zdroji) se pak obsah 13C snižuje (Obr. 20). „Hrb“ 

na trendu na vlhkostním gradientu (mezi indik. hodnotami pro vlhkost 1 až 3) se dá vysv�tlit 

tím, že je oblast Stoku typická výh�evnými jemnozrnými sut�mi tmavé barvy, které se 

vyskytují i ve vyšších polohách. Suchomilné rostliny se tady také vyskytují i ve vyšších 

polohách, dole jsou stresovány suchem, tedy mají vyšší hodnoty pro 13C a s rostoucí 

nadmo�skou výškou se k vodnímu stresu p�idává ješt� snadn�jší difúze pro plyny p�es 
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pr�duchy a tím také vyšší intenzita fixace 13C. V celém údolí po�etn� p�evažovaly na celém 

výškovém gradientu rostliny s vlhkostním optimem p�evážn� okolo 1 až 2, což m�že být další 

p�í�ina vzniku „hrbu“.  Nízké hodnoty 13C (r�žová barva) v nejvyšších polohách si u rostlin 

s optimem v suchých habitatech (okolo hodnoty 1 a 2) vysv�tluji výskytem druhu Aconogon 

tortuosum, což je dužnatá rostlina s rozsáhlým ko�enovým aparátem, není tedy limitována 

nedostatkem vody a má proto nižší obsah 13C v listech oproti mén� dužnatým rostlinám. 

Zvyšování obsahu težkého izotopu C s nadmo�skou výškou u rostlin vlh�ích habitat� (ve 

kterých se neprojevuje limitace nedostatkem vody) je z�ejm� zase spojeno se snadn�jší difúzí 

pro težký izotop C se snižujícím se parciálním tlakem plyn� (Körner, 2003, Li et al., 2009). 

Lokalita Stok je v porovnání s p�edešlými dv�ma celkov� nejníže položená (3700-4900 m n. 

m.) a má proto nejnižší minimální hodnoty pro obsah 13C, je to z�ejm� dáno vyšším 

parciálním tlakem plyn� a tedy pomalejší difúzí pro 13CO2 p�es pr�duchy. 
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Obr. 20: Vrstevnicový diagram modelující obsah listového 13C pomocí vlhkostního a výškového gradientu 
pro oblast Stok. Na horizontálních osách je uvedena skute�ná nadmo�ská výška sb�ru (m n. m.) a indika�ní 
hodnoty pro vlhkostní optimum vypo�ítané ze 369 fytocenologických snímk� (kap. 3.2). Indika�ní hodnoty pro 
vlhkostní optimum jsou se�azeny od nejsušších míst (1 - polopoušt�) po nejvlh�í (6 – zavodn�ná místa). Použit 
byl model loess (neparametrický lokální regresní model) s parametry bandwidth = 1 a stupn�m polynomu = 2; 
DF = 6.76. Barevný pás na pravé stran� obrázku zobrazuje hodnoty pro listový 13C, kladn�jší hodnoty 
znamenají, vyšší obsah težkého izotopu C v listech. Model zahrnuje 81 druh� rostlin. 
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4.6. Vnitrodruhové rozdíly v obsahu živin na výškovém gradientu 

Obsah živin (listového N a P) se u �ty� vybraných druh� pr�kazn� lišil (Obr. 21). Druhy 

Poa attenuata a Delphinium brunonianum m�ly v�tší pr�m�rné hodnoty listového N (2-3%) 

než druhy Thylacospermum caespitosum a Waldheimia tridactylites (1-2 %). Druh Poa m�l 

nejv�tší rozptyl hodnot koncentrací listového N (od 0.9 do 5.9 %), což odpovídá nejv�tšímu 

výškovému rozsahu (od 3600 do 6000 m!) a po�tu kontrastních habitat� (od polopouští po 

horní hranici rozší�ení cévnatých rostlin), ve kterých daný druh najdeme. Menší rozptyl 

hodnot m�ly druhy s užší ekologickou valencí (Delphinium, Thylacospermum). Nejvyšších 

pr�m�rných hodnot listového P dosahovaly druhy v tomto po�adí Waldheimia, Delphinium, 

Poa a nakonec Thylacospermum. 

 

Obr. 21: Box and whiskers diagramy mezidruhového srovnání hodnot koncentrací listového dusíku 
(LNC), fosforu (LPC) a pom�ru dusíku a fosforu (N/P). Celkem bylo hodnoceno 293 jedinc� �ty� druh�: Db - 
Delphinium brunonianum, Pa – Poa attenuata, Tc - Thylacospermum caespitosum, Wt - Waldheimia 

tridactylites. Nep�ekrývající se „zá�ezy“ (notch) zna�í pr�kazn� odlišné mediany. 

Pr�kazn� také vyšlo mezidruhové srovnání hodnot pom�ru N/P (Obr. 22). Druh Poa má 

pr�m�rnou hodnotu N/P pom�ru 17.9 (v�tší hodnoty než 15 indikují možnou limitaci 

fosforem, Koerselman a Meuleman, 1996, Güsewell, 2004), zatímco druhy Waldheimia a 

Thylacospermum mají hodnoty 12.1 a 12.9, což nazna�uje možnou limitaci dusíkem. Druh 

Delphinium m�l pr�m�rnou hodnotu N/P pom�ru 15.03. 
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Obr. 22: Vztah listového dusíku (LNC) a fosforu (LPC). Celkem bylo hodnoceno 293 jedinc� �ty� druh�: Db 
– Delphinium brunonianum, Pa – Poa attenuata, Tc – Thylacospermum caespitosum, Wt - Waldheimia 

tridactylites. Vztahy jsou zobrazeny pomocí standardizované hlavní osy (SMA), kdy p�ímka fituje data tak, aby 
byla minimalizována residuální variance u obou prom�nných. 

Zajímav� vychází srovnání obsahu živin mezi alpinským a subniválním stupn�m a zm�ny 

s nadmo�skou výškou v t�chto kontrastních habitatech (Obr. 23). U druhu Poa nejsou u 

populací z alpinské a subnivální zóny pr�kazn� odlišné pr�m�rné hodnoty pro listový N (P = 

0.154), nicmén� ty se m�ní s nadmo�skou výškou a to v opa�ném sm�ru (pr�kazná interakce 

výšky a prost�edí, P < 0.001). V alpinském stupni se obsah listového N snižuje s rostoucí 

nadmo�skou výškou, od stepí a polopouští v nejnižších polohách, kde jeho hodnoty dosahují 

5-6 %, po zapojené trávníky na horním okraji alpinského stupn�, kde se hodnoty pohybují 

v normálním (Körner, 1989) rozmezí od 2 do 3%. V subniválním stupni dochází op�t k 

nár�stu hodnot s rostoucí nadmo�kou výškou s maximem kolem 4 % obsahu listového N v 

6000 m n. m. Pr�b�h listového P u studované lipnice je podobný jako u listového N, s tím 

rozdílem, že pr�m�rné hodnoty živin v subniválním stupni jsou pr�kazn� nižší než v 

alpinském stupni (P < 0.001).   

U druhu Waldheimia jsou pr�m�rné hodnoty živin v subniválním stupni pr�kazn� nižší 

než v alpinském stupni (P = 0.027), a klesají s nadmo�skou výškou, pr�kazn� v alpinském 

stupni. Listový P u druhu Waldheimia a ob� živiny u druhu Delphinium se zvyšují 

s nadmo�skou výškou (P < 0.01). Živiny u druhu Thylacospermum nevykazují žádný výrazný 

trend s rostoucí nadmo�skou výškou v rámci alpinské a subnivální zóny. Nicmén�, jedinci 

z alpinské zóny mají pr�kazn� vyšší hodnoty listového N ale pr�kazn� nižší hodnoty listového 

listového P než jedinci ze subnivální zóny (ob� P < 0.01). 
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Obr. 23: Srovnání obsahu listových živin (N, P) u 4 druh� rostlin mezi alpinským a subniválním stupn�m 
a zm�ny v rámci t�chto habitat� s nadmo�skou výškou vyjád�ené regresní p�ímkou. Byl použit lineární 
regresní model, rovnice regresní p�ímky je uvedena p�ímo v grafech, R2 je upravený koeficient determinace. 
Rovnice regresní p�ímky je uvedená pouze u pr�kazných trend�. Použité zkratky jsou vysv�tleny v Tab. 2 v kap. 
3.2. 
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5.  Diskuse 

Z výsledk� práce vyplývá, že se n�které funk�ní vlastnosti rostlin (~ adaptace) uplat�ují ve 

v�tší mí�e v ur�itých habitatech a jiné vlastnosti ne kap. 4.1. Za rozdíly jsou v�tšinou 

zodpov�dné dva faktory – gradient nadmo�ské výšky a vlhkostní gradient – jejichž p�sobení 

v oblasti Ladaku nelze odd�lit. Roli ale hraje také vzájemná p�íbuznost druh� v jednotlivých 

habitatech a s ní spojené vlastnosti, které si rostliny uchovávají nezávisle na prost�edí. 

K odfiltrování p�íbuzenských vztah� byla použita metoda fylogenetická korekce (PIC), která 

je ale �ástí v�decké ve�ejnosti také kritizována (Westoby et al., 1995). Použili jsme ji, protože 

v n�kterých habitatech, zejména ve stepích a trávnících, roste velký po�et blízce p�íbuzných 

druh�, které vykazují podobné morfologické charakteristiky a které mají velmi podobné 

areály rozší�ení (nej�ast�ji Tibet a centrální Asie). Jedná se zejména o rody Artemisia 

(polopoušt�, stepi), Oxytropis (stepi, trávníky), dále Astragalus (trávníky) a rody Carex a 

Kobresia (trávníky). Rod Artemisia v oblasti Ladaku zahrnuje nej�ast�ji vysoké, d�evnaté 

druhy, rod Oxytropis a Astragalus zahrnuje rostliny s hluboko zasahujícím hlavním ko�enem a 

blízce p�íbuzné rody Carex a Kobresia zahrnují klonální rostliny s rozsáhlými oddenky. 

Pokud se jedná o konzervativní vlastnosti udržované pouze v rámci taxonomických skupin, 

které se nem�ní s environmentálními faktory, pak by nám mohly zkreslit výsledky – zejména 

predik�ní schopnost jednotlivých FV pro distribuci rostlin. 

5.1. Porovnání funk�ních vlastností mezi jednotlivými typy habitat� 

Je jasné, že klasifikace rostlin do habitat� je pouze zobecn�ní, v�tšina sbíraných druh� se 

vyskytuje s menší �i v�tší frekvencí také v jiných habitatech (Dvorský et al., 2010). 

Klasifikace do jednotlivých habitat� m�že být ale p�ínosná pro nastín�ní základních 

mechanism�, které jsou zodpov�dné za distribuci rostlin v Ladaku. Habitaty se mezi sebou 

nejvíce lišily ve funk�ních vlastnostech spojených s relativními investicemi rostlin do 

biomasy orgán� (Tab. 9 a Obr. 3, str. 27-28).  

investice rostlin do biomasy orgán� 

Studované druhy cévnatých rostlin Ladaku investují do biomasy orgán� v tomto po�adí – 

listy (pr�m�r 31 %, medián 28%), ko�eny (pr�m�r 30 %, medián 29 %) > oddenky (pr�m�r 

26 %, medián 21%) > báze (pr�m�r 22 %, medián 19 %) > stonky (pr�m�r 13 %, medián 

11%) a reproduk�ní orgány (pr�m�r 12 %, medián 7 %). Tento trend je shodný s pozorováním 

Körnera a Renhardta (1987), kte�í porovnávali alokaci biomasy do jednotlivých orgán� u 
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nížinných a horských alpských bylin16. Vyšlo jim, že se s rostoucí nadmo�skou výškou 

zmenšuje investice rostlin do stonk�, což je ve shod� s naším pozorováním (Obr. 3 a Obr. 8, 

str. 38). 

Nejvíce biomasy (Obr. 3) mají rostliny ze spodních partií (stepí a polopouští), �í�ních 

náplav a také rostliny sutí17. Po fylogenetických korekcích nám rozdíly mezi habitaty vyšly 

nepr�kazn�, což m�že znamenat, že je výsledek zna�n� ovlivn�n p�íbuzností druh� a jejich 

podobných vlastností. To m�že být p�ípad polopouští a stepí s výskytem velkých pely�k� (A. 

salsoloides, A. santolinifolia, A. stracheyi, A. brevifolia, A. moorcroftiana), a dále 

subniválního stupn� s t�žišt�m výskytu rodu Saussurea (S. gnaphalodes, S. hypsipeta, S. 

glacialis, S. medusa) a s rodem Saxifraga typickým pro sn�hová výležiska (S. cernua, S. 

ciliatopetala, S. nanella, S. flagellaris). Podobn� v alpínských sutích najdeme blízce p�ibuzné 

druhy rod� Leontopodium (L. leontopodinum, L. ochroleucum, L. pusillum), Saussurea (S. 

glanduligera, S. jacea, S. schultzii), a Elymus (E. schrenkianus, E. schugnanicus). 

Nejvyšší rostliny jsou nalézány v polopouštích, stepích, na stávaništích dobytka, �í�ních 

náplavech a sutích. Za rozdíly z�ejm� stojí stejné druhy jako v p�ípad� investic do celkové 

biomasy. V této analýze jsme navíc již p�ibrali také d�eviny17. Výška rostlin pozitivn� 

koreluje s investicí do stonk�, která se s nadmo�skou výškou výrazn� snižuje (Körner a 

Renhardt, 1987), tento trend jsme pozorovali také u našich rostlin (Obr. 3, Obr. 8). Nejnižší 

rostliny byly nalézány v nejvyšších polohách – sn�hová výležiska, subnivální pás a také 

v níže položených eutrofizovaných trávnících, které jsou do zna�né míry ovlivn�ny pastvou. 

Také investice do list� se mezi jednotlivými habitaty liší, z�ejm� to není zp�sobeno jenom 

gradientem nadmo�ské výšky (Obr. 3), ale hrají zde roli další faktory jako zvýšená vlhkost a 

úživnost p�d. V�tší investice do list� najdeme u druh� stávaniš� dobytka, �í�ních náplav, 

sn�hových výležisek a subiválního pásu. Navíc nelze hovo�it o nízkých investicích do list� u 

žádného z habitat� v porovnání nap�. s loukami temperátní zóny16 (Körner a Renhardt, 1987), 

viz první odstavec. 

Investice do stonk� byla mezi jednotlivými habitaty vysoce rozdílná (Obr. 3 a Tab. 9). 

Nejmén� do stonk� investují rostliny habitat� vysokých nadmo�ských výšek, což z�ejm� 

souvisí se zm�nou funkce stonk� od op�rné funkce pro listy na oporu pouze kv�t� (Fabbro a 

Körner, 2004). Rostliny si ale díky redukci stonk� více stíní – je v horách v�tší tlak na 

                                                 
16 Byliny nižších poloh Alp investovaly nejvíce do stonk� s kv�ty (35 %), list� (22 %) a bází (28%) a nejmén� 
do ko�en� a speciálních zásobních orgán� (14 %). Horské alpské rostliny naproti tomu nejvíce investovaly do 
ko�en� a speciálních zásobních orgán� (30 %), báze (28%), list� (24%) a nejmén� do stonk� s kv�ty (18 %). 
17 Ke�e a stromy (Salix sericocarpa , Myricaria elegans – �í�ní náplavy a Rosa webbiana – stepi) byly kv�li 
velké celkové biomase v pom�ru k bylinným druh�m vylou�eny. 
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rozmnožování, který p�ebije d�ležitost asimilace? Nebo rostliny mají dostatek asimilát� i p�es 

toto „omezení“? Dalším vysv�tlením snižování investic do stonk� m�že být v�tší 

pravd�podobnost poškození rostliny silnými v�try ve vyšší nadmo�ské výšce. 

P�i sb�ru materiálu bylo v n�kolika p�ípadech obtížné zjistit p�esné investice do ko�en�, 

zejména u n�kterých hluboko ko�enících druh�. Körner (2003) a Ma et al. (2010) popisují u 

horských rostlin trend zvyšování množství zejména tenkých ko�ínk� s nadmo�skou výškou, 

tyto ko�ínky se ale velmi snadno p�etrhají a p�i manipulaci z�stanou v substrátu. Myslím si 

ale, že jsme vykopali v�tšinu podzemních orgán� u studovaných rostlin. V�tší problém byl 

s klonálními rostlinami, typicky rod Kobresia, u t�chto rostlin rostoucích v hustých trávnících 

navzájem propojených klon� není odlišení jedince a celého individuálního klonu možný. 

Myslím si však, že i u klonálních rostlin jsme se skute�ným proporcím investic do 

jednotlivých orgán� alespo� p�iblížili.  

obsah nestrukturálních sacharid� (TNC) 

Obsah celkových nestrukturálních sacharid� v ko�enech a také rozp�tí hodnot se mezi 

habitaty významn� lišily (Obr. 3, kap. 4.1). Za rozdíly v rozp�tí jsou zodpov�dné �asto 1-2 

druhy daného habitatu. Ve sn�hových výležiskách, které m�ly malý rozptyl hodnot 

koncentrace TNC a v pr�m�ru nejvyšší obsah TNC (Obr. 3) ze všech habitat�, mají n�jvyšší 

obsah druhy Cremanthodium elisii (24 %, �ele� Asteraceae
18), Rhodiola imbricata (41 %) a 

Oxyria digyna (22 %). Dalším habitatem s vysokým obsahem TNC  jsou stávaništ� dobytka 

s druhem Physochlaina praealta (27%, �ele� Solanaceae) a Leymus secalinus (14 %, �ele� 

Poaceae). Pro stávaništ� byl ale zatím na obsah TNC analyzován pouze malý po�et druh�. 

Nejv�tší rozptyl v obsahu TNC vykazovaly alpinské trávníky (1-40 %), které m�ly také 

nejv�tší podíl druh� analyzovaných na TNC. Druhem alp. trávník� s nejnižším obsahem TNC 

byl Saxifraga hirculus (1.5 %), nejvíce nestrukturálních sacharid� m�l druh Polygonum 

viviparum (41 %) a Thalictrum aplinum (32 %). K rozdíl�m v obsahu TNC mezi jednotlivými 

habitaty mohla p�isp�t také doba sb�ru materiálu, která se pohybovala u r�zných lokalit 

v rozmezí jednoho m�síce. Obsah TNC totiž prod�lává sezónní zm�ny, nejvyšší koncentrace 

TNC v podzemních orgánech se objevují na konci vegeta�ní sezóny (Körner, 2003), což je 

v Ladaku p�elom srpna a zá�í. Z rozdíl� TNC mezi habitaty zatím nem�žeme u�init definitivní 

záv�r, je pot�eba zjišt�ní obsahu TNC u více druh�, analyzováno bylo zatím 65 z celkových 

217ti druh�. 

                                                 
18 �eledi jsou udávány pouze pro rody, které nemusí být �eským botanik�m známé. 
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Obsah TNC pozorovaný pro podzemní orgány rostlin nižších poloh temperátu, nap�. ze 

suchých luk (Jane�ek et al., 2010) �i z mediteránu (Palacio et al., 2007) rozhodn� není nižší 

než obsah TNC v ko�enech našich rostlin. Celkov� nejvyšších hodnot obsahu TNC 

v ko�enech mezi všemi druhy, okolo 40%, dosahovaly Pleurospermum hookerii, Aconogon 

tortuosum a Polygonum viviparum (Polygonaceae), Rhodiola imbricata, Thalictrum alpinum. 

Naopak nejnižší obsah vykazoval rod Saxifraga (okolo 1- 3%) s drobnými tenkými ko�ínky, 

které z�ejm� neplní zásobní funkci a také rod Stipa (okolo 1 %), u n�jž je to z�ejm� zp�sobeno 

také typem ko�en� (tenké svaz�ité ko�eny), které nemají zásobní funkci, zásobním orgánem 

jsou nejspíše báze. Pro u�in�ní záv�ru je tedy pot�eba také analýza více druh� orgán�, které u 

n�kterých rostlin mohou plnit zásobní funkci namísto/spolu s ko�eny a oddenky. 

Rod Cremanthodium obsahoval až kolem 30 % fruktan�, zvýšený obsah t�chto slou�enin 

je dáván do souvislosti s mrazovou odolností rostlin a s odolností rostlin proti suchu (Körner, 

2003, Valluru et al., 2008). To by mohlo vysv�tlovat pro� se druh Cremanthodium ellisii 

obejvuje v tak rozdílných habitatech jako jsou sn�hová výležiska ve vysokých nadmo�ských 

výškách a sušší sut� nižších poloh. Další studium této problematiky je nutné. 

A�koliv obsah TNC nebyl analyzován pro všechny druhy rostlin, i tak m�žeme kapitolu 

sacharid� uzav�ít tím, že distribuce vysokohorských rostlin z�ejm� není limitovaná omezenou 

tvorbou fotoasimilát�, protože rostliny nevykazují nízké hodnoty TNC ve srovnání s druhy 

nížinnými (Körner, 2003, Jane�ek et al., 2010, Palacio et al., 2007). 

obsah živin v listech 

Obsah živin v listech se mezi jednotlivými habitaty nelišil. Koncetrace N v listech rostlin 

která se pr�m�rn� pohybuje okolo 2.3 % sušiny listu (nejnižší hodnota 0.7 % a nejvyšší 5.4 

%)19 i u habitat� nejsušších (polopoušt� pr�m�rn� 2.1 %) a také u habitat� nejvyšších 

nadmo�ských výšek (subnivální stupe� pr�m�rn� 2.3% ) nazna�uje, že rostliny z�ejm� nejsou 

omezeny nedostatkem N20 (Körner, 1989) a mají ho dostatek (Körner, 2003). Za normální 

koncentrace listového N pro rostliny nižších poloh je brána hodnota okolo 2.5 %, hodnoty 

kolem 3-4% jsou považovány za vysoké (Körner, 2003).  

obsah 13C izotopu v listech 

Obsah izotopu se mezi jednotlivými habitaty liší (Obr. 3), nejvyšší hodnoty 13C v listech 

m�ly rostliny nejsušších habitat� nižších nadmo�ských výšek a dále rostliny nejvyšších poloh. 

                                                 
19 Po vylou�ení druh� fixujících vzdušný N2 (�ele� Fabaceae) se pr�m�rný obsah N v listové sušin� nezm�nil 
(2.3 %), min hodnota také z�stala stejná a nejvyšší hodnota se pohybovala kolem 5 %. 
20 Christian Körner (1989) porovnával obsah listového N alpských a skandinávských rostlin nízkých a vysokých 
nadmo�ských výšek u podobných druh� a zjistil, že rostliny nejvyšších poloh obsahovaly daleko více N než 
rostliny z nižších nadmo�ských výšek (kap. 1.1). 
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Tento výsledek je ve shod� s výsledky jiných prací (Liu et al., 2007, Li et al., 2009, Körner, 

2003), které pozorovaly u rostlin suchých biotop� (polopoušt�, stepi) a u rostlin vyšších poloh 

(s ú�inn�jším fotosyntetickým aparátem, mechanismus je popsán v kap. 1) vyšší obsah 13C 

v pletivech. Více bude tato problematika rozebrána v kap. 5.4. 

obsah sušiny a vody 

Obsahy sušiny v listech a stoncích (LDMC, STDMC) mají spole�ný trend – vysoký obsah 

sušiny vykazují rostliny polopouští a stepí, �í�ních náplav a alpinských trávník�. U polopouští 

a stepí obsahují rostliny mén� vody. V alpinských trávnících se zase vyskytuje více 

graminoid�, které mají obecn� více sušiny ve stoncích a listech (Garnier et al., 2007). Na 

náplavech rostou d�eviny a ty obsahují mén� vody ve v�tvích (stoncích) a mají více sušiny 

(více op�rných pletiv). V p�ípad� vysoké hodnoty LDMC u náplav� výsledky ovlivnil druh 

Elymus jacquemontii (Poaceae) s LDMC okolo 740 mg.g-1. Náplavy jsou jedním z nejh��e 

vymezených habitat� a jednotlivé druhy (krom� d�evin) nalezneme i v jiných prost�edích. 

Vysoký obsah sušiny u rostlin alpinských sutí by se dal vysv�tlit vyšším podílem vysokých 

bylin jako Delphinium brunonianum, a Heracleum pinnatum, Dasiphora dryadanthoides 

(Rosaceae), Aconogon tortuosum a Rheum spiciforme (Polygonaceae); to je z�ejm� dáno 

stabiln�jším klimatem sutí, vyšším obsahem vody (Körner, 2003) a také tím, že jsou vysoké 

byliny mezi blavany chrán�ny p�ed poni�ením v�trem. V�tší výška klade vyšší nároky na 

oporná pletiva (Niklas, 1995). Nízký obsah sušiny vykazují stávaništ� dobytka a sn�hová 

výležiska. Stávaništ� jsou �asto zasolená, rostou na nich dužnaté druhy jako Knorringia 

pamirica (Polygonaceae), Polygonum aviculare a P. cognatum. Sn�hová výležiska jsou 

naproti nim vodou zásobená velmi dob�e a rostou na nich velmi dužnaté rostliny – rod 

Saxifraga, Rhodiola imbricata, Ranunculus lobatus. Podobn� nejnižší hodnoty STDMC m�ly 

rostliny stávaniš� dobytka a sn�hových výležisek, což se dá vysv�tlit stejn� jako nižší LDMC 

velkou dužnatostí rostlin. Nízký obsah stonkové sušiny m�ly ale také rostliny eutrofizovaných 

trávník�, u nichž se to dá vysv�tlit vyšším podílem dvoud�ložých rostlin než v p�ípad� 

alpinských trávník�, bezprost�ední blízkostí vodote�í, ale možná stejn� jako u stávaniš� 

dobytka také zasoleností v d�sledku intenzivní pastvy.  

Rozdílný obsah vody v nadzemním prýtu mezi jednotlivými habitaty (Obr. 3) se dá 

vysv�tlit podobn� jako LDMC a STDMC. Nízký obsah vody mají rostliny polopouští a stepí, 

vysoký zase rostliny v t�sné blízkosti vodote�í nebo ve vysokých polohách dostate�n� 

zásobených vodou (subnivál, výležiska) a dužnaté rostliny stávaniš� dobytka. Obsah vody 

v nadzemním prýtu je z�ejm� do zna�né míry dán stanovišt�m a ne p�íbuzností druh� – po 

fylogenetických korekcích tato FV vyšla pr�kazn�. Obsah vody v podzemních orgánech se 
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zvyšoval s nadmo�skou výškou (Obr. 8) a také s rostoucí vlhkostí habitat� (Obr. 9), což se dá 

vysv�tlit klesajícím podílem d�evnatých ko�en�, které mají nižší obsah vody, v t�chto 

habitatech. 

5.2. Nep�ímá gradientová analýza (PCA) pro oblast Tsomoriri 

Oblast Tsomoriri (potažmo lokalita Chamser) je oproti ostatním – Nub�e a Stoku – 

výjime�ná velmi dlouhým výškovým a vlhkostním gradientem a pozvoln� stoupajícími svahy 

v nejvyšších polohách. Rostliny v této oblasti dosahují nejvyšších nadmo�ských výšek21, 

protože se ledovce vyskytují až od ca 6000 m n. m. a výše. Tsomoriri je díky tomu ideálním 

místem pro studium limitací subniválních rostlin nejvyšších poloh. 

Na této lokalit� výskyt rostlin ovliv�ují dva hlavní gradienty prost�edí – vlhkostní a 

výškový (kap. 4.2, Obr. 4 a Obr. 5), vliv t�chto faktor� prost�edí nelze od sebe odd�lit, 

protože s rostoucí nadmo�skou výškou roste po�et vlhkých habitat� (trávník�, vlh�ích sutí, 

sn�hových výležisek až k nejvyššímu subniválnímu stupni). A�koliv nebyla m��ena p�dní 

vlhkost p�ímo, ale jako náhrada byla použita indika�ní hodnota pro p�dní vlhkost (tedy 

optimum druhu pro vlhkost, kap. 3.2), druhy se v prostoru ordina�ního diagramu rozmístily 

celkem p�edpovídateln�.  

Trendy pro investice rostlin do biomasy jednotlivých orgán� popsané v kap. 5.1 nám pro 

oblast Tsomoriri vycházejí podobn�. Znovu se nám tady objevuje negativní vztah výšky 

rostlin s gradientem nadmo�ské výšky. Pokud se podíváme na korelace mezi jednotlivými FV 

(Obr. 6), zjistíme, že se nám rozd�lily na vlastnosti spojené zejména s investicemi do 

nadzemního prýtu a obsahem vody, a na ty spojené s obsahem živin.  

Negativní vztah obsahu N a C u rostlin habitat� suchých a také u habitat� ležících ve 

vysokých nadmo�ských výškách nazna�uje, že zde existuje limitace sinkem (popsaná v kap. 

1.1). Rostliny mají vyšší obsah N a nemohou jej „na�edit“ C (využít k r�stu) V nízkých 

polohách je to z�ejm� kv�li nedostatku vody a ve vysokých polohách kv�li nízkým teplotám, 

které r�st omezují (Körner, 2003).  

5.3. Odpov�� FV na gradient nadmo�ské výšky a vhkosti 

Funk�ní vlastností, která se n�jvíce m�ní u rostlin s optimem ve vyšších nadmo�ských 

výškách je velikost investice rostlin do stonk� (regresní model vysv�tlil asi 18 % variability), 

Obr. 8, str. 38. Investice do stonk� se tak zdají být jedním z nejlepších prediktor� distribuce 

                                                 
21 Nap�. druh Alyssum klimesii (Brassicaceae) roste ješt� okolo 6000 m n. m 
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rostlin v Ladaku. Po fylogenetických korekcích investice do stonk� vyšly pr�kazn�, což 

nazna�uje, že jde o FV, která je ovliv�ována spíše prost�edím, než genotypem (Tab. 10).  

Rostliny s optimem ve vyšších nadmo�ských výškách a také rostliny s optimem ve vlh�ích 

biotopech jsou nižší a mají mén� biomasy (Tab. 10). Zatímco pro vlhkostní optimum vyšel 

tento vztah po fylogenetických korekcích pr�kazn� (tzn., že není ovlivn�n podobností 

vlastností u p�íbuzných druh�), pro optimum nadmo�ské výšky tomu tak nebylo. P�í�inou je 

z�ejm�, již zmín�ná, podobnost ve funk�ních vlastnostech u p�íbuzných druh� (kap. 5.1) – 

dole rostou p�íbuzné vysoké pely�ky (Artemisia), ve st�edních polohách vysoké, vzájemn� 

p�íbuzné chrpice (Saussurea) a v nejvyšších polohách další skupina vzájemn� p�íbuzných 

nízkých chrpic, nebo také lomikamen� (Saxifraga). 

Rostliny typické pro vyšší polohy mají vyšší množství N v podzemních orgánech (Tab. 10 

a Obr. 8), zajímavé je, že stejný trend vzr�stající koncentrace živin v podzemních orgánech 

nesleduje také listový N, i když je s obsahem N v podzemních orgánech pozitivn� korelován 

(Obr. 5, str. 32 a Obr. 11, str. 45). Možným vysv�tlením je, že rostliny mají dostatek N 

v listech, který je pot�ebný pro tvorbu bílkovin fotosyntetického aparátu, na celém výškovém 

gradientu (kap. 1.2). Nicmén� rostliny v nízkých suchých polohách a také vysokých 

chladných polohách kv�li nedostatku vody resp. nízkým teplotám rostou pomalu a hromadí 

živiny v listech. P�ebyte�ný N, který nelze využít pro r�st a tvorbu bílkovin fotosyntetického 

aparátu, pak z�stává v podzemních orgánech. Tato schopnost bude navíc z�ejm� ovlivn�na 

taxonomickou p�íslušností druhu, jak nazna�ují nepr�kazné vztahy po fylogenetických 

korekcích (Tab. 10). Vliv na trend m�že mít nap�. �ele� Fabaceae, s druhy, které mají 

optimum v alpinských trávnících a alpinských sutích. Tato �ele� je totiž obecn� známá 

schopností fixovat vzdušný N2 a mezi studovanými druhy m�la jedny z nejv�tších hodnot 

obsahu N v podzemních orgánech. Dále výsledky mohl ovlivnit výskyt druh� s d�evnatými 

ko�eny (rod Artemisia), které mají v ko�enech hodn� mrtvé biomasy s ligninem a obsah N je u 

takových druh� nižší (Hua et al., 2001, Freschet et al., 2010). Vyšší hodnoty obsahu 

ko�enového N m�ly také druhy �eledi Brassicaceae, které se vyskytují hlavn� v subiválu a 

v alpinských sutích.  

5.4. Obsah 13C v listech na gradientu nadmo�ské výšky a vlhkosti 

Lokality stok a Nubra mají oproti Tsomoriri vegeta�ní stupn� posunuty o 400-500 

výškových metr� níže (kap. 3.1), proto vypadají výsledné vrstevnicové modely jinak (Obr. 19 

a Obr. 20)! Navíc jsme zde p�i sb�ru materiálu nezahrnuli pás polopouští a za�ali jsme až 

v pásmu stepí, nejnižší polohy byly totiž zna�n� ovlivn�né �lov�kem. 



Diskuse 
 

 67 

Z rozdílného intervalu rozp�tí obsahu listového 13C v oblasti Tsomoriri (Obr. 18, str. 54) 

v porovnání s oblastmi Stok a Nubra (Obr. 19, str. 55 a Obr. 20, str. 56) lze vid�t, že jeho 

obsah opravdu stoupá s nadmo�skou výškou22. Pokud se podíváme na skute�né hodnoty 

nam��eného obsahu 13C v listech, zjistíme, že v oblasti Tsomoriri jsou na nejvyšších 

lokalitách (okolo 6000 m n. m.) hodnoty pro 13C nej�ast�ji v rozmezí -23 až -24‰, na lokalit� 

Nubra je to v 5200 m nej�ast�ji hodnota -25 až -27‰  a na Stoku je to v 4900 m n. m. 

nej�ast�ji hodnota mezi -26 a -27‰. 

Na Tsomoriri, lokalit� s nejdelším výškovým gradientem, kde se nejvyšší odb�rové místo 

nachází až okolo 6000 m n. m., mají rostliny nejvyšší obsah t�žkého izotopu C práv� zde 

(nejvýše sebraná rostlina Alyssum klimesii má -23.5‰) a také na nejníže položeném 

odb�rovém míst� v polopoušti ve 4600 m n. m. (Cicer microphyllum -23 ‰). To potvrzuje 

hypotézu (kap. 1.2), že v nízkých nadmo�ských výškách je vyšší fixace težkého izotopu 

z�ejm� zp�sobena vodním stresem a v nejvyšších polohách vyšší ú�inností fotosyntetického 

apa�átu rostlin (Körner, 2003) a možná také vodním stresem, v d�sledku zamrzlé p�dní vody 

(Körner, 2003). 

Velká �ást této kapitoly je již diskutovaná p�ímo ve výsledcích (kap.4.5), p�ikro�ila jsem 

k tomu kv�li lepší orientaci, protože je nutné p�i �tení textu do obrázk� neustále nahlížet. 

5.5. Vnitrodruhové rozdíly v obsahu živin na výškovém gradientu 

Ze všech �ty� sledovaných druh�, tj. Waldheimia tridactylites, Poa attenuata, Delphinium 

brunonianum a Thylacospermum caeaspitosum dosahovaly nejvyšších hodnot obsahu živin 

Poa a Delphinium (Obr. 21). U druhu Poa to m�že být dáno typem ko�en�, lipnice má totiž 

svaz�ité ko�eny, které z�ejm� neplní zásobní funkci (Marschner, 1995), což bylo vid�t také na 

obsahu TNC diskutovaném v kap. 5.1, zásoby m�že uchovávat spíš v listech, to by mohlo 

vysv�tlovat vyšší obsah N. Obsah listového P u lipnice je naopak nižší, pom�r N/P v listech 

nazna�uje, že by mohla být lipnice limitována nedostatkem P  (Koerselman a Meuleman, 

1996) . Normální obsah N (2-3 %) u druhu Delphinium by se dal vysv�tlit jeho prezencí 

v sutích, které mají stabiln�jší mikroklima (jejich povrch se díky p�ítomnosti velkých balvan� 

mén� p�eh�ívá23) a lépe drží vlhkost (Körner, 2003), což m�že podporovat rozklad živin 

(aktivitu dekompozitor�) a p�dotvorné procesy. V sutích m�že být vyšší obsah živin, protože 

organický materiál není odnášen v�trem, živiny naopak mohou být p�ineseny katabatickými 

                                                 
22 Podobný trend popisují nap�. Li et al. (2009), Liu et al. (2007) anebo Körner (2003). 
23 Na ja�e mohou mít sut� delší dobu zamrzlou p�du (ledové �o�ky), na podzim mohou být zase naopak teplejší 
než okolní habitaty. Teplotní režim v sutích záleží na konkrétní suti, na konkrétním reliéfu atd. (Delaloye et al., 
2003). 
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v�try vanoucími od ledovc� (sut� prach „zadrží“). Druh Delphinium z�ejm� není limitován 

nedostatkem živin24,25,26. Druh typický pro subnivální stupe�, Thylacospermum, m�l naopak 

nejnižší obsah živin v�bec, u n�j by se to dalo vysv�tlit polštá�ovitou r�stovou formou. 

Polštá�ové rostliny si totiž z�ejm� vytvá�í sv�j vlastní ekosystém s vlastním cyklem živin, 

bylo pozorováno, že p�da je pod t�mito rostlinami daleko vlh�í a udržuje si stálejší teplotu  

(Cavieres et al., 2006, Körner a de Moreas, 1979). Díky tomu je pod polštá�i také daleko vyšší 

mikrobiální aktivita, protože jsou živiny dostupn�jší než v okolních habitatech, 

Thylacospermum je neukládá do list�, nejvíce jich m�že být v opadu pod polštá�em (Badano a 

Cavieres, 2006). Dalším vysv�tlením nižšího obsahu živin v listech u druhu Thylacospermum 

m�že být jednoduše to, že má pom�rn� tuhé listy, což m�že být adaptace zabra�ující 

nadm�rným ztrátám vody a p�eh�ívání. Tužší listy pak mohou mít na jednotku sušiny mí� 

živin (velké zastoupení vosk� a sklerenchymatických pletiv?).  

Obsah živin u druhu Delphinium se s nadmo�skou výškou zvyšuje (Obr. 23, str. 28), což 

nazna�uje, že by mohla být rostlina limitována nízkými teplotami, sut� mají, jak již bylo 

�e�eno, stabiln�jší klima, ale s rostoucí nadmo�skou výškou klesá po�et dní, kdy teplota 

vystoupí nad 0°C (Klimeš a Doležal, 2010). Rostliny tak nemohou živiny využít k r�stu, 

jejich obsah tak není „�ed�n“ uhlíkem (Körner, 1989). Obdobný trend sleduje obsah živin 

v listech druhu Poa, v nejnižších a nejsušších polohách z�ejm� rostliny nemohou r�st kv�li 

nedostatku vody  (Hu a Schmidhalter, 2005), s p�ibývající nadmo�skou výškou ale vlhkost 

biotop� roste, rostliny rostou lépe a živiny jsou tak „�ed�ny“ asimilovaným uhlíkem. 

V subnivální zón� nastupuje efekt nízkých teplot, rostliny totiž v suboptimálních teplotách pro 

r�st zase nemohou obsah živin na�edit uhlíkem. Trend pro listový N je u druhu Waldheimia 

v alpinské zón� podobný jako u druhu Poa, v subniválu se však obsah N již nem�ní, pom�ru 

N/P u tohoto druhu nazna�uje, že je druh Waldheimia limitován nedostatkem N (Koerselman 

a Meuleman, 1996). M�že to být dáno prost�edím, kde Waldehimia roste, nej�ast�ji jsme ji 

nacházeli v okolí prameniš�, kde m�že být N vyplavován z p�dy, je tedy omezen p�íjem N 

z p�dy.  

 

                                                 
24 Obsah listového N kolem 3-4 % je považován za zvýšenou hodnotu, normální hodnota se u luk nižších poloh 
mírného pásu pohybuje okolo 2-3 % (Körner, 2003). 
25 Pom�r listového N/P okolo 15 u tohoto druhu nazna�uje, že není limitován ani nedostatkem N ani P  
(Koerselman a Meuleman, 1996, Güsewell, 2004). 
26 Sut� jsou po alpinských trávnících jedním z nejbohatších habitat� Ladaku (Dvorský et al., 2010), rostou v nich 
�asto velké byliny, které by na otev�ených plochách nep�ežily (poni�ení mrazem a v�trem). 
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6. Záv�r 

 
• Mezi habitaty vysokohorských oblastí Ladaku existují výrazné rozdíly ve funk�ních 

vlastnostech cévnatých rostlin v sou�innosti s hlavními gradienty prost�edí – 

nadmo�skou výškou a p�dní vlhkostí. 

• FV vlastností s nejlepší predik�ní schopností pro distribuci rostlin v Ladaku jsou 

relativní investice do stonk�. Rostliny vyšších poloh mén� investují do stonk�. 

• Nejlepším prediktorem odpov�di rostlin na extremity prost�edí je obsah 13C v listech. 

• Vzájemn� korelované jsou tyto FV: obsah živin v rámci stejného orgánu; obsah uhlíku 

v listech s obsahem sušiny v listech a stoncích a obsahem vody v pletivech celé 

rostliny; dále výška rostliny s obsahem sušiny ve stoncích, s celkovou biomasou a 

velikostí investice do stonk� a reproduk�ních orgán�. 

• Rostliny nejvyšších poloh a nejsušších habitat� z�ejm� nejsou limitované nedostatkem 

asimilát� (kap. 4.1, 5.1) a nedostatkem živin, ale nemohou energii z t�chto zdroj� 

investovat do r�stu, díky nízkým teplotám b�hem r�stové sezóny (nejvyšší polohy) 

nebo díky nedostatku vody (polopoušt�, stepi). 
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�h ro

�ních teplot vzduchu a relativní vlh
kosti vzduch

u v oblasti N
u

b
ra, v údolí nad vesnicí Su

m
ur, v nad

m
. výšce 4500 m

 n. m
. za 

období 2008/2009.�
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O
br. 25: P

r
�b
�h ro

�ních teplot vzduchu a relativní vlh
kosti vzd

uchu v oblasti N
ub

ra, v údolí nad vesnicí S
u

m
ur, v nad

m
. výšce 5100 m

 n
. m

. za 
období 2008/2009. 
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O
br. 26: P

r
�b
�h ro

�ních teplot vzduchu v oblasti Stok, v údolí nad vesnicí Stok, v nad
m

. výšce 4010 a 4540 m
 n. m

. za období 
2008/2010.  D

ataloggery nezaznam
enávaly teploty pod -10°C

. 
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O
br. 27: P

r
�b
�h ro

�ních teplot vzduchu a relativní vlhkosti vzduchu v oblasti T
som

oriri, pod vrcholem
 C

ham
ser, v nad

m
. výšce 5600 m

 n. m
. za 

období 2008/2010. 
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Obr. 28: Habitaty studovaného území, dle Dvorský et al. (2010): 1 – �í�ní náplavy s druhem Myricaria elegans, 2 – stávaništ� dobytka s druhem Physochlaina praealta, 3 
– intenzivn� spásané eutrofizované trávníky nižších poloh, 4 – polopoušt� kolem jezera Tsomoriri, 5 – stepní vegetace z okolí jezera Tsomoriri, 6 – alpinské trávníky kolem 
vodote�í s hustým porostem Kobresia pygmaea. 
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Obr. 29: Habitaty studovaného území, dle Dvorský et al. (2010): 7 – alpinské sut� s Delphinium brunonianum, 8 – subnivální vegetace s Thylacospermum caespitosum, 9 
– druhov� bohaté sn�hové výležisko s  Primula macrophylla, Gentiana nubigena a dalšími. 
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Obr. 30: Vybrané druhy rostlin, u kterých byla studována vnitrodruhová variabilita.  1 – Poa attenuata, 2 – Thylacospermum 
caespitosum, 3 – Delphinium brunonianum, 4 – Waldheimia tridactylites. 
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