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Anotace
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vztahy Ctyf populaci Potentilla pamirica nachazejicich se v rozdilnych nadmotskych vyskach.

Annotation
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1 Uvod

Vysokohorské rostliny vyvinuly mnoho adaptaci a zivotnich strategii, aby zvysily své Sance
na preziti a zachovani populace v nepfiznivém horském prostiedi (Klimes et al., 1997).
Vétsina z téchto strategii a adaptaci jsou reakci na nizké teploty a na extrémni vykyv teplot
jako takovych (Bliss, 1971). Nejcast&ji pozorované adaptace se tykaji zmén v rustu a zpisobu
rozmnozovani (Klime$ et al., 1997, Schweingruber & Poschlod, 2005). Schopnost pieZit
Vv nadmotskych vyskach vyssSich nez 5000 m n. m. je podminéna volbou vhodné Zivotni
strategie. Rust rostlin podél vySkového gradientu je tradicné spojovan se snizovanim miry
kveteni, velikosti rostlin a zaroven se zvySovanim délky doziti, intenzity vétveni a klonalniho
ristu se zvySujici se nadmoiskou vySkou (Douglas, 1981, Hautier et al., 2009, Stocklin et
al., 2009). Nicméné vétSina studii, které se zabyvaji zménami funk¢nich vlastnosti podél
gradientu nadmoiské vySky, nezahrnuje jeden z kliCovych parametrii popisujicich zivotni

strategii rostlin, a to vék.

Délka zivota je jedna z nejdilezitéjSich charakteristik v zivotni strategii rostlin
(Weiher et al., 1999). Pfesto byla tato charakteristika ¢asto opomijena. V poslednich letech se
zacina véku a délce zivota opét vénovat vyssi pozornost (Dietz & Schweingruber, 2002, Dietz

& Ullmann, 1997, Schweingruber & Dietz, 2001).

Neptihlédnuti ke stafi rostlin by mohlo vést ke zkreslenym zavérim o ristovych

trendech uplatfiujicich se podél vyskového gradientu (Weppler & Stocklin, 2005).

Mnoho studii tykajicich se ekologie rostlin ve vysokohorském prostfedi bylo
provedeno na uzemi Evropy a severni Ameriky, ale studii provedenych v oblasti Himalaji je
zatim nedostatek (napt. (Billings & Mooney, 1968, Callaway et al., 2002, Diggle, 1997,

Woodward, 1986).



PiedloZzena diplomova prace se zabyva srovnanim ¢étyf populaci druhu Potentilla
pamirica nachazejicich se Vv odlisnych nadmotskych vyskach v oblasti Ladak v suchych
Himalgjich. Jejim cilem bylo mezi témito populacemi s odliSnymi podminkami prostfedi
porovnat vékovou strukturu a zmény v alokaci biomasy a tvorby kvéti béhem ontogeneze.
DalSim ze zaméra prace bylo zjisténi vlivu klimatu na uchycovani rostlin ve

vyssich nadmoiskych vyskach.

1.1 Faktory prostredi

Pteziti rostliny ve vysokohorském prostfedi je neustdle omezovano drsnymi a cCasto
nepfedvidatelnymi podminkami prosttedi (Kérner, 2003a). Nejedna se pouze o snizovani
teploty a atmosférického tlaku nebo zvySovani slune¢niho zatfeni a intensity UV zéfeni ale
také o zkracovani vegetacni sezony a prodluZzovani doby, kdy na zemi lezi sn¢hova pokryvka,
piipadné se zvysuje frekvence vyskytu extrémniho pocasi (Korner et al., 1999, Stocklin et

al., 2009).

Ackoliv na gradient nadmotské vysky je vazano mnoho dalSich environmentalnich
gradientd, fidicim faktorem pro horské ekosystémy je teplota (Korner, 2003b). Pokles teploty
s nadmotskou vySkou se pohybuje od 0,4 — 0, 6 °C na 100 m nadmoiské vysky (Korner &
Alsos, 2009). Ve vyskach nad 5000 m n. m. se teploty v obdobi vegeta¢ni sezony pohybuji
kolem bodu mrazu, a pfestoze béhem dne vystoupaji nad 0°C, K veceru se zase vraci pod bod

mrazu. Podobny pribéh teploty byl nalezen v ptidé (Klimes§ & Dolezal, 2010).

1.2 Rastové trendy a ristova rychlost

Snizovani velikosti rostlin s vy$8§i nadmotskou vySkou je zndmy a casto studovany jev
(Korner, 1999). Havstrom et al. (1993) ve své studii pozorovali, Ze s rostouci nadmoiskou
vySkou rostliny snizuji mnozstvi listl, ale také se zvySuje jejich hmotnost. Tento vysledek

naznacuje, Ze rostliny ve vysSich polohach investuji vice do zpevnéni listovych pletiv.



Naopak Pellissier et al. (2010) ukazali, ze listy se zpevnénymi pletivy byly nalezeny
Vv nizsich polohach. Z téchto poznatkl vyplyva, Ze vétsi tuhost listd neni reakce na gradient
nadmoiské vysky, ale je to prizpisobeni se vysuSovani vétrem ve VysSSich polohach a
vysuSovani vlivem suchého 1éta v nizSich polohach (Havstrom et al., 1993, Pellissier et al.,
2010). Aby rostliny omezily dalsi rizika vyplyvajici z vlivu nizké teploty a povétrnostnich
podminek ve vysSich polohdch, snizuji sviij vzrust zkracovanim stonkl a stavaji se vice
plazivé (Havstrom et al., 1993, Pellissier et al., 2010, Woodward, 1986). Pti niz§im vzrustu
klesa riziko zlomeni stonku vétrem, zaroven je v blizkosti povrchu zemé vyssi teplota, coz je

vyhodné pro procesy fotosyntézy (Korner, 2003).

Rustova rychlost byla zpracovana ve studii von Arxe et al. (2006) ze
severovychodniho Oregonu. V této praci byla zjiSténa zavislost mezi vyssim vékem a vyS$Simi
nadmotskymi vySkami. Zaroven bylo zjiSténo, Ze rostliny ve vySSich polohach vytvareji témét
o polovinu uzsi letokruhy, nez rostliny z niz$ich poloh (von Arx et al., 2006). Snizovani rstu
je vysledek pomalejsiho tempa rustu, ktery umoznuje rostlinam efektivnéji vyuzivat zdroje pii
neptiznivych klimatickych podminkach (Grime, 2001). Napiiklad nékteré monokarpické
kratkoveéké druhy v nizinach dokon¢i sviij vyvojovy cyklus béhem dvou let, zatimco ve

vyS8ich polohach jim to trva i o nékolik let déle (von Arx et al., 2006).

1.3 Délka zivota

vvvvvv

(Weiher et al., 1999). Mimo jiné je na délce Zivota rostlin zalozen teoreticky koncept C-S-R
strategie (Grime, 2001). Zaroven je analyza vékové struktury spolecenstev dobry zpusob, jak
posuzovat kvalitu stanovist’ a jejich dynamiku (Schweingruber & Poschlod, 2005). Nicméné
informace o véku bylin poptipadé o jejich potencialnim maximalnim véku jsou velmi malo

dostupné (Dietz & Schweingruber, 2002).



V poslednich letech se zacala veéku a délce zivota bylin vénovat vétsi pozornost. Dietz
& Ullman (1997) vytvofili pojem herbochronologie pro studium letokruhovych struktur
bylinnych druhtli, ket a ketikli. Nasledujici studie se zabyvaly anatomii a spolehlivosti
letokruhovych struktur. Rozsahla studie provedena Schweingruber & Poschlodem (2005) ve
sttedni Evropé odhalila letokruhové struktury u 781 druhi bylin a ketikti z 62 ¢eledi. Délka
zivota byla velmi variabilni, 40 % druhii se pohybovalo ve véku od jednoho do ¢tyi let, 60 %
druht se dozivalo vyssiho véku. Byliny s primarnim kofenem dosahovaly v praméru véku 50
let a ketikt az 200 let. Schweingruber & Poschlod (2005) dale objevili souvislost mezi vy$§im
vékem a mén¢ priznivymi podminkami jako jsou nizka teplota a malé mnozstvi zivin. Vztahu
mezi podminkami prostfedi a Sitkou jednotlivych letokruhii se vénovali Dietz & Fattorini
(2002). Jejich studie naznacuje, Ze Sitka letokruhu odpovida klimatickym podminkam

prostiedi, ve kterém se rostliny nachazi.

1.4 Rozmnozovani rostlin

Dokonceni zivotniho cyklu je v nepfiznivém vysokohorském prostfedi ohrozeno mnoha
faktory, viz faktory prostiedi (Bliss, 1971, Douglas, 1981, Pellissier et al., 2010, Stocklin et
al., 2009). Jako odpovéd’ na tvrdé zivotni prostfedi vyvinuly rostliny bud adaptace
umoziujici ochranu obnovovacich se pupent (jako odraz raunkicrovych Zivotnich forem)
nebo rozlozily riziko umrti pupend znasobenim jejich mnozstvi klonalnim ristem (Klimes,
2003). Vegetativni rozmnozovani dopliuje ¢i zcela nahrazuje pohlavni rozmnozovani
V sezonach s nepfiznivymi podminkami, zatimco pohlavni rozmnozovani pfispivd k rastu
populace v sezonach s pfivétivéjsimi podminkami (Stocklin, 1999, Weppler et al., 2006).
Stocklin et al. (2009) a Hautier et al. (2009) dosli ve svych studiich k zavéru, Zze mira
klonalniho ristu se zvySuje se stoupajici nadmoiskou vySkou. Nicméné tento zavér neni

v souladu se zjisténimi Klimese (2003), ktery uvadi, Ze mira klonalniho ristu ve vyskach od



4000 m n. m. je viceméné neménna nebo klesa a v nadmotskych vyskach nad 5800 m n. m. se

rostliny s klonalnim riistem téméf nevyskytuji.

Tvorba kvétl a pohlavni rozmnozovani je pro rostliny energeticky velmi naro¢né.
Vétsina studii popisuje trend snizovani tvorby kvétii a pohlavniho rozmnozovani se zvySujici
se nadmofskou vyskou (Hautier et al., 2009, Stocklin et al., 2009). Ackoliv ve studii
provedené (von Arx et al., 2006) se tento trend nepotvrdil. Navic tvorba kvéta neni spojena
pouze s podminkami prostiedi. Hautier et al. (2009) zjistili i zavislost mnozstvi kvétt na

velikosti rostliny.

1.5 Zivotni formy

Raunkiaerovy zivotni formy jsou kategorie druhi rostlin rozdélené podle zpilisobu
pirezimovani s ohledem na umisténi obnovovacich organti. Studie provedena KlimeSem
(Himalaje) jsou hemikryptofyty. Obnovovaci pupeny hemikryptofyti jsou ulozeny tésné nad
povrchem pudy, kde jsou chranéné pied nizkymi teplotami (Korner, 1999). Naopak Pellisier
(2010) odhalil klesajici trend vyskytu trsnatych hemikryptofyti s stoupajici nadmotiskou
vySkou (510 — 3000 m n. m.). Autofi si tento trend vysvétluji jako trade—off mezi ziskanim
vétsi plochy trsem v nizsich polohach a dokoncenim zivotniho cyklu ve vysSich polohach.

Zde pak byla pozorovana spi$ forma polstafového chamaefytu (Pellissier et al., 2010).



2 Cile

1, Zjisténi vékové struktury rostlin podél gradientu nadmotské vysky v suchych Himalajich
2, Zmény v alokaci biomasy a produkci kvéti béhem ontogeneze
3, Jaky vliv ma na tyto zmény nadmotska vyska

4, Zjisténi vlivu klimatu na uchyceni rostlin



3 Metodika a material

3.1 Charakteristika uzemi

Studie byla provedena v severni ¢asti Indie, ve staté Jammu a KaSmir, 15 km vychodné od
jezera Tsomoriri (4 522 m n. m.,32° 54’ N, 78° 18" E) mezi vrcholy Chalung, Shukule a
Chamser Kangri — vychodni Ladak. Uzemi Ladaku leZi ve srazkovém stinu hlavniho hiebene
Himaléje (tzv. oblast Transhimaléje), proto je velmi suché a pievladajicim biotopem jsou
vysokohorské pousté, polopousté a stepi. Srdzky jsou ve vétSin€ piipadi snéhové a to 1
V letnich mésicich. V zimnich mésicich jsou srazky nepravidelné a sné¢hova pokryvka je
pouze tenka. Primérné ro¢ni srazky zaznamenané na meteorologické stanici v Lehu (170 km
zédpadné od studované oblasti) se pohybuji kolem 100 mm. Primérné ro¢ni srazky
zaznamenané stanici v Garu se pohybuji kolem 50 mm (160 km jihovychodné od studované

oblasti).

Teploty a vlhkost pidy byly ziskany ze sit¢ automatickych HOBO and TOMST®
TMS stanic, které zaznamenavaji teplotu a vlhkost pidy v hodinovych intervalech a jsou
umistény ve zhruba 100 m vzdalenostech podél celého vyskového gradientu (5300 — 5800).
Klimaticka data ziskana z datalogert jsou zobrazeny v piiloze na Obr. 1 -3. Data z lokality

5700 nebyla zaznamenana.

Vegetacni sezona je definovana jako pocet dni, kdy teplota pudy neklesne pod 0°C se
zkracuje 0 9,6 dne na kazdych 100 m nadmotské vysky. V rozmezi 5300 — 5800 m n. m. se
pocet dni bez mrazu snizi ze 110 na 50. Teplota pidy béhem vegetacni sezony klesne
primémé o 0,39°C na 100 m nadmotské vysky z 5,2°C na 2,8°C. Vlhkost pidy se béhem
vegetacni sezony pohybuje od 4 — 15%. Nejvyssi hodnoty vlhkosti piidy byly naméteny ve

vysce 5700 m. Hodnoty od 1. 8. 2014 — 15. 9. 2014 na lokalité 5800 nebyly zaznamenany.



Pudy v zajmové oblasti jsou nevyvinuté s hrubozrnnou strukturou a vysokym obsahem
stérku a vétsich kament. Povrch piidy je nestabilni v diisledku soliflukce™. Pady se vyznacuji

nizkym obsahem vody a organické hmoty, s hodnotami pH 7 — 8 (Dvorsky et al., 2011).

Kolem vodoteci, ve vyskach od ca 5000 m n. m., nalezneme husté alpinské travniky
tvofené pievazné druhy Kobresia pygmaea, Kobresia royleana a Carex sagaensis. Na
vychodnich svazich pak polopoustni vegetace v nadm. vySce okolo 5000 m n. m. pfechazi v
alpinsky pas s rody Artemisia, Stipa, Astragalus, Oxytropis (Chlumska, 2010). V subnivalnich
zonach nad 5000 m prevlada vegetacni typ Poa attenuata — potentilla pamirica
s nizkorostoucimi hemikryptofyty, jako jsou Draba altaica, Saussurea gnaphalodes nebo

Saxifraga nanesla (Dvorsky et al., 2011).
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! pomaly pohyb ptdniho a zvétralinového materialu po svahu doli v periglacialnim klimatu.
Pohyb je usnadiiovan prosycenim vodou, opakovanym mrznutim a tdnim a zmrzlym, tj.
nepropustnym podkladem.



3.2 Metodika prace v terénu

Data byla sbirana v prubéhu zaii roku 2014 na vyskovém transektu pobliz jezera Tsomoriri.
Rostliny byly odebrany vzdy ze ¢tverce 10x10m v nadmoiskych vyskach 5300, 5600, 5700,
5800 m n. m. a to vCetné¢ podzemnich organii. Kofeny byly nasledné¢ promyty a byla
odstranéna stafina. Dale pak byly kofeny umistény do plastovych sackt s etanolem, za ucelem
fixace vzorku po dobu jeho transportu a skladovani. Nadzemni organy pak byly suSeny

pomoci silikagelu a skladovany v papirovych saccich pro dalsi pfevoz.

3.3 Metodika — prace v laboratofri

Po prevozu do laboratofe byly rostliny rozebrany na jednotlivé organy — koteny, stonky, listy
a kvéty; a zméfeny — primér nejstar§i ¢asti kotene, pocet a délka vétvi jednotlivych fada
(celkem 4 tady) a délka listti. Jednotlivé organy byly nésledné suseny 24 hodin pii 80°C a
zvazeny, V ptipad¢ kveti byl zaznamenan 1 jejich pocet. Poté byl odd€len kofenovy kréek
(ptechod hypokotylu a primarniho kotene), kviili urceni véku jedince. Kotenovy kréek byl

skladovan ve 40-% etanolu.

UrCovani veéku rostlin probihalo pomoci herbochronologické metody popsané
Giartnerem & Schweingruberem (2013). Z kofenového kréku byly odebrany radialni fezy o
tloustce 10 — 20 um pomoci mikrotomu (Lab microtome). Tyto fezy pak byly pfeneseny na
podlozni sklicko a zakapnuty nc€kolika kapkami glycerinu. Nasledn¢ bylo provedeno béleni
fezu pomoci 12-% roztoku chlornanu sodného (5 — 10minut). Po vymyti 12% roztokem
chlornanu sodného destilovanou vodou se piistoupilo k barveni. Rezy byly barveny smési
barviv safraninu (45%) a astra blue (55%). Poté byly fezy proplachnuty 96% etanolem a
xylenem. Pfedposlednim krokem v pfipravé vzorkl bylo zaliti fezli kanadskym balzamem.
Nakonec byly fezy zakonzervovany v kanadském balzdmu a fixovany 12 — 18 hodin pii 60°C.
Vék byl uréen spocitanim ro¢nich pririistd pomoci optického mikroskopu (Olympus BX53)

pfi Ctyfndsobném zvétsent.



Studovany druh — Potentilla pamirica (Rosaceae)

Jedna se o vytrvalou 5 — 1 5 cm vysokou bylinu s plazivymi stonky a zpefenymi listy, které
jsou petfenosecné a na spodni strané Sed¢ chlupaté. Kvéty maji 1 cm v priméru a jsou zluté.
Typ kvétenstvi je chocholik. Tento druh patii k nejdéle zijicim bylindm na izemi Ladaku (u
nejstarsi nalezené rostliny byl urcen vék 70 let). P. pamirica vytvaii hlavni kofen; kofenovy
kréek ma primér 15 — 20 mm. Rocni piirGstky maji ¢asteéné¢ kruhovou porézni strukturu a
jsou od sebe rozpoznatelné podle jarnich (40 — 50 um) a letnich (10 — 20 pm) bun¢k s cévami
(prumér 5-10 pm; délka 100 — 150 um), které rostou oddélené. Primérna Sitka roc¢niho
piirtstku se pohybuje od 0,06 — 0,15 mm. P. pamiricase vyskytuje na stifedné kamenitych
svazich a polosuchychstérkovych sedimentech. Lze ji nalézt v rozmezi 4000 — 5850 m n. m.
Rozsifeni druhu saha ptes Irdn, Tadzikistan, Afganistan, severni Pakistan, severovychodni
Indii (stat Jammu a Ka3mir) az do Ciny (Tibetska autonomni oblast) a jihozapadniho

Mongolska.

3.4 Statistické zpracovani

Pro vypocet zavislosti mnozstvi biomasy jednotlivych organt na v€ku rostliny byla pouzita
metoda linedrni regrese. Stejnd metoda byla pouzita pro vypocitani zavislosti podilu biomasy
V jednotlivych organech na véku. Rozdil sklonu kfivek byl testovan pomoci GLM metody
jednorozmérného testu signifikance. Primérny vék rostlin a pocet kvétii na jednotlivych
lokalitach byl spocitan pomoci metody krabicového diagramu a podobnost jednotlivych
lokalit byla testovana Tukeyho testem. Linearni regrese, jednorozmérny test signifikance a

krabicovy diagram byly spocitdny pomoci programu Statistica 10.1 (StatSoft 2010).

Vypocet mnozstvi kvetoucich a nekvetoucich rostlin a jejich relativni ptispéni ke kveteni
Vv jednotlivych letech byl proveden v programu Microsoft Excel 2007. Zavislost uchycovani

semenackil na letnich teplotach byla zjisténa pomoci linearni regrese. Pro analyzu byly
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pouzity rezidudly linedrni regrese poc¢tu semenaci uchycenych v jednotlivych letech (zavisla
proménnd) a rozdily letnich teplot (primér od ¢ervna do srpna) od jejich dlouhodobého

priaméru (11,7°C; prediktor). Vypocet byl proveden v programu Microsoft Excel 2007.
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4 Vysledky
Celkem bylo nasbirano 255 rostlin, z nichz u 240 byl ur¢en vék, a mohly byt zahrnuty do

statistickych analyz. Analyzovan byl vek rostlin, mnoZzstvi vytvofené biomasy, podil investic
biomasy do jednotlivych organt (kofeny, stonky, listy, kvéty) a mnozstvi vytvorenych kvétl

béhem posledni sezony.

Priimérny vEk rostlin se obecné zvySoval se zvySujici se nadmotskou vysSkou. Na lokalité

5800 byly rostliny v priméru nejstar$i. Vyjimku tvotila lokalita 5600. Ackoliv je to az druha

vvvvvvvv

jednotlivymi nadmoiskymi vySkami se 1i§i (F3.232=11,2; p<0,001; obr. 4).

60 | o
ab a bc C
50 |
o _
40 | o 1
o
2 30+
20 | 1
o [m]
10 |
= o
[ 1 ——
0k
5300 5E00 5700 5200

Madmorska vyska

Obrl: Zavislost véku na nadmoiské vySce. Zobrazeny jsou medidn, kvartily, rozpéti bez
odlehlych hodnot a odlehlé hodnoty. Pismena ukazuji vysledky Tukeyho testu.
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Na obrazcich 5 — 17, 19 jsou znazornény zavislosti jednotlivych charakteristik rostlin (osa y)

na veéku (osa x). Ve&kova skala a charakteristiky vyjadiené absolutnimi Ccisly byly

logaritmovany. Charakteristiky vyjadfené procenty byly transformovany funkci arcsin.

V jednom grafu jsou vyneseny vzdy hodnoty jedné charakteristiky pro vSechny plochy.

Hodnoty testovych kritérii pro linearni regrese jsou uvedeny v Tab. 1.

Tab. 1. Hodnoty testovych kritérii pro linearni regres

& nazev proménné nadmorskd vyska | vék Nadmorska vyska x Vék
Obr. F [DF1 |p F |DFL |p F |DF1 p

5| primérna Sirka letokruhu |22 3;230|<0,001 | 50|1;230|<0,001 | 13|3;230 |<0,001

6 | primér kofene 22|3;230(<0,001 |947|1;230|<0,001 | 13|3;230 |<0,001
podil biomasy kofenl z

7 | celkové biomasy 713;230 |<0,001 | 79(1;230(<0,001| 5|3;230 |<0,01
podil biomasy stonk(i  z

8 | celkové biomasy 19|3;230(<0,001 [1181;230|<0,001 | 16|3;230 |<0,001
podil biomasy list( z

9| celkové biomasy 81| 3;230 |<0,001 811;230|<0,001| 6(3;230 |(<0,01
podil biomasy kvétll  z

10| celkové biomasy 2(3;230| 0,070 8/1;230(<0,01 1|3;230 |0,294

11 | hmotnost kofent 9|3;230|<0,001 |743|1;230|<0,001| 6]3;230 |<0,001

12 | hmotnost vétvi 20|3;230|<0,001 |969|1;230|<0,001|17|3;230 |<0,001

13| celkova délka vétvi 11|3;230|<0,001 [851(1;230|<0,001| 7]|3;230 |<0,001

14 | celkovy podcet ¢lanka vétvi | 8| 3; 230 [<0,001 | 774|1;230|<0,001 | 4|3;230 |[<0,01

15 | hmotnost listd 17|3;230|<0,001 [461(1;230|<0,001| 9|3;230 |<0,001

16 | hmotnost kvétd 1(3;168| 0,472|229|1;168|<0,001 | 3|3;168 |0,057

17 | pocet kvétl 1|3;168 0,3(265|1;168|<0,001 | 2|3;168 |0,07
hmotnost nadzemni

19 | biomasy 161 3;230 [<0,001 |922|1;230|<0,001 | 13|3;230 |<0,001
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Primérna Sirka letokruhu klesala s vékem na vSech lokalitach, kromé lokality 5600. V prvnich
letech byly letokruhy nejsir$i na lokalité 5300. Sitka letokruhil se na této lokalité (5300)
snizovala nejrychleji. Nejuzsi letokruhy v prvnich letech a zaroven nejmensi pokles $ifky
letokruhti v pozdéjsich letech byl zméfen na lokalité 5800. Rychlost snizovani sitky letokruhti

se mezi lokalitami byla signifikantné odli$na. (Obr. 5; Tab. 1)

3.4

3.2 F o

Primeérna sitka letokruhu (log)

1.8}
161 O
e, 5300
14 L - - . . . . . , , =
. e, 5700
0,2 00 02 04 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4 16 1.8 2.0 ~s. 5800

Vék (log)
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Primér kotfene se zvySoval v prubéhu celé¢ho Zivota rostliny. V prvnich letech byl primér
kotene nejvetsi na lokalité 5300. Rychlost tloustnuti kofene v dalSich letech na této lokalité
V pozdéjsich letech byla zméfena na lokalitdch 5600 a 5800. Rychlost tloustnuti kotfene byla

mezi lokalitami signifikantné odlisna. (Obr. 6; Tab. 1)
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V prvnich letech investovaly nejvétsi podil biomasy do kofent rostliny z lokality 5600.
Rostliny z lokality 5600 snizovaly podil biomasy kofend nejrychleji. Podil investované
biomasy kotenti byl u rostlin z lokalit 5300, 5700 a 5800 podobny v priabéhu celé¢ho Zivota
rostlin. (Obr. 7; Tab. 1)

1.2

Podil biomasy kofent z celkové biomasy (arcsin)

e, 5300
00 , , , , , , , , , ~a_5600

: ~_5700
02 00 02 04 06 08 10 12 14 16 18 20 P
Vék (log)
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V prvnich letech investovaly nejvétsi podil biomasy do stonkd rostliny z lokality 5600.
Rostliny z lokality 5600 zvySovaly podil biomasy stonkd nejrychleji. Nejmensi podil biomasy
do stonku investovaly rostliny z lokalit 5700 a 5800. Podil biomasy stonk na lokalitdch 5700
a 5800 stoupal nejpomaleji. (Obr. 8; Tab. 1)

Podil biomasy stonki z celkové biomasy (arcsin)

0.2}
m]
~e.5300
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02 00 02 04 06 08 10 12 14 16 18 20 7
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V prvnich letech investovaly nejvétsi podil biomasy do listd rostliny z lokalit 5300 a 5600.
Podil investované biomasy listll na lokalitdch 5300 a 5600 klesal. Nejmensi podil biomasy do
listt investovaly rostliny z lokality 5800. Podil biomasy listti na lokalit¢ 5800 stoupal. (Obr.
9; Tab. 1)
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V prvnich letech investovaly nejvétsi podil biomasy do kvétu rostliny z lokality 5600.
Rostliny z lokality 5600 snizovaly podil biomasy kvét nejrychleji. Nejmensi podil biomasy
do kvétl investovaly rostliny z lokality 5300. Podil biomasy investovany do kvétl se snizoval
na lokalitach 5300, 5600 a 5700 podobnou rychlosti. (Obr. 10; Tab. 1)
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Hmotnost kofent vzristala v priibéhu celého zivota rostliny. V prvnich letech byla hmotnost

kotenll nejvyssi na lokalité 5300. Rychlost naristu hmotnosti kofentl v pozdéjSich letech byla

nartst hmotnosti kofeni v pozdéjSich letech byla zmétena na lokalitach 5600 a 5800.

Rychlost nartistu hmotnosti byla mezi lokalitami signifikantné odli$na. (Obr. 11; Tab. 1)
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Hmotnost vétvi vzristala v prib&hu celého Zivota rostliny. V prvnich letech byla hmotnost
vétvi nejvyssi na lokalité 5300 a 5700. Rychlost nartistu hmotnosti vétvi byla na téchto
a zaroven nejrychlej$i nartst v pozdé¢jsich letech byl zméfen na lokalitach 5600 a 5800.

Rychlost nariistu biomasy byla mezi lokalitami signifikantné odlisna. (Obr. 12; Tab. 1)
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Celkova délka vétvi rostla v pribéhu celého zivota rostliny. V prvnich letech byla celkova

délka vetvi nejdelsi na lokalité 5300. Rychlost ristu do délky na této lokalité¢ v pozdéjSich

vétvi do délky byla zméfena na lokalitich 5600 a 5800. Rychlost rastu vétvi byla mezi

lokalitami signifikantné odlisna. (Obr. 13; Tab. 1)
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Celkovy pocet ¢lankl vétvi stoupal v prubéhu celého zivota rostliny. V prvnich letech byl
nejvetsi pocet ¢lankd vétvi na lokalité 5300, zaroven se rostliny na této lokalité (5300) zacaly
vétvit nejdiive. Rostliny z ostatnich lokalit se zacaly vétvit v tomto potadi 5600, 5700, 5800.
Nejrychleji se zvySoval poctu ¢lankl vétvi na lokalité¢ 5800. Nejpomaleji se zvySoval pocet
Clankd rostliny na lokalit¢ 5700. Rychlost zvySovani poctu clankd vétvi byla mezi

jednotlivymi lokalitami signifikantné odlisna. (Obr. 14; Tab. 1)
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Hmotnost listl vzriistala v pribehu celého zivota rostliny. V prvnich letech byla hmotnost

listth nejvyssi na lokalité 5300. Rychlost narGstu hmotnosti listi v pozd¢jsich letech byla na

nejrychlejsi narist hmotnosti listi v pozdéjSich letech byla zaznamenana na lokalité 5800.

Rychlost nariistu hmotnosti listii byla mezi lokalitami signifikantné odlisna. (Obr. 15; Tab. 1)
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Celkova hmotnost kvéti vzrustala v pribéhu celého zivota rostliny. V prvnich letech byla
hmotnost kvéti v prvnich letech na vSech lokalitdich podobnd. Rychlost nartistu hmotnosti
kvétt v pozdéjSich letech byla na lokalitach 5300, 5600 a 5700 podobnd. Rychlost nartstu
hmotnosti kvétli v pozdéjsich letech byla na lokalité 5800 oproti ostatnim lokalitdm vyssi.
Nicméné prikazny vliv (na hmotnost kvétt) mél pouze veék, vliv nadmotské vysky a interakce

véku a nadmotské vysky nebyl prikazny. (Obr. 16; Tab. 1)
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Pocet kvéti stoupal v prubéhu celého zivota rostliny. V prvnich letech vytvéarely nejvétsi

byla nejvyssi. Nejmensi pocet kvétd v prvnich letech a zaroven nejrychlejsi nartist poctu
kvétt v pozdéjsich letech byl zaznamendn na lokalité 5800. Nicméné prukazné vysSel pouze
vztah mezi mnozstvim kvét a vékem. Vztah mezi nadmoiskou vyskou a poctem kvéta vysel

neprukazng, stejné jako vztah interakce nadmoiské vysky a véku a poctu kvéta (Obr. 17; Tab.

1).
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Pramérny pocet kvétl se obecné zvySoval se stoupajici nadmotskou vyskou. Na lokalité 5800
méli rostliny v priméru nejvyssi pocet kvétt. Na lokalité 5600 byl naméfen v priméru

Vv

lii (Obr 18)
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Obr18: Zavislost po¢tu kvétti na nadmotské vysce. Zobrazeny jsou median, kvartily, rozpéti
bez odlehlych hodnot a odlehlé hodnoty. Pismena ukazuji vysledky Tukeyho testu.
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Hmotnost celkové nadzemni biomasy stoupala v prubéhu celého zivota rostliny. V prvnich
letech byla hmotnost celkové nadzemni biomasy nejvyssi na lokalitach 5300 a 5700. Rychlost
nartstu hmotnosti celkové nadzemni biomasy s vékem byla na téchto lokalitach (5300, 5 700)

v pozdéjsich letech byl zméfen na lokalitich 5600 a 5800. Rychlost nardstu hmotnosti
celkové nadzemni biomasy byla mezi lokalitami signifikantné odli$na. (Obr. 19; Tab. 1)
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Na obrazcich 20, 22, 24, 26 (pocet rostlin) jsou zobrazeny pocty kvetoucich a nekvetoucich
rostliny jednotlivych vékli na vSech lokalitdch. Z grafii vyplyva, ze rostliny mladsi 3 let
obvykle nevytvarii zadné kvéty. S vékem klesa celkovy pocet jedinct a piezivsi rostliny jsou

ve vétsing pripadi kvetouci.

Na obrazcich 21, 23, 25, 27 (relativni pfispéni) je zobrazeno relativni piispéni
jednotlivych véku k celkové produkei kvétl v populaci na vsech lokalitach. Z grafii vyplyva,
ze na lokalitach 5300 a 5800 plati Ze, ¢im jsou rostliny star$i, tim vice pfispivaji k celkové
produkci kvéth. Naptiklad na lokalité¢ 5300 bylo 20 % kvéti vytvofeno jednou rostlinou ve
veéku 47 let a pouze necelych 10 % kvéta bylo vytvoreno dvéma rostlinami ve véku 13 let. Na
lokalitach 5600 a 5700 rostliny v pozdéjsim véku svij podil na tvorbé kvéth nezvysuji ani

nesnizuji.

Grafy zobrazujici pocet kvéth a relativni prispéni jsou fazeny pod sebe tak, aby bylo

vidét, jaky pocet rostlin vytvari procento ptispéni v kazdém veéku.
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Pocéet rostlin
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Poéet rostlin
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Na obréazku 28 je zobrazen pribé¢h letnich teplot (Cervena kiivka — odchylka primérnych
letnich teplot od dlouhodobého priiméru letnich teplot) a uchycovani semenact (modra kiivka
— rezidualy linedrni zavislosti po¢tu uchycenych semenacii na jednotlivych letech). Letni

teploty maji pozitivni vliv na uchycovani rostlin.
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Rezidualy uchycovani rostlin jsou prikazné pozitivné zavislé na odchylkach letnich teplot od

dlouhodobého priméru (r2= 0,1147; p= 0,0213, Obr. 28).
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5 Diskuse

Vysokohorska krajina je charakteristickd svou prostorovou rtiznorodosti abiotickych vlivi a
siln¢ proménlivou ¢asovou dynamikou (Korner, 2003). Nicmén¢ jednotlivé podminky samy o
sob¢ obvykle nejsou rozhodujicim faktorem pro odezvu rostlin, tim je jejich interakce (Scott
& Billings, 1964). Témto zjisténim odpovidaji také vysledky mé prace, ve které se odezva

rostlin neméni vyhradné kontinuéln€ podél vyskového gradientu.

cvvr

hmotnosti nadzemni a podzemni biomasy. Podobny trend muZzeme na téchto lokalitach
sledovat u podila investic do jednotlivych organti. Z téchto vysledka vyplyva, ze populace na
sttednich vySek nevykazuji vyrazny vztah ke gradientu nadmoiské vySky a tidi se spiSe

gradientem pudni vlhkosti a gradientem teploty v pud¢ (Billings & Mooney, 1968).

5.1 Vék rostlin

Z mych vysledka vyplyva, ze v priiméru nejstarsi rostliny byly nalezeny na nejvyssi lokalité.
nadmoftskou vyskou pozorovali také (Nobis & Schweingruber, 2013, von Arx et al., 2006).
Grime (2001) Schweingruber & Poschlod (2005) pozorovali, Ze rostliny dosahuji vy$siho
veku pfi snizené dostupnosti zdroji. Tyto zjisténi by mohly vysvétlit rozdily v chovani
populaci 5600 a 5800. Na lokalité¢ 5600 je v prub¢hu celého roku dostupna ptidni voda

Vv kapalném stavu, zatimco na lokalit¢ 5800 ptidni voda pravidelné zamrza. Podobn¢ pozitivni
vliv na dosahovani vyssiho v€ku ma kratka vegetacni sezona (Schweingruber & Poschlod,
2005). Podle Billingse & Mooneyho (1968) a Grima (2001) je delsi zivotnost ve vyssich
nadmoftskych vyskach kompenzace k vysokému riziku nedokonceni cyklu pohlavniho
rozmnozovani. Také Klime§ & Dolezal (2010) dosli k zavéru, ze v extrémnich podminkach
prostiedi je vhodna strategie riistu, kterd neni zavisla na tispésné reprodukci v kazdém roce.
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5.2 Prumérna sirka letokruhu

A4

V ramci mladych a stiedné starych rostliny se letokruhy zuzovaly se stoupajici nadmoiskou
vySkou. Primérna $iika letokruhu klesala s vékem na vSech lokalitach kromé lokality 5600.
nejvyssi lokalité. Sitka letokruhu odrazi klimatické poméry stanovisté v jednotlivych letech

(Dietz & Fattorini, 2002, Rixen et al., 2010).

Pokles pramérné $ifky letokruhu objevil také vonArx et al. (2006) ve své studii
provedené na Wallowa Mountains v Oregonu. V této studii rostliny z nadmotské vysky 1200
m n. m vytvarely az o polovinu $ir$i letokruhy nez rostliny z nadmotské vysky 2 400 m n. m.
Rixen et al. (2010) odhalili, Ze rostliny z nizsich poloh vytvareji §irsi letokruhy nez rostliny

z vysSich poloh pouze v chladnych letech.

Malé zmény v Sitce letokruht s vékem na lokalité¢ 5600 mohou byt zptisobeny
piiznivymi klimatickym podminkami na stanovisti, zvlasté pak vodnim reZimem stanoviste.
Z mych klimatickych dat vyplyva, ze na této lokalité ptidni voda v prubéhu roku témet
nezamrza, coZz muze byt zpisobeno vyssi vrstvou snéhové pokryvky. Pozitivni vliv sné¢hu na
Sitku letokruhu pozoroval také Rixen et al. (2010). V této studii byl snih dtlezitym faktorem
pii ochrané rostlin pfed zmrznutim a zaroven zdsobarnou vody pfi jarnim tani. Naproti tomu
Dietz & Fattoriny (2002) zjistili, ze sn€hova pokryvka v mnoha piipadech zkracuje vegetaéni

sezonu, coZ vede k vytvareni uzsich letokruh.

5.3 Podily biomasy investované do jednotlivych organu

Rostliny mohou do biomasy pterozdélit pouze mnozstvi energie, které jsou schopny ziskat
Z prostiedi, ve kterém rostou. Zptsob jakym investuji do biomasy organt, urcuje jejich dalsi

vyvoj (Kozlowski, 1992).
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Populace ve vyskach nad 5000 m n. m. investuji s vékem vice energie do biomasy
stonkd, nez do biomasy ostatnich organd. Navic se podil energie investovany do biomasy
stonkd zvysuje s rostouci nadmotskou vySkou. Tato zjisténi se shoduji se zavéry Billingse &
Mooneyho (1968), ktefi se zabyvali porovnanim tundrovych a vysokohorskych druht
vytrvalych rostlin. K odlisnym vysledkim dosli Kérner & Renhardt (1987), jejichz studie
provedena v rakouskych Alpach naznacuje, Ze podil investic do nadzemni biomasy se
stoupajici nadmotskou vyskou klesa, a to pravé na ukor investic do biomasy stonkl. Podle
jejich vysledkt v nadmotskych vyskach 2600 — 3000 m n. m. je podil energie investovany do
biomasy stonkti aZ o 22 % niz$i neZz v nadmoiské vysce 600 m n. m. Zatimco v mé studii
investice energie do biomasy stonkl stoupaji na ukor investic energie do kofenového systému,
ve studii Kérnera & Renhardta (1987) je tomu naopak. Rozdily mezi naSimi vysledky jsou
zpusobeny odlisnou strukturou kofenového systému druhti studovanych v Alpach a druhu
Potentilla pamirica. Alpské rostliny vytvati s rostouci nadmoiskou vyskou vice jemnych
kofinkd, proto podil energie investovany do biomasy kofend stoupa (Korner, 2003). Rostliny
Vv nadmoftské vySce nad 5000 m n. m. jemné kofeny nevytvari, coz je zplisobeno pravidelnym

zamrzanim a rozmrzanim vody pudé¢, které by tyto jemné koteny znicilo.

klesa oproti tomu, na nejvyssi lokalit¢ mirn¢ stoupa. Ve studii provedené Kornerem &
Renhardtem (1987) je podil energie investované do biomasy listti ve vysSich polohach vyssi
nejvice vSak o 6 %. Nase vysledky se tedy v zdsad¢ shoduji. Kérner & Rendhardt (1987)
zjistily vliv nadmotské vySky na podil investic energie do biomasy listd. M¢é vysledky

doplnily tyto znalosti o poznatky vlivu véku.

Podil energie investovany do biomasy kvéti klesa jak s nadmoiskou vySkou, tak

s vékem. Pokles podilu energie investované do biomasy litti s nadmotskou vyskou se shoduje
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také s vysledky studie provedené v rakouskych Alpach. Podily energie investované do

biomasy jednotlivych organti odpovidaji rychlosti jejich ristu.

5.4 Investice do biomasy

ZvySovani hmotnosti biomasy jednotlivych organi rostliny béhem ontogeneze je ocekavany a
sdm o sob¢ nepfili§ vyznamny vysledek. Nicméné porovnani rychlosti zvySovani hmotnosti
jednotlivych organd mezi lokalitami nam mize ptiblizit rozdily v ontogenezi rostlin
Vv jednotlivych nadmotskych vyskach. M¢ vysledky naznacuji, ze V prvnich letech po
uchyceni investuji rostliny nejvice biomasy do kotenti. V nasledujicich letech, po vytvoreni
dostate¢ného kofenového systému, investuji rostliny vice do nadzemnich organti, zejména pak
stonkd. Vysoké mnozstvi investic do kofenového systému v mladsim véku je nejvyraznéjsi na

praci ptiznacné pro nejvyssi lokalitu.

Podle Miillera et al. (2000) je preference investic do biomasy kofeni v mladém véku
a do nadzemni biomasy ve starSim véku nejbéznéjSi alometricka strategie rostlin. Mladé
vody. Naopak starsi rostliny na nejvyssi lokalité investuji hlavné do nadzemni biomasy, aby

podpoftily vétsi miru rozmnozovani (Fabbro & Korner, 2004).

Ptic¢ina velkého mnozstvi investic do stonkli ve vysSich lokalitich mize spocivat v
jejich opérné funkci pro listy a kvéty. Fabbro & Korner (2004) odhalili, ze funkce stonku se
méni podél gradientu nadmotské vysky. V nizsich polohach hraje stonek dtlezitou roli jako
opora pro listy, ve vy$Sich polohach ma vétsi vyznamu pro oporu kvétd. Zménou investic do
biomasy stonkl se vzristajici nadmoiskou vySkou se zabyvali Hawstrom et al (1993) a
Woodward (1986). Jejich studie odhalily postupné zkracovani stonku se zvySujici

se nadmotskou vyskou. Z poznatkit Woodwarda (1986) vyplyva, Ze rostliny se stoupajici
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nadmoiskou vySkou zkracuji stonky, kviili vétSimu plsobeni vétru ve vyssich nadmoiskych
vyskach. Ze stejného diivodu se rostliny ve vysSich nadmotskych vyskach drzi vice pti zemi
(Korner, 2003, Woodward, 1986). Studie Woodwarda (1986) naznacuje, Ze zkracovani stonki
se vzrastajici nadmotskou vyskou mtize byt také zplisobeno snizenim miry kompetice o svétlo

ve vysSich nadmotskych vyskach. Stonek nemusi nést listy kviili svétlu tak vysoko.

V mé studii se mnozstvi listt a kvétd na jednotlivych lokalitich méni v zavislosti na
letech je pak mnozstvi listll oproti rostlinam v ostatnich lokalitdch nizs§i. Ve srovnani rostliny
Z nejvyssi lokality maji nejvetsi mnozstvi listti ve star$§im v€ku, ackoliv v prvnich letech bylo
mnozstvi listi ze vSech lokalit nejmensi. Zménami v listové biomase podél gradientu
nadmotské vysky se zabyvali Hawstrom et al (1993). Hawstrom et al. (1993) pozorovali
snizovani mnozstvi listl s rostouci nadmotskou vyskou. Pellisier et al. (2010) se zabyvali
specifickou listovou plochou (SLA), nicméné se stoupajici nadmoiskou vySkou
nezaznamenali v SLA Zadné zmény. Velikost SLA rostlin se ménila spiSe s vlhkostnim

gradientem.

Rozdily mezi mymi vysledky a vysledky studii provedenych Hawstromem et al.
(1993), Woodwardem (1986) a Pellissierem et al. (2010) jsou pravdépodobné zpusobeny

nezahrnutim véku do jejich studii.

5.5 Rozmnozovani rostliny

v v

nejvyssi lokalit¢ se mnozstvi kvéti s vékem zvySovalo mirn€ rychleji. Navic vzhledem
k vy$§imu poctu starSich rostlin na této lokalité je zde mnozstvi kvéti nejvyssi ze vsech
lokalit. K podobnym vysledkiim dosli také vonArx et al. (2006). V jejich studii zaznamenali

narist poctu kveéth se starnutim rostliny a zaroven se zvySujici se nadmotskou vyskou. Ve
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vySce 2450 m n. m. napocitali az pétkrat vice kvéti nez o 1000 vyskovych metrt nize (v této
studii, stejné jako v mé studii byl zaznamenan také vyskyt starSich rostlin ve vySSich
nadmoiskych vyskach, viz vyse). Schopnost vytvaret vétsi pocet kvétl ve vyssim véku lze
vysvétlit zavislosti tvorby kvétt na velikosti rostliny (potazmo stafi). Podle Stocklina et al.
(2009) a Hautiera et al.(2009) rostliny mohou zacit vytvaret kvéty az od urcité velikosti. Dale
se zvySujici se velikosti rostliny se zvySuje i pocet vytvaienych kvéta (Hautier et al., 20009,
Stocklin et al., 2009). S vyse uvedenymi poznatky se shoduji také mé vysledky tykajici se
relativniho pfispéni ruzné starych rostlin ke kveteni. Star$i rostliny pfispivaly k produkci

kvéti mnohem vys$§i mérou nez mladsi rostliny, zvlasté pak na nejvyssi lokalité.

Piestoze ma studia a studie von Arxe et al. (2006) poukazuji na zvySovani mnozstvi
kvéti s nadmotskou vyskou, vétSina dal$ich studii dosla k opa¢nému zavéru. Billings and
Mooney (1968), Bliss (1971) Hautier et al. (2009), Stocklin (1999) Stocklin et al. (2009) a
Pellissier et al. (2010) ve svych studiich odhalili trend snizovani mnozstvi kvéta se
vzrustajici nadmotiskou vysSkou. Podle Kozlowského (1992) vysokohorské rostliny snizenim
piidélu zdroji do pohlavniho rozmnozovani snizuji riziko umrtnosti. Pohlavni rozmnozovani
je energeticky velmi narocné, navic ve vysokych nadmoiskych vyskach je velké riziko, ze
proces pohlavniho rozmnozovani nebude dokoncen (Stocklin et al., 2009). Z tohoto divodu
rostliny ve vysSich nadmoiskych vySkach casto investuji spiSe do klondlniho rozmnozovani
(Bliss, 1971, Pellissier et al., 2010, Stocklin et al., 2009). Navic podle Wepplera & Stocklina
(2005) se rostliny mohou rozmnozovat vegetativné mnohem diive neZz pohlavné. Tyto
poznatky spolecné s poznatky o snizovani velikosti rostliny se zvySujici se vySkou mohou
vysvétlovat snizovani miry kveteni s nadmotskou vyskou nalezenych v pfedchozich studiich
(Weppler & Stocklin, 2005, Weppler et al., 2006). Z mych vysledkd vyplyva, ze uchycovani

rostlin je zavislé na letnich teplotach.

40



6 Zaveér

Vétsina zde citovanych autorli nezahrnuje do svych studii faktor v€ku. Opomijeni této
charakteristiky mtize vést ke zkreslenym vysledkiim. Rostliny v mladém véku se ¢asto chovaji
odli$ng, nez rostliny ve star$im véku. Mladé rostliny na nizsich lokalitach, rostou rychleji,
diive se vétvi a investuji vice do kofenti nez star$i rostliny. Star$i rostliny na vysSich
lokalitach rotou pomaleji, pozd¢ji se veétvi a investuji vice do stonkd, listii a kvétii nez mladsi
rostliny. Mladych rostlin byva zpravidla vice, proto v mnoha ptipadech mohou urcovat trend,
ktery na prvni pohled vypada jako trend zptisobeny nadmotskou vyskou. Ve skutecnosti je
tento trend zplsobeny velkym mnozstvim mladych rostlin, které se chovaji jinak nez star$i
rostliny, kterych je méné. Déle byla zjiSténa izka korelace mezi uchycovanim rostlin a letnimi

teplotami.
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