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Abstrakt:

Kvétenstvi a jeho vlastnosti maji zasadni vliv na chovani opylovact pfi opylovani, coz mize
ovlivnit vysledny reprodukéni uspéch rostlin. Shluk vice kvéth v kvétenstvi predstavuje pro
rostliny vyhodu z divodu diverzifikace zdroji pylu a vétsi vizualni nabidky, ktera maze nalakat
vice opylovacl a zvysit tak Sanci na pienos pylu na jiné jedince a zajisSténi genetické variability
potomstva. Nevyhodou vice kvétl v jednom kvétenstvi miize byt jak zvySeni narokl na energii
pro tvorbu a udrzeni vice kvéta, tak zvySené riziko geitonogamie. Rostliny se geitonogamii v
ramci kvétenstvi brani riznymi adaptacemi. Cilem této prace je zhodnoceni vlivu usporadani
kvétenstvi na uspeéSnou reprodukci rostlin. Pfi studiu uspotadani kvét v kvétenstvi je potieba
brat v ivahu nejen jejich morfologii, tedy tvar, pocet, velikost a usporadani kvétd, ale 1 dalsi
funk¢ni vlastnosti v podobé pohlavnich organti, sterility a tvorby odmén. Vysledny efekt
uspotadani kvéth na reprodukéni tspéch rostlin zavisi také na vektorech které prendseji pyl, v
tomto piipadé predevSim hmyzich opylovacich, jejichz chovani je uspofdddnim rostlin

ovlivnéno.
Klic¢ova slova:

kvétenstvi, geitonogamie, opylovaci, kvéty, chovani opylovacl, Optimal foraging, Marginal

Value theorem,



Abstract:

Inflorescence and its properties have a fundamental influence on the pollinating behavior of
pollinators, which can affect the resulting reproductive success of plants. Clustering of more
flowers in the inflorescence is an advantage for plants due to the diversification of pollen
sources and greater visual supply, which can attract more pollinators and thus increase the
chance of pollen transfer to other individuals and ensure genetic variability of the offspring.
The disadvantage of multiple flowers in one inflorescence may be both an increase in energy
requirements for the formation and maintenance of multiple flowers and an increased risk of
geitonogamy. Plants prevent geitonogamy within the inflorescence by various adaptations. The
aim of this work is to evaluate the effect of inflorescence arrangement on successful plant
reproduction. When studying the arrangement of flowers in the inflorescence, it is necessary to
take into count not only their morphology, i.e. the shape, number, size and arrangement of
flowers, but also other functional properties in the form of genitals, sterility and rewards. The
resulting effect of flower arrangement on the reproductive success of plants also depends on the
vectors that transfer pollen, in this case especially insect pollinators, which are affected by the

arrangement of plants.
Key words:
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1. Uvod

Uspotadani kvétt do kvétenstvi je u krytosemennych rostlin (Magnoliophyta) Casté a
ma vyznamny vliv na chovani opylovacii, a nasledné na reprodukéni aspéch rostliny (Jordan &
Harder 2006). Vice kvéta na spolecném stonku (vietenu kvétenstvi) zvétSuje vizualni signal pro
opylovace oproti jednomu samostatnému kvétu. Kvétenstvi s vice kvéty ma tedy potencialné
vEtsi Sanci, ze alespon ¢ast jeho pylu bude pfenesena opylovacem na dalsi kvétenstvi, a tim se
zvysi reprodukeni uspéch celé rostliny. Piblizn€ 87 % krytosemennych rostlin je zavislych na
ptenosu pylu pomoci zvitecich opylovaci (Ollerton et al. 2011), ktefi prilétaji na kvéty a
kvétenstvi s cilem ziskat z nich rizné zdroje, napiiklad v podob€ nektaru ¢i jiné odmény (pyl,
oleje, ... ). Opylovaci ptizptisobuji svlij pohyb v rdmci kvétenstvi tomu, aby ziskali co nejvice
odmeény pfi spotiebé co nejméne energie (Pyke 1984). Jejich pohyb mezi zdroji potravy je
ovlivnén vizualnimi a ¢ichovymi signaly, ale i vzdalenosti jednotlivych kvéti od sebe a dalsimi
vlivy (Bell 1986, Chittka & Raine 2006, Raguso 2008).

Pohyb opylovact v rdmci kvétenstvi mize mit pro rostlinu ale 1 negativni dasledky.
Konkrétné u rostlin, které nejsou autoinkompatibilni mtize hrozit geitonogamie, tedy pirenos
pylu na jiny kvét v rameci stejné¢ho jedince, a nasledné sniZzeni genetické variability potomstva
¢i aborce semen (de Jong et al. 1993). Rostliny maji rizné adaptace, které brani geitonogamii.
Kromé jiz zminéné autoinkompatibility to miize byt naptiklad rGzné prostorové uspoiadani
kvéta €1 velikost kvétenstvi, které mohou mit vliv na snizeni poctu navstév sousednich kvéti v
jednom kvétenstvi (Charlesworth et al. 2005). Dal$i moznou adaptaci je pohlavni segregace
kvéth v kvétenstvi, ktera mize byt naptiklad ¢asova nebo prostorova (dichogamie). Usp&snost
vlivu pohlavni segregace na snizeni miry geitonogamie zavisi na uspotadani kvétenstvi a druhu
opylovace, ktery mize mit specificky pohyb po kvétenstvi (Harder et al. 2004). Na pohyb
opylovace po kvétenstvi ma vliv 1 rizna velikost a barva kvéti v kvétenstvi, ¢i pfitomnost
sterilnich kvétd (Jin et al. 2010). Tyto specifické morfologické diferenciace kvéti jsou
povazovany za evolucéni adaptace rostlin, zvySujici vyménu genetické informace mezi
nepiibuznymi rostlinami a sniZujici geitonogamii, pomoci ovlivnéni pohybu opylovace v ramci
kvétenstvi.

Jeden z nejvyznamnéjSich vlivii na pohyb opylovace v ramci kvétenstvi je mnozstvi
odmeény, kterou muze opylovac¢ v kvétech najit (Fisogni et al. 2011). Variabilita mnozstvi

odmény v rdmci kvétenstvi miize mit vliv na pocet navstivenych kvéti v kvétenstvi ¢i na
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et al. 2002).

Také shluky kvétenstvi dokdzi ovlivnit pohyb opylovade v ramci kvétenstvi.
Vzdalenosti mezi shluky zdroji potravy ovliviiuyji dobu, kterou opylovac stravi
prozkoumévanim shluku, nez se rozhodne preletét na dalsi. Delsi pielety jsou pro opylovace
energeticky narocné, snazi se je tedy kompenzovat doplnénim dostatku energie na daném
shluku kvétenstvi a ziskdnim dostatku odmény (Pyke 1984). To mlize mit vliv i na mnozstvi
navstivenych kveth ve shluku kvétenstvi a mtize to také ovlivnit miru geitonogamie.

Usporadani kvéth v kvétenstvi a jeho vlastnosti maji tedy zfejmé dualezity vliv na
celkovy reprodukéni uspéch rostlin i chovani opylovaci. Proto je cilem této bakalaiské prace
reSerSe zakladnich poznatkli o funkénich vlastnostech kvétenstvi, které ovliviiuji chovani
opylovace v ramci kvétenstvi a potazmo mohou mit vliv na vyslednou fitness rostliny.

Rozdéleni kvétenstvi je zalozeno pifevazné na sdilenych morfologickych znacich.
Nicméné, protoze pojmenovani typi kvétenstvi neni zcela jednotné, tak v uzivani termint
oznacujicich jednotlivé typy kvétenstvi vychdzim ze skript Morfologie rostlin (Slavikova

2002), pro jejich snadnou srozumitelnost Sir§imu spektru ctenata.



2. Architektura a velikost kvétenstvi

2.1. Architektura

Kvétenstvi v zékladu rozdélujeme na jednoducha a slozena, kdy u jednoduchych
kvétenstvi vyriastaji kvétni stopky nesouci kvéty z 0zlabi listenli vietenu kvétenstvi a u
slozenych kvétenstvi vyrustaji z uzlabnich listenti na vietenu kvétenstvi samotnd diléi
kvétenstvi.

Novéjsi morfologické clenéni rozd€luje kvétenstvi na polytelni a monotelni, podle
ptitomnosti terminalniho kvétu. VSechny postranni vétve kvétenstvi, které mohou, ale nemusi
mit terminalni kvét, jsou parakladia, ktera se mohou déle vétvit a tvotit tak parakladium vyssiho
radu. Celd kvetouci ¢ast rostliny je nazyvana synflorescence (synflorescentia), coz zahrnuje
cely soubor vSech kvétl na rostliné. Weberling uvadi, ze polytelni typ je mozna odvozeny od
monotelniho typu, s druhotnym zanikem termindlniho kvétu a specializaci parakladii
(Weberling 1965).

Mezi polytelni kvétenstvi patii vSechna zékladni jednoducha kvétenstvi — hrozen, klas,
palice, okolik, hlavka a ibor. Mezi monotelni naopak patii vSechna zékladni sloZzena kvétenstvi
—slozeny hrozen, sloZeny klas, sloZeny okolik, lata, thyrsus, thyrsoid a cymoid.

Z pohledu opylovaci je architektura kvétenstvi dulezita predevsim ve vztahu k mnozstvi
vynaloZené energie na pielety mezi jednotlivymi kvéty pii opylovani. Z tohoto diivodu je pro
opylovace dulezita nejen vzdalenost mezi samotnymi kvéty v rdmci kvétenstvi, ale 1 thel mezi
kvéty (napf. u hroznu, klasu, atd), ktery tuto vzdélenost ovliviiuje (Hainsworth et al. 1983,
Jordan & Harder 2006). DalS§i mozZnosti jsou kvétenstvi, na kterych mutze opylova¢ misto
pieletl jednoduse ptelézat mezi kvéty (napt. ubor). Témto specifickym vlivim architektury

kvétenstvi na chovani opylovace se vénuji v nasledujici kapitole.

2.1.1. Prostorové¢ usporadani kvéti v kvétenstvi

Prostorové uspotradani kvétt v kvétenstvi ovliviiuje reprodukeni uspéch rostliny, skrze
ovlivnéni chovani jejich opylovacl a nésledny ptenos pylu. Jak piSe Harder, prostorové
uspotadani kvétenstvi ovlivituje nejen samotnou atrakci opylovace, ale i mnozstvi navstivenych
kvéth a pohyb v ramci kvétenstvi (Harder et al. 2004). Jordan a kol. (2006) ukazali na pokusech
se tremi typy umélych kvétenstvi vyssi ndvstévnost kvétli cmelaky (Bombus) v okolicich, nez

na latach. Hrozny byly s poc¢tem navstivenych kvéth zhruba uprostfed mezi okoliky a latami.



Kdyz srovname tyto tii typy kvétenstvi, mizeme poukdzat na to ze okolik mé vSechny kvéty
umisténé v horizontalni rovin€. Pfi pfesunu z jednoho kvétu na druhy se tak opylovac pohybuje
horizontalné a ma ptistup ke vSem kvétiim z jednoho uhlu. Hrozen ma naopak kvéty umisténé
na vertikalnim vietenu kvétenstvi, orientované v riznych tthlech kolem dokola. A kone¢né, lata
je z téchto tii jediné slozené kvétenstvi, s kvéty prostorové uspofddanymi na nckolika
parakladiich v riznych thlech, jak k vietenu parakladia, tak k hlavnimu vietenu kvétenstvi. Z
Jordanovy studie by se dalo usuzovat, Zze mnozstvi navstivenych kvétt bude zéviset na thlech
a vzdalenostech kvéti od sebe, ¢i slozitosti architektury kvétenstvi. Potazmo tedy na
vynalozené energii, nutné k pteletu, ¢i k pfelezeni mezi kvéty. Tato hypotéza vSak nebyla u
¢melakl potvrzena, jelikoz prostorové uspotradani kvétenstvi nemélo vyrazny vliv na mnozstvi
navstivenych kvéti, ale pouze na konzistentnost pohybu v rdmci kvétenstvi.

Oproti tomu Hainsworth a kol. (1983) ukazali, ze kolibfici navstivili méné kvéta v
trojrozmérnych kvétenstvich, nez v dvourozmérnych. To ndm ukazuje, Ze v pohybu opylovace
po kvétenstvi zélezi i na druhu a velikosti opylovace. Naptiklad ¢melaci (Bombus) maji
tendenci se na vertikalnich kvétenstvich pohybovat odspodu nahoru, zatimco kolibfici se
pohybuji nahoru i dolii, dle mista ptiletu (Pyke 1979, Harder et al. 2004).

Vliv Ghli kvéth v kvétenstvi byl zkouman poprvé na orchidejich Spiranthes sinensis,
které opyluji predev§im samotaiské vcely ze skupiny Megachilidae (Iwata et al. 2012). Tato
studie hypotézu vlivu uhlt kvéta v kvétenstvi na chovani opylovaci potvrdila, jelikoz zvétSeni
uhli mezi kvéty uspotfadanych ve spirale kolem vietenu kvétenstvi sniZilo pocet navstév na
kvétenstvi, pocet po sob¢€ jdoucich navstév v kvétenstvich a konzistenci pohybu opylovaci v
kvétenstvich.

Téma vlivu prostorového uspotradani kveth v kvétenstvi, kromée praci zde uvedenych, je
pomérné malo prozkoumanym tématem v ramci polinacni ekologie. Je zde tudiz velky prostor

pro nové studie na dalSich druzich opylovach a architekturach kvétenstvi.

2.2. Velikost kvétenstvi

Rostliny opylované zvifecimi opylovaci jsou zavislé na chovani opylovact, a tedy
investuji vyznamnou ¢ast svych zdrojit do zaujeti pozornosti, a nasledného ovlivnéni chovani
svych opylovacii. Zvyseni atraktivity pro opylovace miize rostlina dosdhnout za pomoci zvyseni
vizualni detekovatelnosti kvéta, skrze zvétSeni plochy atrahujici smysly opylovact. Vizualni
vnimani opylovact je vzhledem k obvyklé velikosti téla, hlavné u hmyzich opylovact, relativné

horsi oproti lidskému vnimani, a to hlavné ve smyslu detekce objektti na dalku a rozliSeni



objektti oproti barevnému pozadi (Chittka & Raine 2006). Pro zvyseni pravdépodobnosti
detekce rostliny v porostu a ptilakani opylovact, hraje tedy pozitivni roli jak zvySeni mnozstvi
rozkvetlych kvéti v rdmci jednoho kvétenstvi najednou, tak zvétSeni kveéti v kvétenstvi, ¢i
ruzné architektury kvétenstvi, které opticky zvétSuji nabidku pro opylovace. Zaroven,
opylovaci reaguji na zvyseni vizualniho signalu kvéth, ¢i kvétenstvi v ocekavani vyssiho zisku
odmény (Biernaskie & Cartar 2004, Harder & Prusinkiewicz 2013, Liao & Harder 2014).
Nicméné, zvétSeni kvétenstvi znamena 1 vyrazné vetsi ndklady pro rostlinu, a ve vysledku vétsi
a vyrazn&jsi kvetenstvi laka 1 herbivory, zlodéje nektaru a potencidln¢€ neefektivni opylovace
(Sletvold & Grindeland 2008). Navic, zvySeni velikosti vede k takzvanému Dilematu atraktivity
(Klinkhamer & Jong 1993), t.j. rostlina zvysujici atraktivitu, zvysuje i pocet po sob¢ jdoucich
navstév kvéti v ramci jednoho kvétenstvi, za soucasného snizeni mnozstvi pylu pieneseného
na jiné rostliny. Nasledné tak klesd vyména genetické informace mezi nepfibuznymi rostlinami
a potencialn¢ klesa kvalita potomstva, ¢i u auto-inkompatibilnich rostlin potomstvo viibec
nevznikne. Ve vysledku by tedy zvétSeni kvétenstvi vedlo ke snizeni fitness relativné vuci
nakladim na vybudovani kvéti a kvétenstvi. Tomu se rostliny brani rliznymi zpusoby.
Napftiklad postupnym rozkvétanim (manipulaci poctu otevienych kvéti v case), funkéni
diferenciaci kvétl v kvétenstvi (pohlavni segregace kvéti u jednodomych kvétenstvi), zménou
barvy oplozenych kvétl, ¢i manipulaci mnozstvim odmény v ramei kvétt. Tyto mechanismy
dale rozvijim v dalSich kapitolach.

Na druhou stranu, z pohledu opylovace je velka vizualni nabidka zajimava, protoze
slibuje vetsi mnozstvi odméeny. Opylovac na velkych kvétenstvich obvykle navstivi vice kvéti
neZ na malych kvétenstvich, coz odpovida tomu, Ze o¢ekava veétsi zisk energie z odmény. Pokud
opylova¢ na velkych kvétenstvich odménu nenalezne, nema tendenci se vracet (Makino &
Sakai 2007). To mize byt z hlediska dilematu atraktivity pro rostlinu vyhodné, paklize je v
daném misté dostatek opylovact. Klinkhamer a Jong navrhli, ze idedlni pro rostlinu by byl
neomezeny pocet navstév opylovacl, z nichZ kazdy navstivi jen jeden kvét v kvétenstvi
(Klinkhamer & Jong 1993). Tak to ale samoziejm¢ v piirozeném prostiedi nefunguje.
Opylovaci se snazi ziskat co nejvice odmény za vynalozeni co nejméné energie (Charnov &
Orians 1973) a rostliny se naopak skrze opylovace snazi pienést sviij pyl, aniz by na tom pfili§
energie ztratily.

V nasledujicich podkapitolach rozvedu nékteré strategie rostlin, které umoznuji zvétsit

kvétenstvi, aniz by doslo ke snizeni fitness.



2.2.1. Zména velikosti ¢1 poctu kvéth v kvétenstvi

Velka vizualni nabidka muaze byt zplisobena nékolika vlivy — vétsi velikosti
jednotlivych kvétl, veétsim poctem kvéth v ramci kvétenstvi, rliznym usporadanim ¢i
diferenciaci kvéti v kvétenstvi a také nacasovanim kveteni jednotlivych kvéth. V této
podkapitole se budu zabyvat rozdily ve velikosti a mnozstvi jednotlivych kvéth v kvétenstvi a
jejich vlivu na fitness rostliny a na chovani opylovacu.

Nekteré rody ze skupiny Asteraceae vytesily nakladnost vétsiho kvétenstvi tim, ze se u
nich vyvinuly kromé kvétd trubkovitych, uspofddanych v ter¢i uprostied uboru, i kvéty
jazykovité, které jsou na okraji Uboru a tvofi tzv. paprsek (Zhang & Elomaa 2021). Tyto kvéty
mohou byt sterilni, jako napft. u slunecnice (Helianthus), ¢imz se vyrazné snizi jejich nakladnost
a zaroven diky velké a napadné zbarvené koruné lakaji opylovace na trubkovité kvéty uprostied.
Timto ¢i1 podobnym pfizpisobenim, spocivajicim ve zvétSeni okrajovych korunnich listki
(napt. u Orlaya grandiflora), se n¢které rody Asteraceae ¢i Apiaceae vyhnuly vyrazné vyssi
nakladnosti vétsiho kvétenstvi z hlediska poctu generativnich organd, aniz by snizily atraktivitu
kvétenstvi (Ajani et al. 2016).

Na zaklad€ vySe zminénych pfizpuisobeni bychom mohli pfedpokladat, Ze kvétenstvi
jinych druhl v rdmci Asteraceae, kterd nemaji paprsek trubkovitych kvétl, budou vyrazné
znevyhodnéné z hlediska poctu navstév opylovaci, a tedy 1 celkového fitness na lokalitach kde
se vyskytuji jak Asteraceae s paprskem tak bez n¢j. Cerca a kol. zkoumali pravé tento problém
na dvou hybridech blizce ptibuznych druhti a zjistili, Ze ubory bez paprsku trubkovitych kvéti
maji vetsi mnozstvi trubkovitych kvétd v Uboru a tim vyrovnavaji nizSi navStévnost a
potencialné mensi mnoZzstvi oplodnénych semen (Cerca et al. 2019). VEtSi rozmér tborii bez
paprski tak efektivné vyrovnéava atraktivitu kvétenstvi pro opylovace aniz by doslo k redukci
fitness.

Nicméné, variabilita ve velikosti kvéti v rdmcei kvétenstvi nemusi byt jen ve formée
zvétSeni okrajovych kvéth. Pohlavi kvéth a kvétenstvi u jednodomych ¢i hermafroditickych
rostlin hraje v tomto pfipad¢ také vyznamnou roli. Obecné se uvadi, Ze sam¢i kveéty jsou veétsi
nez samici (Knuth 1906 in Bell 1985). U rostlin, jejichZ kvéty jsou seskupeny do kvétenstvi,
tvoti sam¢i kvétenstvi obecné vice kvétd nez samici (Bell 1985). Déle se uvadi, ze samci
kvétenstvi ma obvykle vice kvétl nez samici a samc¢i jedinci kvetou Castéji nez samici (Lloyd
& Webb 1977). Tato pohlavné specificka variabilita ukazuje, Ze primarni cil samcich kvéta je

export pylu, tedy jde o prilakani co nejvice opylovaci vyraznéj§im vizudlnim podnétem ve



forme¢ vétSich dil¢ich kvéth ¢i vice kvéth v kvétenstvi. Samcéi kvéty nejsou limitovany
geitonogamii, tedy se jim vétsi investice do kvéta vyplati.

Jak vyplyva z textu vyse, tvorba vyraznéjsich kvétenstvi je velmi ndro¢na na energii
(konkrétn€ je vyuzivan uhlik, ziviny a voda). PocCet kvéti a kvétenstvi tedy siln€ zavisi na
mnozstvi dostupnych zdroji rostliny. Pii dostatecném mnoZzstvi zdroji ma rostlina az 4.5x vice
kvétt a kvete az Ctyfndsobnou rychlosti, ve srovnani s nizkou dostupnosti zdroji (Spigler &
Woodard 2019). Dostupnost zdroju je tak zodpovédna za vnitrodruhovou variabilitu mnozstvi

kvéta a velikost jednotlivych kvétenstvi.

2.2.2. Regulace velikosti kvétenstvi

VétSina kvétenstvi rozkvétd postupné, v jednu chvili tak mizeme v kvétenstvi najit
kvéty v rizné fazi vyvoje. Rizné rostliny maji rizné délky jednotlivych fazi vyvoje kvéta a to
spolu s celkovym poctem kvéti kvétenstvi ovliviuje, kolik kvétt je v jednu chvili v kvétenstvi
otevieno. Pocet otevienych kvétl v kvétenstvi, ovliviiuje silu a velikost vizudlniho signalu,
ktery opylovac vidi, a tak i1 jeho chovéni.

Na zacatku tzv. kiivky kveteni byva otevieno malo kvéth a kvétenstvi tak neni pro
opylovace vyrazné. Kvéty oteviené v této rané fazi kveteni, plni ptedevsim funkci oznaceni
polohy zdroje potravy pro hmyz, ktery ma tendenci se vracet na jiz navstivené lokality v
raznych podminkach a ¢asech (trapline foraging) (Thomson et al. 1982). Nasledné se pocet
otevienych kvéta zvysi, kdyZ se otevie vice novych kvéth a ty, které rozkvetly diive jsou jesté
stale oteviené. Postupné se pomér otevienych kvétl zacne zase zmenSovat a posledni oteviené
kvéty jsou opét v nevyhod¢, protoZe jejich vizualni signal neni podpofeny mnoZstvim dalSich
kvéth, a kvétenstvi tak neldka opylovace k navstéveé (Bauer et al. 2017).

Ishii & Sakai zjistili, ze doba po kterou jsou otevieny jednotlivé kvéty v kvétenstvi,
muZe byt rGzna v zavislosti na pozici v ramci kvétenstvi (Ishii & Sakai 2001). Kvéty ve spodni
a stfedni ¢asti hroznu Narthecium asiaticum (Liliaceae) jsou oteviené primérné 6-7 dni, tedy
daleko déle, nez je potieba pro sam¢i (3 dny) i samic¢i (do 3 dnt1) fazi. Toto prodlouZeni doby
po kterou jsou kvéty oteviené, slouzi pravdépodobné ke zvétSeni velikosti kvétenstvi, a tedy k
naldkani vice opylovaci. Kvéty v horni ¢asti kvétenstvi jsou naopak otevieny pouze 3-4 dny,
coz autofi pricitaji tomu, Ze tyto kvéty rozkvétaji pozdé€ji nez ostatni a prodlouzeni doby jejich
kveteni nad dobu potiebnou pro sam¢i a samici fazi, by vedlo pouze ke zvySeni nakladi na
jejich udrzeni. Spodni kvéty jsou tou dobou jiz odkvetlé a kvétenstvi jako celek tak jiz neni pro
opylovace dostatecné velké a lakavé, proto se naklady na udrzeni déle otevienych kvéti,

nevyvazi poctem navstév opylovacu.



Délka kveteni jednotlivych kvéti mé zasadni vliv na reprodukci rostlin. Prodlouzeni
doby po kterou jsou kvéty oteviené, ptimo ovlivituje fitness rostliny umoznénim ptrenosu vice

pylu riznymi opylovaci na dalsi jedince, ¢imz se zvySuje geneticka variabilita populace.

3. Funk¢ni diferenciace kvétu v kvétenstvi

Kvéty v ramci kvétenstvi se mohou lisit prostorovym uspotradanim, velikosti, stafim,
ale 1 svou funkci. Nekteré kvéty se postupné ptizpusobily specifické funkci, kterou v ramci
kvétenstvi zastavaji, jako napf. sterilni okrajové kvéty u nekterych Asteraceae, ¢i starsi a jinak
barevné kvéty u lantany (Verbenaceae) ¢i plicniku (Pulmonarie). Hlavni funkci kvéti a
kvétenstvi krytosemennych rostlin je vSak stale pohlavni rozmnoZovani.

Diferenciaci kvetl v ramci kvétenstvi dokdze rostlina ovlivnit chovéani opylovaci, sviyj
reproduk¢ni Gispéch a snizit geitonogamii, ¢imz mtze do jisté miry vyfesit dilema atraktivity.
V této kapitole se zabyvam vybranymi funk¢énimi diferenciacemi kvétd v ramei kvétenstvi,

které ovliviiuji chovani opylovac, ptenos pylu, a tak i samotné rozmnozovani rostliny.

3.1. Pohlavni segregace

Vétsina krytosemenych rostlin ma kvéty oboupohlavné (monoklinické). Dalsi variantou
jsou kvéty diklinické, které jsou z oboupohlavnych evolu¢né odvozené a maji bud’ jen ty€inky
(samci), nebo jen pestik(y) (samici). Paklize jsou na jednom jedinci zaroven sam¢i a samici
kvéty, jednd se o rostliny jednodomé (monoecické), opakem jsou rostliny dvoudomé
(dioecické), které jsou evolu¢né mladsi a maji na jednom jedinci kvéty samci a na druhém
jedinci kvéty samici (Bell 1985). Vyskytuji se vSak i1 pfipady kvéti bez pohlavnich organt, tzv.
sterilnich kvéth (viz kap. 3.2.1.).

Rozdé€leni pohlavi kvéti se povazuje za adaptaci slouzici k zabranéni samoopyleni.
Pohlavi v ramci rostlin mize byt oddéleno nejen prostorove, ale i ¢asové — odde€leni samci a
samiCi faze kveteni se nazyva dichogamie. Déli se na protandrii, kdy sam¢i faze predchazi
samici (pyl se vyvine diiv nez vajicka), a protogynii, pii které samici faze predchazi samci.
Dichogamie mize byt v rdmci jednoho kvétu (intraflordlni), jako 1 mezi riznymi kvéty ¢i
kvétenstvimi jedné rostliny (interfloralni) (Webb & Lloyd 1986). Prostorové oddéleni samcich
a samicich orgdnt v rdmci kvétu nebo kvétenstvi tak, aby nemohlo dojit k samooplozeni, se

nazyva herkogamie (napiiklad u kosatce — Iris).



Vyse popsané strategie jsou povazovany za adaptace ke sniZzeni miry geitonogamie,
ktera snizuje fitness rostliny (Bertin & Newman 1993). I pfesto ale napf. u monoecickych rostlin
dochazi ke geitonogamii, kdyZ opylovac navstivi nejdiive sam¢i, a poté samici kvét na stejné
rostlin€. Rostliny mohou riznymi vlastnostmi kvétenstvi snizit tento potencial pro geitonogamii
(Galloway et al. 2002). Piikladem je rozmisténi kvétt v samici fazi na spodni ¢ast a kvéti v
sam¢i fazi na svrchni ¢ast vertikalniho kvétenstvi.

Harder a kol. srovnali GspéSnost rozmnozovani rostlin s jednim ze dvou moznych
vertikalnich usporadani samic¢ich a samcich kvéti v kvétenstvi (samici kvéty nad samcimi ¢i
sam¢i kvéty nad samicimi) v konkurenci adichogamnich kvétenstvi Eichhornia paniculata
(Pontederiaceae) (Harder et al. 2000). Ukazali, ze paklize jsou sami¢i kvéty nad saméimi,
dochazi u vSech kvéti v ramci kvétenstvi ke zvySené mife samoopyleni, narozdil od
adichogamnich kvétenstvi, kde se zvySuje mira samoopyleni s vySkou kvétu v ramci kvétenstvi.
Naopak kvétenstvi se sam¢imi kveéty nad samic¢imi méla primérné men$i proporci
samoopylenych kvéti. Rizné pozice kvéti v kvétenstvi mély vliv na miru samoopyleni (kvéty
na spodni ¢asti kvétenstvi mély nejmensi miru samoopyleni, zatimco kvéty na vrsku kvétenstvi
mély vyssi miru samoopyleni). Tyto vysledky odpovidaji tomu, Ze hlavnimi opylovaci v tomto
experimentu byli ¢meldci (Bombus fervidus a Bombus vagans), ktefi se na vertikalnich
kvétenstvich Eichhornia paniculata obvykle pohybuji odspodu nahoru (Barrett et al. 1994). Je
tedy pravdépodobné, Ze rozmisténi kvétli v samici fazi na spodni ¢ast a kvétt v samci fazi na
svrchni ¢ast vertikdlniho kvétenstvi je evoluéni strategie rostlin, zvySujici miru oplozeni a
pfenosu pylu na dal§iho jedince a zarovei snizujici miru geitonogamie. Efektivita této strategie
zavisi na architektufe konkrétniho kvétenstvi, jim ovlivnéné konzistentnosti pohybu opylovace

a zaroven na druhu opylovace a rostliny (Harder et al. 2004).
3.2. Morfologicka diferenciace

3.2.1. Zména velikosti kvétu a sterilita

Morfologickd zména kvétl v ramci kvétenstvi se povazuje za evolu¢ni adaptaci, slouZici
ke zvySeni atraktivity kvétenstvi a s nim spojenym lepSim pfenosem pylu, zvySenim Sance
oplozeni kvétli a sniZenim miry geitonogamie. Jak jsem uvedla jiz diive, ¢im vétsi kvétenstvi
je, tim vice zdrojii je potieba pro jeho tvorbu a udrZeni, coz Casto ovliviiuje vysledné fitness
rostliny a jeji alokaci zdrojti. Naptiklad u horizontalnich zdola rozkvétajicich kvétenstvi nekteré

druhy rostlin alokuji vice energie do spodnich kvétli, coz zptisobuje, ze spodni kvéty daného



kvétenstvi jsou zpravidla vétsi nez horni kvéty (Bateman & Rudall 2006). Tento gradient
pozitivné koreluje s vétsi mirou navstévnosti na nizSich kvétech v ramci kvétenstvi, zplisobenou
opylovaci, ktefi zacinaji opylovat kvétenstvi od spodnich kvéth a postupuji nahoru. Navic u
postupné zdola rozkvétajicich kvétenstvi tvoii veétsi spodni kvéty vizuadlné dulezity signal pro
opylovace, ktefi opakované navstévuji lokality v rtiznych podminkach a casech (trapline
foraging) (Thomson et al. 1982). Rostliny si tak zajisti, Ze je opylova¢ zaznamena brzy a Castéji
se na n¢ v ramci doby jejich kveteni vraci, coz opét napomaha k depozici pylu a oplozeni kvéti
v rdmci kvétenstvi.

U horizontalné uspofadanych kvétenstvi se v ramci nékterych skupin vyvinuly napadné
kvéty na vnéjSim okraji kvétenstvi. Konkrétné u skupiny Asteraceae se tento fenomén vyvinul
n¢kolikrat nezavisle v ramci ontogeneze (Chen et al. 2018). Obecné se uvadi, ze kvétenstvi
Asteraceae je ubor s jednotlivymi kvéty uspotddanymi na svrchni strané plochého vietena
kvétenstvi (lGzka tboru). Jednotlivé kvéty v rdmci iboru mohou byt dvoupyské, jazykovité ¢i
trubkovité¢ (Zhang & Elomaa 2021). Dvoupyské ¢i jazykovité kvéty jsou u nékterych druht
Asteraceae usporadany do tzv. paprsku na vnéjSim okraji kvétenstvi, tvofeného samicimi
(Gerbera hybrida, Calendula) ¢i sterilnimi (Helianthus annuus) kvéty.

DalSim ptikladem napadnych okrajovych kvétd jsou kvétenstvi kaliny (Viburnum),
které obsahuji vyrazné zvétSené kvety na vnéjSim okraji. Tyto kvéty jsou také sterilni a slouZi,
stejné jako paprsky uUbort Asteraceae, k vizudlnimu zvétSeni kvétenstvi a zvySeni jeho
napadnosti. Studie, ve které bylo toto zjiSt€ni popsano, také ukézala, Ze pii odstranéni
vyraznych okrajovych sterilnich kvéth z kvétenstvi doslo aZ k dvojnadsobnému sniZeni poctu
navstév opylovact na kvétenstvi a k vyraznému snizeni poctu vyprodukovanych semen (Jin et
al. 2010). Z vyse popsanych ptikladti se da usuzovat, ze zména velikosti kvéti a sterilita
okrajovych kvéti v kvétenstvi, jsou dalsi dilezité evolu¢ni adaptace rostlin, zvySujici vyménu

genetické informace mezi nepfibuznymi rostlinami a snizujici geitonogamii.

3.2.2. Zmény barvy kvéth

Dalsi zajimava adaptace rostlin, ktera pfispiva ke zvyseni jejich fitness, je zména barvy
kvéta v ramcei kvétenstvi. Jsou ho schopny jen nékteré rody, naptiklad Lantana (Verbenaceae)
a Pulmonaria (Boraginaceae). Oba tyto rody vyuzivaji zménu barvy kveth v ramci kvétenstvi
k navadéni opylovact na kvéty tak, aby kvétenstvi bylo z dalky velké a viditelné, ale pfi ptiletu
na kvétenstvi si opylovaci vybrali k navstévé mladsi, potencidlné jeSté neopylené kvéty
(Oberrath & Bohning-Gaese 1999). Kazda z rostlin ale ke zméné barvy kvéti vyuziva jiny
mechanismus.
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Konkrétné naptiklad u druhu Lantana camara jsou mladé kvéty zluté, coz 1laka mimo
jiné 1 tfasnénky, které se vyhybaji jinak barevnym kvétim v ramci jejich kvétenstvi (Mathur &
Mohan Ram 1978). Jakmile dojde k pfenosu byt jediného pylového zrna na bliznu zlutého
kvétu, spusti se v okvétnich listcich syntéza anthokyaninu, ktery zptsobi postupnou zménu
barvy ze zluté pies oranzovou, ¢ervenou az po tmave rizovou (Mohan Ram & Mathur 1984).
Tato strategie efektivné navadi opylovace na jest¢ neoplozené kvéty, a snizuje tak riziko
geitonogamie za souCasného uSetfeni energie opylovaci tim, ze nemusi prohledavat jiz
navstivené kvéty, které neobsahuji odmeénu.

Oproti tomu druhy rodu Pulmonaria maji mladé kvéty zbarveny Cervené a postupem
casu se méni pres fialové az na modré. Spolu se zménou barvy klesa i mnozstvi nektaru a pylu,
neboli odmén pro opylovace. Tyto zmény nejsou ale ovlivnény opylovaci ¢i mnozstvim pylu
na bliznach. Je to zpisobeno pouze staiim dané¢ho kvétu (Oberrath et al. 1995). Stejné jako u
rodu Lantana je i u Pulmonarii zména barvy kvétu uzite¢na k naldkéni opylovace z dalky na
velké kvétenstvi a po priletu k navigaci na mladé, rozmnozeni schopné kvéty s odménou (Meeus
et al. 2013).

Jak ukazal Weiss, zména barvy kvéti v radmei kvétenstvi se vyskytuje 1 u mnoha dalSich
rodt rostlin napfi¢ taxonomickymi skupinami, coz ukazuje Ze se vyvinula mnohokrat nezavisle

a predstavuje tak jasny ptiklad funk¢ni diferenciace kveéth v kvétenstvi (Weiss 1991).

4. Odmeény

Pohyb a chovani opylovace na kvétenstvi je dilezity faktor ovliviujici opylovani, a tim
1 fitness rostliny. Rozhodovani opylovacu pii navstéveé kvétenstvi byva ovlivnéno pritomnosti
odmény v kvétech. Rostliny nabizi opylovac¢im odmény aby je motivovaly k opylovani, pfi
kterém ptendseji jejich pohlavni butiky a nasledn€ umoznuji jejich rozmnozovéani. Odmeénou se
zpravidla rozumi zdroje energie ¢i jinych vyhod pro opylovace, kvili kterym opylovaci
navstévuji kveéty. Navstéva opylovace ale miize byt pro rostlinu za urcitych podminek 1
nezadouct, naptiklad pokud opylova¢ navstévuje mnoho kvéti v ramci jednoho kvétenstvi, bez
Castého preletu mezi rostlinami, snizuje tak fitness rostliny zvySenim miry geitonogamie
(Karron et al. 2004).

V této kapitole shrnuji zdkladni poznatky o zplsobech ovlivnéni chovéani opylovact
pomoci odmén, piicemZ nejvice zkoumanou odménou je nektar, proto se mu budu vénovat

ditkladngji.
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4.1. Ovlivnéni chovani opylovaci distribuci odmény v rdmei kvétenstvi

Stejné jako je reprodukce rostliny ovlivnéna chovanim opylovace (z hlediska opylenti,
tedy fitness rostliny), tak i chovani opylovace je ovlivnéno dostupnosti odmény v kvétech v
ramci kvétenstvi (Charnov & Orians 1973, Fisogni et al. 2011). Je dulezit¢ védét ¢im je
zpusobena riznorodost distribuce odmény — je to proces ovlivnény jak rostlinou samou
(velikost kvéth a nektarii a jimi ovlivnéna rychlost tvorby nektaru, staii kvétu, samc¢i a samici
faze, dédi¢nost, vaha kofene a mnozstvi a pozice kvéti v kvétenstvi) (Corbet 1978, Pleasants
& Chaplin 1983, Leiss et al. 2004), tak vnéj$imi vlivy, mezi které patii denni doba, mnozstvi a
efektivita navstév opylovaci, druh opylovaci a mikroklima (Beutler 1953, Pappers et al. 1999,
Carlson & Harms 2006, Keasar et al. 2008).

Variabilita distribuce nektaru se mlze projevit na urovni populace rostlin, v ramci
jedince, ale 1 napti¢ kvéty v ramci kvétenstvi. Carlos M. Herrera a kol. ukézali, ze Helleborus
foetidus L. (Ranunculaceae) mé extrémni vnitrodruhovou variabilitu ve sloZeni nektaru, a to 1
napii¢ kvétenstvimi (vrcholik) a nektarii v ramci jednoho kvétu (Herrera et al. 2006). Dalsi
studie na jedincich Rosmarinus officinali vSak ukazuje, Ze dand rostlina nedokédze aktivné
ovlivnit variabilitu mnozstvi nektaru napti¢ kvéty v radmci jedné rostliny (Keasar et al. 2008).
Tyto studie tedy dohromady ukazuji, Ze variabilita distribuce nektaru v rdmci rostliny,
kvétenstvi ¢i kvétu je tedy spiSe dana ¢innosti opylovact a vlivem okolniho prostiedi (vlhkost
vzduchu, teplota atd.), nez rostlinou samotnou.

Rostlina sama ovliviiuje spiSe miru produkce nektaru v kvétech nez jeho variabilitu
napii¢ kvéty. Napiiklad Pleasants & Chaplin ukazali, Ze produkce nektaru u Asclepias
quadrifolia (Asclepias) je korelovana s dvéma parametry — vahou kotfene a poctem kvéti v
kvétenstvi (okolik). S vyssi vahou kofene mira produkce nektaru stoupala az do vahy zhruba
3g, kde se nartst produkce nektaru zastavil a dal jiz nerostl (Pleasants & Chaplin 1983). Pocet
kvéth v kvétenstvi s mirou produkce nektaru naopak negativné koreloval u vétSich nez
pramérneé velkych kvétenstvi. Boose zjistil na rostlinach Epilobium canum (Onagraceae)
snizeni produkce nektaru pfi snizeni dostupnosti vody, a také pti zastinéni (Boose 1997). Z toho
vyplyva Ze mira produkce nektaru rostlinou je ovlivnéna jak rostlinou samou, tak 1 abiotickymi
podminkami.

Oproti tomu variabilita mnozstvi nektaru v kvétech napfic kvétenstvimi je
pravdépodobné z vétSiny zplisobena opylovaci. Opylovaci navstévujici kvety ve snaze najit a
ziskat nektar, pfirozené ovliviiuji variabilitu mnozstvi nektaru v kvétech v ramci kvétenstvi.

Doplnéni mnozstvi nektaru trva fadové minuty az desitky minut (Thomson et al. 1989, Luo et
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al. 2014). Je tedy zifejmé, ze ac rostliny dokazi nektar doplnit pomérné rychle (zalezi na
konkrétnim druhu), pokud je frekvence navstév opylovact vyssi nez doba doplnéni nektaru,
najde dals$i opylova¢ v kvétu potencidlné mensi mnozstvi odmeény nez v ostatnich, jeste
nenavstivenych, kvétech (Nicolson et al. 2007). Navic navstéva opylovace na kvétu a jeho
kontakt s nektarem muze ovlivnit slozeni nektaru samotné¢ho. Opylovaci maji na svém ustnim
ustroji 1 ostatnich Céastech téla riizné bakterie a kvasinky, které mohou do nektaru prenést
(Aizenberg-Gershtein et al. 2013). Canto, Herrera a kol. ukdzali, Ze rozdilnd koncentrace
jednotlivych cukernych slozek se miize ménit s tim, ktery opylovac je navstivi, konkrétné to
muze byt disledek kontaminace nektaru kvasinkami z stniho ustroji opylovace (Canto et al.
2008). Zména slozeni mikrobialnich organismii miize ménit slozeni nektaru, a tak ovlivnit dalsi
opylovace, kteti kvét navstivi (Vannette et al. 2013, Vannette & Fukami 2016). Opylovaci tedy
mohou ovliviiovat nektar, a tak nepfimo ovlivnit i dalsi opylovace, ktefi ptileti na stejny kvét,
at’ uz kontaminaci mikrobiélnimi organismy, nebo prostym odebranim nektaru a zptisobenim
variability odmény napfiic¢ kvéty v kvétenstvi pro dalsi opylovace.

Na urovni kvétenstvi 1ze pozorovat Ctyfi rizné varianty variability odmény v kvétech v
ramci kvétenstvi — konstantni mnozstvi v ramci celého kvétenstvi, kvéty bez odmén, ndhodna
(variabilni) distribuce odmény a gradient mnoZstvi odmény v ramci kvétenstvi. Kazda z téchto
variant ma jiny vliv na chovani riznych opylovact, coz ma v dusledku odlisny vliv na

reproduk¢ni uspéch rostliny.

Konstantni mnoZstvi odmény

Konstantni mnozstvi nektaru v kvétech a v kvétenstvich zptisobuje, ze opylovac stravi
na daném kvétenstvi vice Casu, ¢imz zvyS$i Sanci opyleni (Hirabayashi et al. 2006). Pokud
opylovac navic béhem ¢asu straveného na daném kvétenstvi ziska dostate¢né mnozstvi odmény,
kterd pokryje jeho energeticky vydej, ¢i je pro n¢j jinak vyhodna, ma tendenci pfisté navstivit
podobné kvétenstvi. Vice Casu straveného na jednom kvétenstvi ale také mlize znamenat veétsi
riziko geitonogamie, kterd je pro rostlinu nevyhodnd z hlediska fitness. Rostliny se

geitonogamii mohou branit naptiklad tvorbou kvéti bez odmeény.

Nepritomnost odmény

Kvétenstvi bez jakékoliv formy odmény jsou pomérné malo Casta, mezi vétSinou
rostlinnych skupin. Jednou ze znamych vyjimek je celed Orchidaceae u kterych je
nepiitomnost odmény v kvétenstvich pomémné bézna, dle studii az jedna tfetina vSech druht
orchideji netvoii pro opylovace zadnou odménu (Smithson & Gigord 2003). I piesto se ale
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dokazi, diky naivnim opylovactim hledajicim odménu, pomérné Gspésné¢ rozmnozit. Nékteré
druhy k tomu vyuZzivaji mimezi (napodobuji odménu nabizejici rostliny), ale jak uvadi nekteti
autofi, tyka se to pouze malé casti druht (Dafni 1984, Weigend et al. 2010).

Ptitomnost prazdnych kvétenstvi ve shluku rostlin a jejich pomér viici plnym (¢i alespont
n¢jakou odménu nabizejicim), vyrazné ovlivituje chovani opylovacii. Opylovac¢ dokaze z dalky
rozpoznat kvéty bez odmény pozorovanim nebo dle ¢ichovych signdlt (Bell 1986). To ale
vyzaduje energii, kterou opylovac z prazdného kvétenstvi nedoplni. Vyvstava tedy otazka, jak
by opylova¢ mél optimdln€ reagovat na piitomnost prazdnych kvétenstvi. Bell tvrdil Ze
optimalni strategii je ndhodné navs§tévovani prazdnych i odménu nabizejicich kvétenstvi, pokud
je nizkd frekvence prazdnych kvétenstvi. Vyhybani se prazdnym kvétenstvim je piilis
energeticky narocné, je tedy lepsi pii zvyseni frekvence prazdnych kvétenstvi prejit na strategii
rozpoznavani prazdnych kvétenstvi z dalky vizudlné ¢i dle ¢ichovych signéli. Jak poukézali
Smithson a Gigord, kdyby byla Bellova hypotéza spravnd, prazdna kvétenstvi by nebyla nikdy
navs$tévovana, a tim padem by pro rostliny nebylo vyhodné je tvotit(Smithson & Gigord 2003).
Ve svém experimentu na umélych kvétenstvich ukdzali, ze ¢melaci se pii zvyseni frekvence
prazdnych kvétenstvi preorientovali na jiny typ kvétenstvi dostupny v daném shluku. Diky
tomuto chovani opylovacl je pro rostliny vyhodné tvofit 1 kvétenstvi bez odmény, protoZe
dokud pomér prazdnych kvétenstvi nestoupne na zhruba 40 % z celkového poctu kvétenstvi ve
shluku, opylovaci navs§tévuji prazdnd i1 plna kvétenstvi ve zhruba stejné mife (Smithson &
Gigord 2003). Rostliny tak nezaznamenaji sniZzeni fitness v dusledku niz$i navstévnosti a

naopak uSetii drahocennou energii kterou by jinak alokovaly do tvorby odmén.

Néhodna distribuce odmény

Néhodna distribuce nektaru v kvétech v ramci kvétenstvi znamena, ze nékteré kvéty v
kvétenstvi neobsahuji zddnou odménu, zatimco ostatni kvéty odménu obsahuji v rlznych
mirach. Opylovac tak s ur¢itou pravdépodobnosti diive nebo pozd¢€ji narazi na prazdny nebo
malo naplnény kvét. Variabilita mnozZstvi nektaru v kvétenstvi sniZzuje dobu navstévy a
mnozstvi navstivenych kvéti pfedev§im u opylovacii s averzi k riziku, nehled€ na velikost a
kvétenstvi snizi Sanci na kontaminaci kvéti pylem stejného jedince a zaroven zvysi
pravdépodobnost pienosu pylu na dal§iho jedince. Pfitomnost variability mnozstvi odmén v
ramci kvétenstvi je tedy pro rostliny velmi vyhodné z divodu snizeni miry geitonogamie.

Jak navrhnul Bell (1986) a otestoval Gilbert a kol., rostliny v rdmci jedné populace

dokazi sekretovat nektar riiznou rychlosti, tvotic tak variabilitu nektaru mezi jedinci v jednom
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case (dle denni doby variujici od prazdnych kvéti az po velmi plné) (Gilbert et al. 1991).
Variabilita nektaru v ramci jednoho kvétenstvi uz je ale zptisobena spiSe mnozstvim navstév
opylovaci na jednotlivych kvétech a Casovymi rozestupy mezi jednotlivymi navstévami, béhem
kterych se mnozstvi nektaru dopliuje (Pleasants & Zimmerman 1983). Nahodna distribuce
nektaru v kvétech v ramci kvétenstvi je tedy vyhodna pro rostlinu, ac ji rostlina pravdépodobné

nijak neovlivilyje.

Gradient mnoZstvi odmény

Koncentraéni gradient u vertikalnich kvétenstvi mize vznikat postupnym rozkvétanim
kvétl a zaroven Casto zavisi na pohlavi kvéta a typu dichogamie (Zhao et al. 2016). Produkce
nektaru miize byt vyssi u jednoho ze dvou pohlavi dichogamnich kvéti. Pokud jsou kvéty
tohoto pohlavi s vys$s$i produkci nektaru umistény napt. ve spodni Casti kvétenstvi a kvéty
druhého pohlavi ve vrchni ¢asti kvétenstvi, vznikd koncentracni gradient zavisly na pohlavi
(gender-biased) (Carlson & Harms 2006). Koncentra¢ni gradient napomaha rostlinam ke
zvyseni out-crossingu a snizeni miry geitonogamie (Zhao et al. 2016). Opylovac, pohybujici se
po sméru gradientu, se totiz pohybuje obvykle od samicich kvéth k sam¢im, ¢imz nedochazi k
samooplozeni. S klesajici odménou se opylovac v ur¢itou chvili rozhodne, Ze mnoZstvi odmény
kleslo na takovou hranici, ze se mu vyplati pfeletét na jin¢ kvetenstvi (tzv. threshold departure
rule) (Pappers et al. 1999). Snizi tak pienos pylu v rdmci jednoho kvétenstvi a naopak prenese
pyl ze samcich kvéti na dalsi kvétenstvi, a to idedlné, vzhledem ke gradientu, pfimo na spodni
sami¢i kvéty. Tato strategie silné zavisi na druhu opylovace, jelikoz jen nckteré druhy
opylovacii se pohybuji smérované (napt. Bombus, Apis), zatimco jiné druhy se pohybuji

nahodné (napt.: Megachile) (Fisogni et al. 2011).

4.2. Druhy odmén

Zpisob pohybu opylovace zavisi zdsadné na druhu odmény, kterou hleda. Zatimco jak
rod Bombus, tak Apis hledaji predevSim nektar jako odménu, Megachile hledaji primarné pyl,
ktery se nevyskytuje v ramci kvétenstvi v gradientu.

Jak jsem naznacila na konci pfedchozi kapitoly, nektar neni jediny typ odmény ktery
kvétenstvi nabizeji. Dalsi velmi vyhleddvanou odménou je pyl, ktery miize mit také vyznamny
vliv na atrakci n€¢kterych opylovact (Brunet et al. 2015).

Dalsi, méné zkoumané odmény zahrnuji naptiklad olej, riznd jedla téliska v kvétech,

sladké tkané, ale 1 nevyzivné odmény, jako tieba mista na spani, zdroje tepla, materialy pro
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stavbu hnizd, mista pro pafeni a sexualni atraktanty. Tyto odmény mohou byt bud’ aktivné
vylucované rostlinou jako odmény pro potencialni opylovace, nebo tvoreny jako vedlejsi
produkt struktury kveéta (Simpson & Neff 1981).

Odmeény, kromé nektaru a pylu, jsou pomérné méné zkoumané a z hlediska zastoupeni

ne tak bézné, proto se jimi nebudu v této praci vice zabyvat.

5. Vzdalenosti

5.1. Uspotadani shlukt rostlin a jeho vliv na rozhodovani opylovact

Na chovani opylovace a jeho pohyb v ramci kvétenstvi rostliny ma vliv rozmisténi
samotnych jedinct rostlin v prostoru. Opylovaci se pfi preletovani mezi zdroji potravy snazi
zkouma tzv. Optimal Foraging Theory, coZ je model snaZici se ukéazat jaky by byl optimalni
pohyb opylovace vzhledem k rozmisténi zdroji v prosttedi, ve snaze ziskat co nejvice energie
(potravy), za co nejkratsi ¢as (Pyke 1984). Pokud jsou zdroje potravy rozmisténé ve shlucich,
které jsou stfidany plochami bez jakéhokoliv zdroje potravy, ovliviiuje toto uspofadani
rozhodovani opylovace. KdyZ opylovac pfileti na shluk kvétenstvi, po urc€itém casu a poctu
navstév na kvétech, zacne klesat mnozstvi dostupné potravy. Mize to byt tim, ze se zdroje
postupné vycerpaji, nebo tim, ze opylovac Castéji navstivi stejné kvéty, které jiz predtim
navstivil a potravu z nich ziskal. Tzv. Marginal Value Theorem (Charnov 1978) modeluje v
jakeé chvili by mél opylovac optimalné shluk opustit a pieletét na dalsi shluk tak, aby neztratil
prilis Casu a energie pielety, ale zadroven ziskal co nejvice potravy a tedy energie z jednotlivych
shlukti zdroja. V tomto modelu hraje roli vice proménnych, mezi nimi 1 vzdalenosti mezi zdroji
potravy v ramci shluku, ale i vzdéalenosti mezi shluky potravy.

Vzdalenosti mezi kvétenstvimi tedy ovliviiuji chovani opylovaci v rdmci jednoho
kvétenstvi, ale 1 v rdmci shluku vice kvétenstvi. Ishii a kol. zjistili, Zze velka kvétenstvi kterd
mayji vice kvétl s odmeénou a jsou ve shluku dél od sebe, zplisobuji, Ze opylovaci na jednotlivych
kvétenstvich navstivi primérné vice kvéth nez na kvétenstvich, kterd jsou mensi, bliz k sobé a
maji vice kvéti bez odmeény (Ishii et al. 2008). To naznacuje, Ze opylovaci maji tendenci ve
shluku s vétsimi vzdalenostmi mezi kvétenstvimi prohledavat vice kvéti na jednom kvétenstvi,
ve snaze najit co nejvice odmeény, nez preleti delSi vzdalenost na jiné kvétenstvi. V této
konkrétni studii hrala svou roli v rozhodovéani opylovaci variabilita odmény. Konkrétné, kdyz
se pocet prazdnych kvéta zvysil, opylovaci méli tendenci odletét diive i z velkého kvétenstvi,
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zatimco na kvétenstvich s méné prazdnymi kvéty méli tendenci navstivit vice kvéta (viz. 4.
kapitola).

Rostliny, které rostou v fidsich shlucich nebo samostatn€, jsou mén¢ navstévovany i
pokud tvoii vétsi a vyraznéjsi kvétenstvi, ktera by meéla opylovace lakat. Kdyz na n¢€ opylovac
prileti, ma tendenci navstivit vice kvéta v ramei kvétenstvi nez v hustém shluku rostlin, ¢imz
se muze zvysit mira geitonogamie (Kunin 1997). Naopak ¢im hustsi je shluk kvétenstvi, tim
vice navstév opylovacu pfildka, protoze vizualni nabidka je velkd a vyraznd a opylovaci ji
snadnéji uz z dalky vidi (Klinkhamer & de Jong 1990, Ohashi & Yahara 2002). VEtsi mnozstvi
navstév opylovaci pomahd rostlinam zvySovat pienos pylu na dal$i jedince, ale vice
navstivenych kvétl v ramci kvétenstvi na druhou stranu zvySuje miru geitonogamie. Ani jedna
ze dvou strategii (hust$i nebo fids$i shluk kvétenstvi) tak neni v tomto kontextu vyrazné

vyhodnéjsi nez druhd, diky ¢emuz nedochazi k selekci jednim nebo druhym smérem.

6. Zaveér

Architektura kvétenstvi ovlivituje predev§im pohyb opylovace v ramci kvétenstvi a
pocet navstivenych kvétl, coz je pro rostlinu dulezité z hlediska moznosti snizeni nebo zvyseni
geitonogamie a vysledného fitness. Velikost kvétenstvi mé zdsadni vliv na nalakéani opylovacii,
ale zaroven ¢im je vetsi kvétenstvi, tim jsou vétsi naklady rostliny na jeho tvorbu a udrzeni.
Rostliny maji rizné adaptace, které jim pomahaji sniZit nakladnost velkych kvétenstvi a
zaroven sniZit miru geitonogamie, kterd s velikosti kvétenstvi mlize potencialné hrozit. Mezi
tyto adaptace patii naptiklad morfologické diferenciace kvéti v kvétenstvi, napomahajici
zménou barvy, velikosti ¢i sterilitou, ke sniZeni mnoZstvi potiebnych zdroji ¢i miry
geitonogamie. Pohlavni segregace kvét (dichogamie) a jejich uspotfaddani v ramei kvétenstvi,
je dalsi zptisob jakym se rostliny mohou brénit zvySeni geitonogamie v ramci kvétenstvi. Navic,
pokud se tyto adaptace kombinuji s riznou koncentraci odmén v kvétech v ramci kvétenstvi,
muze rostlina (napf. pomoci prazdnych kvéth bez odmény a jejich koncentraci v ramci
kvétenstvi) ovlivnit, jak brzy opylovac kvétenstvi opusti a pfenese tak pyl na jinou rostlinu,
aniZ by zvySoval miru geitonogamie kontaktem s vice praSniky a bliznami v jednom kvétenstvi.
Pohyb a rozhodovani opylovace pii hleddni potravy dale ovlivituje 1 uspotadani shluki
kvétenstvi ¢i vzdalenosti mezi jednotlivymi kvéty v kvétenstvi. Shluky kvétenstvi a jejich
uspotfadani v prostoru maji vliv napfiklad na mnozstvi prozkoumanych kvéti v kvétenstvi ¢i

dobu setrvani opylovace v jednom shluku kvétenstvi. V zésadé se da fici, ze reprodukéni uspéch
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jednotlivych kvéth v kvétenstvi mize byt vyrazné vylepSen vhodnym rozmisténim dalSich
kvéth a dalSimi spole¢nymi vlastnostmi takové jednotky.

Jak je ziejmé z této prace, uspotradani kvétl v kvétenstvi a jejich charakteristiky maji
vyznamny vliv na reproduk¢ni uspéch rostlin skrze ovlivnéni chovani opylovacii. Téma pohybu
opylovacii v ramci samotného kvétenstvi je Siroké a neni tak hluboce zkoumané, jak by si
zaslouzilo, vzhledem k tomu, Ze tvorba kvétenstvi je globalné pfevazujici strategii rostlin.
Vétsina praci vénujicich se pohybu opylovact v ramei kvétenstvi navic byla délana s opylovaci
z fadu blanoktidlych (Bombus, Apis).

Z toho vyplyva, Ze v ramci tohoto tématu ziistava stdle mnoho nezodpovézenych otazek.
Malo zkoumané jsou naptiklad rizné druhy odmén (kromé nektaru a pylu) a jejich rozsiteni
napii¢ druhy rostlin s kvétenstvimi. Dale jsou nejasné rozdily v chovani mezi jednotlivymi
skupinami opylovact pfi navstévé riznych typt kvétenstvi a ndsledny vliv na potencidlni

fitness rostliny. Tomuto tématu se planuji nadale vénovat ve své diplomové praci.

7. Navazujici diplomova prace

V ramci své navazujici diplomové prace se planuji zaméfit na vliv architektury a
rozmisténi kvétenstvi na chovani riiznych druhli opylovacl, se zaméfenim na pestfenky
(Syrphidae) a socialni blanoktidlé (hlavné rod Apis a Bombus). Hlavnimi otdzkami na které
budu chtit odpovedét je 1) Jak ovlivituje architektura kvétenstvi chovani opylovace, 2) Je pohyb
v rdmci kvétenstvi specificky dle druhu opylovace?, 3) Jaké disledky ma chovani opylovace
na geitonogamii?, 4) Jak ovliviiuje chovani opylovaci vzdalenost mezi kvétenstvimi?

Experiment se 3-mi typy umélych kvétenstvi (hrozen, lata, okolik) ve 2 rtznych
vzdalenostech od sebe planuji délat na dvou riznych lokalitdich (Handrkov u Vernytova,
Prokopské udoli)., liSicich se pfevazujicim spektrem opylovacii (pesttenky na Handrkové,
¢melaci a véela medonosna v Prokopském udoli). Kvétenstvi budou vyrobena pomoci techniky
3D tisku, ktera je v ramci vyzkumné skupiny jiz zavedena a prokazatelné vede k tvorbé kvétd,
které lakaji opylovace. Jednotlivé shluky po 9-ti kvétenstvich budu zaznamenavat pomoci
digitalni kamery se zamétenim na chovani opylovacu pouze v ramci 3 vnitini kvétenstvi, kvili
moznému rozdilu v chovani opylovact na okraji experimentdlni arény a uvniti (Harris &
Johnson 2004). Ze ziskanych zaznami budu méfit pocty navstév opylovaci na riiznych typech
kvétenstvi, pohyb jednotlivych druhli opylovaci v ramci kvétenstvi, dobu kterou opylovaci
stravi na kvétenstvi a pohyby opylovaci mezi kvétenstvimi vzhledem ke vzdalenosti kvétenstvi

od sebe.
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V réamci tohoto experimentu by mi pocCty navstév opylovaci a jejich pohyb v ramci
jednotlivych kvétenstvich mély ukdzat jaky vliv mé architektura kvétenstvi na chovani
jednotlivych druhti opylovact. Pohyby mezi jednotlivymi kvétenstvimi a doba setrvani na
jednotlivych kvétenstvich by mély objasnit jak rozmisténi a vzdalenosti zdroju potravy v ramci
kvétenstvi ovliviiuji chovani riznych druhti opylovaci a to pak posléze vyhodnotim ve vztahu

k potencidlni mife geitonogamie.
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