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Abstrakt

Fenologie je odrazem ekologickych zmén ekosystému. Zmény ve fenologii jsou zpusobovany
meénicimi se globalnimi klimatickymi a ekologickymi podminkami. V této praci se zamétuji na teorii
vlivu globalnich klimatickych zmén na nacasovani vyskytu rostlin a opylovact a jejich nesouladu.
Toto téma neni zcela prozkoumané. Védce stale trapi otazky, zda je Casovy nesoulad vyskytu rostlin a
opylovact skute¢ny problém, zda vykazuje né&jaky trend, zda skute¢né tzce souvisi s klimatickymi
zménami a pokud ano, jak vyrazné se jejich vztahy rozchazeji, zda se budou propasti mezi nimi
prohlubovat a jak predejit snizovani biodiverzity a piipadné extinkci nékterych druht. Casovy
nesoulad neni jediny faktor, ktery zamezuje kontaktu vazeb plivodnich mutualisti. Okrajoveé
predstavuji vSechny aspekty, které jsou s globalnimi zménami spojené a které s nesouladem v kveteni
rostlin a vyskytu opylovaci souviseji.

Klicova slova: globalni zmény, opylovaci, rostliny, casovy nesoulad, fenologie

Abstract

Phenology reflects ecological changes in the ecosystem. Changes in phenology are caused by
changing global climatic and ecological conditions. In this work, I would like to focus on the theory of
the effect of global climate changes on the timing of the occurrence of plants and pollinators and their
mismatches. This topic is not fully explored. Scientists are still troubled by questions whether the
temporal mismatch between the occurrence of plants and pollinators is a real problem or not, whether
the temporal mismatch is a trend, whether it is really closely related to climate change, and if so, how
strongly their relationships diverge, whether the gaps between them will widen, and how to prevent
biodiversity reduction and possible extinction of some species. The temporal mismatch is not the only
factor that prevents the contact of ties of the original mutualists. I present, at least marginally, all the
aspects associated with global changes and related to the mismatch of flowering of plants and
occurrence of pollinators.
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1. Uvod

Interakce mezi rostlinami a jejich opylovaci jsou dulezitou soucasti a podminkou ke spravnému
fungovani celého ekosystému (Allen-Wardell a kol. 1998, Kearns a kol. 1998, Waser & Ollerton 2006,
Klein a kol. 2007, Ollerton a kol. 2011). V soucasné dob¢ se velmi diskutuje téma o snizovani poctu
opylovact, jejich diverzity a o objevujicim se nesouladu aktivit rostlin a opylovact v dasledku
globélnich zmén (Biesmeijer a kol. 2006, Thomson 2010, Pauw & Hawkins 2011). Fenologie rostlin
(Bradley a kol. 1999, Abu-Asab a kol. 2001, Fitter & Fitter 2002, Miller-Rushing & Primack 2008) a
opylovact (Roy & Sparks 2000, Gordo & Sanz 2006, Doi a kol. 2008, Burkle a kol. 2013) se méni v
zavislosti na meénicich se klimatickych podminkach. Vyzkum problému rozkolu synchronizace
interagujicich druhti je zatim v zacatcich. O toto téma se védci zacali zajimat pravé z diivodu snizujici
se biodiverzity a postupného Upadku ekosystému. Je pravdépodobné, Ze jsou tyto dusledky uzce
spojeny pravé s globalnimi zménami, ale chybi mezi¢lanek, ktery by spojoval primarni pficinu
s kone¢nym problémem. Otazkou je, zda zaméfeni se prave na ¢asové posuny, je dobfe zvolena cesta a
zda je ¢asovy posun skutecné realnym a aktualnim problémem. VétSina studii bere ¢asovy rozkol jako
prokéazany fakt a zaméfuje se na zpisoby, jak k nému dochdzi a co vSe miize zpUsobit, pokud by
situace pokracovala dal beze zmény.

Naptiklad Parmesan & Yohe (2003), Potts a kol. (2010a) a Burkle a kol. (2013) tvrdi, ze zména
klimatu je jednim z moznych narusitell interakci rostlin a opylovaci, zejména ve vztahu ke klimaticky
motivovanym ¢asovym a prostorovym nesouladim mezi rostlinami a opylovaci. Pokud tento problém
existuje, bylo by dobré se mu naplno vénovat, abychom mohli pfedejit vymirani druhii rostlin a
opylovacu.

Z ekologického hlediska zrychleni fenologie zplsobené oteplovanim vytvaii nesoulad mezi
rostlinami a hmyzimi opylovaci (DeLucia a kol. 2012). Toto tvrzeni plati jen v né€kterych ptipadech,
kazdy rostlinny a zivoc¢isSny druh mulze reagovat na stejné podnéty odlisn€ a s jinou intenzitou.
Zéroven se neda tento problém globalizovat, nebot’ v riznych klimatickych podminkach je intenzita
vlivu globalniho oteplovani na druhy riizna. V této praci bych se chtéla dotknout zakladnich moznych
globalnich zmén a jejich dusledkt. Nejvetsi pozornost bych rada vénovala zménam klimatu, konkrétné
globalnimu oteplovani a jeho vlivu na vztah mezi rostlinami a jejich opylovaci.

V reakci na globalni zmény vykazuji hmyzi opylovac¢i posuny v naCasovani aktivity a rtzné
fenologické modifikace zahrnujici také zménu lokality, zmény chovani opylovact, zmény
v morfologii rostlin a naruseni atrakce opylovace. Zména potravni strategie, zptsobu vyhledavani
zdrojii a morfologie rostlin vede v nékterych piipadech k vytvareni novych komunit a vztahi, jindy ke
sniZeni, ale i zvySeni fitness, v ojedin€lych ptipadech miize vést az k uplné extinkci druht. Presto, ze
se tato prace zaméfuje na nesoulad v nacasovani vyskytu rostlin a opylovact, bych rada alespon
okrajové zminila i vySe uvedené zmény v opylovaci strategii.

1.1.  Cile této prace

Cilem této prace je reSerSe informaci o vztazich mezi rostlinami a opylovaci se zaméfenim na nesoulad

nacasovani kveteni a vyskyt opylovact. Rada bych se zaméfila zejména na nasledujici otazky.

e Co je hlavnim hybatelem zmén ve fenologii druhti?

e Jsou n¢které druhy citlivéjsi na klimatické zmény nez jiné?

e Reaguji druhy v riiznych geografickych regionech odlisné na rtizné klimatické vzory?

e Je mira odpovédi na klimatické zmény silngjsi ve vyssich zemépisnych Sitkach, jak se ocekava
diky vyrazngj§imu zvySovani teplot smérem k polu?



e Jsou zmény v naCasovani vyskytu rostlin a opylovact jen pfirozenymi meziro¢nimi vykyvy, nebo
skute¢né redlny trend? M4 ptipadny trend zmén potencidl se zveétSovat?

2. Definice fenologie aktivit rostlin a opylovacua

Pokud se chceme zabyvat uréitym tématem, je nezbytné si ujasnit, jak jsou klicové terminy chapany.
Fenologie je velmi citlivym bioindikatorem pro zménu klimatickych podminek (Sherry a kol. 2007).

Fenologie rostlin je casto kvantifikovana viditelnymi projevy zivotniho cyklu. Vyvojem
v zavislosti na lokdlnich podminkach, uréenim doby nastupu a konce kveteni, délky kveteni, poctu
vyprodukovanych kvéti a nasledné poctu plodu (Augspurger 1983, Rathcke & Lacey 1985, Neil &
Wu 2006). Trendy v naCasovani vyvojovych fazi rostlin, které pifinasi soucasna antropogenni globalni
zména klimatu, mohou mit zasadni dopad na produktivitu rostlin, konkurenci mezi rostlinnymi druhy
a interakce s heterotrofnimi organismy (Badeck a kol. 2004).

Fenologie hmyzu je vétSinou popisovana nastupem vyvoje a pocatku aktivnich stadii. Vyvoj
hmyzu zacina po nastupu kritického tepelného minima a zrychluje se piimo umérné se zvysujici se
teplotou, az kon¢i diapauzou (Rebaudo & Rabhi 2018).

Pracovni skupina Mezinarodniho biologického programu navrhla definici (Lieth 1974, Badeck a
kol. 2004): ,,Fenologie je studium nacasovani opakujicich se biologickych udalosti, pfi¢in jejich
nacasovani s ohledem na biotické a abiotické sily a vzajemného vztahu mezi fazemi stejného nebo
odlisného druhu*.

Fenologicka synchronie nastava ,.kdyz se nacasovani vrcholného obdobi konzumace opylovact
shoduje s maximalnim pozadavkem rostlin na navstévy opylovaci* (Singer & Parmesan 2010).

Na zékladé dobfe zndmého kolisani s ro¢nim pribéhem klimatickych vlivi, lze ocekavat, ze
rostlinna fenologie bude jednou z nejvnimavéjSich a snadno pozorovatelnych vlastnosti v pfirode,
které se méni v reakci na klima (Badeck a kol. 2004). Fenologické modely mohou byt pouzity na
predpoveéd’ nacasovani (Bentz a kol. 1991), rozsifeni (Fand a kol. 2014), misto nejpravdépodobnéjsiho
vyskytu (Delatte a kol. 2009) a voltinismu hmyzu (Kroschel a kol. 2013). Fenologie kazdého jedince v
kazdé populaci je stanovena geneticky a optimalni fenologie zavisi na klimatu a mezidruhovych
interakcich (Gilman a kol. 2011). Bylo prokazano, Zze fenologie hraje kli¢ovou roli v uhlikové bilanci
suchozemskych ekosystému (Keeling a kol. 1996), ve zpétné vazb¢ vegetace na atmosférické zmény
(Schwartz & Crawford 2001), v mife konkurence rostlin a jejich opylovacii (Rathcke & Lacey 1985) a
v planovani letd za ucelem navstévy kvétd (foraging) (Traidl-Hoffmann a kol. 2003).

3. Globalni zmény a jejich disledky

Sily ptisobici na nacasovani fenologickych déji zahrnuji abiotické a biotické prvky. Dostupnost svétla,
zivin, teplota a vlhkost jsou klicové abiotické faktory, které mohou pfimo ¢i nepfimo omezit
reproduk¢éni obdobi rostlin a jejich opylovact (Rathcke & Lacey 1985). Biotické faktory jako
konkurencni opylovaci, introdukce neptivodnich druhti opylovacii ¢i rostlin, patogeny a bylozravci
jsou také uznavany jako potencidlni selektivni sily na naCasovani aktivit (Rathcke & Lacey 1985,
Brody 1997). Kromé vyse zminénych bych rdda zminila i ztratu pfirozeného prostfedi, kterou
zpusobuji naptiklad intenzifikace zemédé€lstvi, rozvoj agrikultury a urbanizace. Tyto tlaky, které se 1isi
svou biotickou nebo abiotickou povahou a svymi casoprostorovymi méfitky, jsou ve studiich
opylovact a/nebo Ubytku opylovani ziidka zvazovany spolecné¢ (Gonzalez-Varo a kol. 2013). VSechny
tyto faktory ovliviiuji druhovou pocetnost lokalnich spolecenstev, distribuci, fyziologii i morfologii.
Dusledkem je naruseni vzajemnych vztahii, které mohou vést az k lokalni extinkci.



Klimatickymi zménami, které jsou povazovany za nejzasadnéjsi hybatele nacasovani vyskytu a
iniciace aktivit organismi, jsou fotoperioda, teplota, tani snéhové pokryvky a pldni vlhkost. Tyto
faktory byly uznany jako hlavni environmentalni spoustéce pro zahdjeni aktivity rostlin a hmyzu
(Rathcke & Lacey 1985). Ackoli fenologii vétSinou ovliviiuje mnoho dalSich podnétll z okolniho
prostedi (Rathcke & Lacey 1985, Friedel a kol. 1993, Bowers & Dimmitt 1994), vétsina studii se
zameéfila pravé na ty zakladni.

3.1. Introdukce exotickych druht

Introdukce exotickych druhti je jednou z pfi¢in zmén ekologickych vztahli mezi organismy.
K introdukci mtize dojit vlivem c¢lovéka, napiiklad cestovanim, cilenym vysazenim druhu a podobné,
nebo samovolnou migraci, napiiklad za potravou nebo lepSimi podminkami. Exotické druhy
predstavuji konkurenci pro druhy ptivodni a pokud je konkurence silna, nuti pvodni druhy ke zméné
potravni strategie nebo dokonce ke zmén¢ fenologie. Plivodni druh tak muZe nejen migrovat, ale
postupné posouvat svou fenologii do obdobi, kdy ma konkurent aktivni obdobi pfed sebou ¢i za sebou
a tim se dostat do obdobi se slabsi konkurenci (viz kapitola ,,Kompetice druht*).

Nejvice informaci madme z pozorovani dopadu introdukce exotickych vcel na ptivodni druhy vcel.
Exotickymi druhy se mysli jakékoli neptivodni, naptiklad i domestikované v¢éely medonosné, které se
dostanou do prostiedi, kde se nikdy nevyskytovaly. Exotické druhy soupeti s ptivodnimi o zdroje, coz
vede k naruseni tradi¢niho chodu ekosystému (Thomson 2006).

Z experimentu D. M. Thomsonové (2006) je patrny vliv exotickych vcel na pivodni solitérni
vcely, které kvili soupeteni o zdroje zaCaly vyuzivat jinych druht rostlin. V tomto pozorovani ale
pokles hustoty populace solitérnich vcel nebyl zaznamenan. Zmény v populaci ov§em zaviseji na
mnoha faktorech, zejména na sile konkurence (pocetnosti konkurenta) a stavu flory, dale na
nacasovani aktivity konkurentl, vlhkosti piidy a ovzdusi, stavu Zivin v pid¢, hojnosti alternativnich
zdroji a podobné. Pokud se omezeny druh dokaze pteorientovat na alternativni zdroj, nehrozi mu
pokles pocetnosti populace.

Ve vyzkumu Tylianakise (2013) bylo vypozorovano, Ze ptivodni druhy a jejich rozmanitost je pro
rostliny pfinosnéj$i nez opylovani jednim exotickym neptivodnim druhem. Procento kvétin, které
produkovaly plody, bylo pomérné nizké, kdyz byly kvéty navstévovany vcelami medonosnymi, a
zvysena navstévnost vcel pouze zvysila produkci plodd ve 14 % sledovanych spolecenstvich. Naopak
nartst produkce plodl sledovanych rostlin po opylovani ptivodnim hmyzem byl dvakrat vétsi nez
produkce po opylovéani pouze véelou medonosnou, zarovenn byly rostliny navstévované pivodnim
volng Zijicim hmyzem v produkci konzistentné&jsi.

Ke zménam v populacich rostlin a opylovact a jejich vztazich dochézi i z divodu introdukce
exotickych neplvodnich rostlin. V experimentu Kaiser-Bunburyho a kol. (2010), kde doslo
k odstranéni neptivodnich rostlin, se prokazalo, ze se po zakroku zvysil pocet druhti opylovaci o 20 %
a zvysila se produkce plodi phvodnich rostlin. OvSem zadné zavéry nebyly stanoveny kvili
nedostatku opakovani pozorovani.

3.2.  Zmény a ztraty piirozené¢ho prostredi

Obecné je znamo, ze zména prostiedi napiiklad na ornou piidu méni sloZeni a pocetnost opylovacu.
Naptiklad z vice nez osmdesati-letého pozorovani (Senapathi a kol. 2015) byl zjistén pokles pocetnosti
druhti vcel a vos v Britanii v disledku zmény jejich pfirozeného prostiedi na zeméd¢€lsky vyuzivanou
pudu. Globalni analyza ukazala silny negativni dopad intenzifikace zemédélstvi a izolace od
ptirozenych habitatd. Specializovani opylovaci jsou citlivéjsi na zmény prostredi, druhy hnizdici pod
zemi trpi zejména na obd¢€lavani pudy. Studie stejné tak ukézala, Ze socialni vCely jsou nachylné€jsi na
disturbanci nez solitérni. U druhu, ktery takovou disturbanci ustoji, dochézi k rozvijeni schopnosti



hledat zdroje ve vétSich vzdalenostech. Vlivem meénici se krajiny a intenzifikace zemé&délstvi se méni
chovani opylovacti ve smyslu hledani alternativnich zdrojt, jejich druhové slozeni v dané lokalité,
potravni a opylovaci strategie a migrace. S pfeménou krajiny na urodnou ornou pudu se zvySuje
zastoupeni obilnin, které jsou anemogamni, tudiz nepotiebuji ke svému rozSifovani opylovace a ti
pfichazeji o potravu. Nasledné bud’ migruji, nebo hynou (Senapathi a kol. 2015). Migrace pak opét
zpusobuje konkurenci na nové lokalité.

3.3. Urbanizace — zména mikroklimatu

Existujici literatura zabyvajici se fenologii kveteni v méstském prostfedi naznacuje, ze rostliny
kvetouci z kraje jara v riiznych ekosystémech v Severni Americe, Evropé a Ciné maji tendenci kvést
diive ve mésté nez v okolnim neurbanizovaném prostfedi. Krom¢ toho efeméry (jednoleté rostliny),
rostliny kvetouci za ¢asného jara a hmyzem opylované rostliny v téchto prostiedich byvaji citlivejsi
nez trvalky, rostliny stfedniho nebo pozdniho jarniho obdobi a vétrem opylované rostliny (Penuelas &
Filella 2001, Sparks & Menzel 2002, Walther a kol. 2002, Schwartz 2003, Badeck a kol. 2004).

Terénni pozorovani provadéna v celé fadé meéstskych stanovistich i ve volné ptirodé ukazuji
pokrok ve fenologii kveteni a iniciaci zelenani rostlin v méstskych oblastech v ramci né€kolika dnt do
nekolika tydnli ve srovnani s okolnim venkovskym prostfedim (Roetzer a kol. 2000, Fitter & Fitter
2002, White a kol. 2002, Ziska a kol. 2003, Zhang a kol. 2004). Tyto vysledky jsou patrné jak u
efemér, tak u trvalek. Ne vSechny rostliny vSak reaguji stejné. Rostliny kvetouci za ¢asného jara
vykazuji vétsi pokrok nez ty, které iniciuji kveteni v pribéhu stfedniho nebo pozdniho jara (Fitter &
Fitter 2002). Rostliny opylované zivocichy navic vykazuji vétsi pokrok nez rostliny opylované vétrem
(Fitter & Fitter 2002). Ze soucasné literatury neni jasné, zda stejny vzorec plati v méstskych oblastech
nachazejicich se v riznych biomech nebo ekosystémovych oblastech. Stavajici studie pouze rozlisuji
mezi méstskymi a venkovskymi oblastmi, aniz by zkoumaly jemnéjsi prostorové nebo ¢asové meéftitko
(Neil & Wu 2006).

Studie fenologie v méstskych oblastech Anglie, nékterych evropskych hlavnich meéstech a
(Roetzer a kol. 2000, Fitter & Fitter 2002, Hepper 2003, Primack a kol. 2004). Rozdil v nacasovani
kveteni mezi rostlinami rostoucimi v méstské zastavbé a ve venkovskych oblastech byl pozorovan ve
Spojenych statech, Evrop€ i Asii (Roetzer a kol. 2000, White a kol. 2002, Ziska a kol. 2003, Zhang a
kol. 2004). Vysledna data ukazala, ze vegetace ve méstech zelenala o 4—9 dni dfive a iniciovala
dormanci o 2—-16 dni pozd¢ji nez v okolnich méné osidlenych oblastech. To by mohlo znamenat vétsi
produkci semen a dosahovani vétSich rozmért. White a kol. (2002) pozorovali prodlouzeni
vegetacniho obdobi o 7-8 dni v husté osidlenych oblastech na vychodé Spojenych stati (bud’
v disledku brzké iniciace aktivity nebo pozdniho nastupu dormance). Ziska a kol. (2003) studovali
ambrozii v Marylandu a zjistili, Ze ¢im bliZ se nachazi centru, tim dfiv se zacina zelenat a rist.

Jednou z hlavnich pfic¢in vyraznéjsich zmén urbanizovanych oblasti je vyssi teplota ve méstech
nez v fidceji zastavéném a osidleném okoli. Jednd se o efekt, kterému se tikd efekt méstského
tepelného ostrova. Vlhkost, koncentrace CO,, te¢kavé organické slouceniny, fotoperioda a ultrafialové
zafeni mohou také zplisobit zmény ve fenologii kveteni, i kdyz jejich vyznam je stile kontroverzni
(Neil & Wu 2006). Ptestoze vliv fotoperiody na fenologii rostlin je znam (Deen a kol. 1998, Yan &
Wallace 1998, Borchert & Rivera 2001, Franklin & Whitelam 2004), neexistuji zadné studie, které by
se zabyvaly moznym vlivem urbanizace na délku denni periody, kdy mohou rostliny vstfebavat
slunecni svétlo.

Erhardt & Rusterholz (1997) sledovali vliv koncentrace CO» ve méstech a nepozorovali Zadny vliv
na brzké nebo zpozdéné kveteni nebo na pocet kvétd. Nicméné se vedou spory o tom, jak velka



koncentrace kveteni neovliviiuje a jak vysoka uz ano a zda to neni druhoveé specifické (Badeck a kol.
2004).

V neposledni fadé je nutné zminit, Ze urbanizované oblasti jsou znacné¢ segmentované, tudiz ma
rostlina omezeny prostor a v n¢kterych piipadech miize byt i naprosto izolovana. Zmény ve fenologii
rostlin v disledku urbanizac¢nich tlakti by mohly radikalné zménit populacni dynamiku rostlinnych
druhti, snizit produkci semen (Rathcke & Lacey 1985, Santandreu & Lloret 1999) a ovlivnit
genetickou variabilitu (Fitter & Fitter 2002, Hendry & Day 2005). Na druhou stranu, vzhledem k
tomu, ze zmény v kvetouci fenologii nejsou stejné pro kazdou rostlinu, je mozné i zvysené piekryvani
dob kveteni (Fitter & Fitter 2002). Zvysena synchronizace kveteni mezi riznymi kultivary, poddruhy a
druhy stejného rodu miize mit za nasledek zvySenou hybridizaci a tim i genetickou variabilitu (Neil &
Wu 2006). To by mohlo byt vyhodné pro opylovace, protoze pak maji vétsi diverzitu zdroju.

Zatimco predchozi dikazy ukézaly, Ze rostlinna fenologie ma tendenci se v méstskych oblastech
rozvijet, o jejich ucincich na fenologii opylovacii je znamo jen malo (Neil & Wu 2006). Kveteni
rostlin prokazalo silnou reakci na urbanizaci na komunitni trovni s napadnym pokrokem vrcholu
kveteni v lokalitach s vysokou urbanizaci. Naopak, komunity opylovact nevykazovaly zadny zietelny
posun své letové fenologie, nebyla pozorovana zména v hojnosti, ani rozmanitosti (Fisogni a kol.
2020). Zaroven se urbanizace nemusi nékterych opylovaci vibec dotknout, protoZze mohou mit sva
hnizda mimo mésta a do mensich mést pouze dolétavat.

Vysledky ukazuji, Zze fenologie rostlinnych a hmyzich spoleCenstev mohou reagovat rtizné za
stejnych urbaniza¢nich podminek. Tyto asymetrické reakce mohou byt hnaci silou modifikaci ve
struktufe siti vztahti mezi rostlinami a opylovaci a potencialn¢ negativné ovlivnit zdatnost obou
mutualistickych partnerti (Neil & Wu 2006).

Nedavné prace zaméiené na fenologii opylovach v méstském prostfedi navic porovnavaji krajné
kontrastni krajiny, jako jsou pfirodni, zeméd¢€lské a méstské oblasti (Leong a kol. 2016, Harrison a
kol. 2018), ale ne méstské oblasti mezi sebou.

Celosvétovy podil méstskych oblasti béhem minulého stoleti dramaticky vzrostl a pfedpoklada se,
ze v pristich desetiletich dale poroste. Predpovéd je takova, Ze urbanizace bude v budoucnu
intenzivng&jsi nez dnes (McDonald a kol. 2008). Zajimavymi otazkami je, zda se bude situace vyvijet
stejnym smérem a rostliny budou svou aktivitu dal prodluzovat nebo zda bude dosazeno prahové
teploty.

3.4. Globalni zmény klimatu

Zmény klimatu neznamenaji pouze zvyseni teploty. Obecny termin ,,globalni zména klimatu* by mél
byt chapan jako pfestavba planetarniho ekologického klimatického systému a ekosystému nizsich
urovni (Andreyev & Popova 2012).
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letech s teplejSimi jarnimi teplotami se ve vétSing€ piipadll organismy stavaji aktivnimi diive, coZ je
skute¢nost, o které se Casto diskutuje v souvislosti s globalnimi klimatickymi zménami (Walther a kol.
2002, Bartomeus a kol. 2011). Na zacatku 20. stoleti bylo poukézano na vztah mezi vyvojem hmyzu a
zménami teplot a teplota se ukazala byt potencidlnim faktorem, ktery zasadné ovliviiuje vyvoj hmyzu
(Rebaudo & Rabhi 2018). S globalnim oteplovanim tzce souvisi na¢asovani tani sné¢hové pokryvky,
vlhkost ptidy a vypar. Zivo&isné druhy reaguji na riizné klimatické podnéty, které jim pomaéhaji
rozpoznat vhodnou dobu k zahajeni reprodukce. Klimatické zmény vedou ke zméné€ nacasovani téchto
podnétl a tim ke zméné fenologie druhu. Kazdy druh reaguje odlisné, tudiz se jejich aktivity mohou
Casove ruznit a mijet se a tim nabouravaji mutualistické vztahy (Renner & Zohner 2018).



Dals$imi zménami pak jsou zvySend koncentrace oxidu uhli¢itého a nedostatek srazek. Ty také
ovliviiuji mechanismus opylovani, ale teplota je v souvislosti s ¢asovym posunem povazovana za
zasadni (Forrest 2015). V experimentu Sherryho a kol. (2007) konaném v severoamerickych prériich
byly nasimulovany rizné podminky a ukazalo se, ze rostliny reagovaly stejné v piipadé zvysSené
teploty a srazek jako za podminek, kdy byla zvySena pouze teplota. Dalo by se fici, Ze teplota ma
zasadni vliv na fenologii kveteni a tvorbu plodl a srazky jsou zanedbatelné. Toto tvrzeni ovSem nelze
globalizovat, plati pouze v severoamerickych prériich a pro studované druhy. Maximalné by se dalo
tvrdit, ze plati také v oblastech s podobnymi podnebnymi podminkami a pro pfibuzné druhy.

Ve studii J. Straky a kol. (2014), ktera byla zaméfena na vcely, bylo vypozorovano, ze jedinci
délky zivota nez teplota. Z ¢lanku je zaroven patrné, ze v teplejSich, ptipadné vlhéich letech vcely
vyletuji diive. Je tedy méné pravdépodobné, ze by se s hostitelskymi rostlinami minuly. Vliv teploty
se ukazal jako méné vyznamny nez srazky, ale ukazuje se, Ze veely maji preferované teplotni optimum
(piskorypka potulna, Andrena vaga), nebo jim vys$si teplota vyhovuje vic nez nizsi (pelonoska
hluchavkova, Anthophora plumipes). Ptesto mély zvySené teploty negativni vliv na aktivitu v¢el. Tato
data opét nelze zobecnit a globalizovat. SpiSe to vypovida o biologii konkrétnich druhi.

3.4.1. Definice globalniho oteplovani

Globalni oteplovani je pojem, ktery odrazi vliv lidské aktivity na klima, zejména spalovani fosilnich
paliv a intenzivni odlesiiovani, coz zptisobuje vypousténi emisi do ovzdusi, znamych jako ,,sklenikové
plyny“, ze kterych je nejzasadné&jsi oxid uhlicity. Tyto plyny pohlcuji infracervené zareni vyzafované
zemskym povrchem a piisobi jako ptikryvka nad povrchem, kterd jej udrzuje teplejsi, nez by za
normalnich okolnosti byl. S timto oteplovanim jsou spojeny zmény klimatu. Svédsky chemik Svante
Arrhenius v roce 1896 vypocital ucinek zvySovani koncentraci sklenikovych plynii a odhadl, Ze
zdvojnasobeni koncentrace oxidu uhli¢itého by zvysilo celosvétovou primérnou teplotu o 5-6 °C.
Tento odhad neni pfili§ daleko od dnesni reality (Houghton 2005).

3.4.2. Zvysené teploty, zvySené koncentrace oxidu uhli¢it¢tho a snizené
srazky — morfologické a chemické zmény
Vzhledem k tomu, ze fenologie kveteni a tvorby plodu rostlin je citliva na environmentalni podnéty,
jako je teplota a vlhkost, zména klimatu pravdépodobné zméni vzorce reprodukéni fenologie na trovni
spolegenstvi. Usp&nost mechanismu opylovéani zavisi na mnozZstvi a nutriéni hodnoté nektaru a pylu a
morfologickém uzpiisobeni rostliny pro opylovace, zejména morfologie kvétu (Sherry a kol. 2007).
Typické je naptiklad uzptisobeni okvétniho listku jako podpory pro opylovace, na kterou si mohou
sednout, nebo okvéti prizpsobené opylovaciim s dlouhym sosdckem, které zarovenn zamezuje ptistupu
zlod¢jim nektaru, a podobné. Piesn¢ tyto aspekty teplota, koncentrace CO; a vlhkost siln¢ ovliviuji.
Nelze ale tyto faktory chapat oddéleng, vSechny se sebou uizce souvisi a navazuji na sebe.
e Zvysené teploty

Ukazalo se, ze zvySujici se pramérné teploty ovliviiuji velikost téla u mnoha organismd a muze dojit
k takovému zmenSeni kvétl rostlin, Ze se opylovac ke zdroji ani nedostane. Kromé toho mtize zvyseni
teploty ovlivnit chovani opylovace pii hledani potravy, atraktivitu rostliny i kvalitu a mnozstvi
rostlinnych zdrojti (Gilman a kol. 2011). ZvySené teploty mohou navic zptisobit fyziologicka omezeni
aktivity opylovact (Scaven & Rafferty 2013, Hamblin a kol. 2017), potencidlné¢ modifikuji jejich
zpusoby hleddni potravy a snizuji vzdalenost jejich leti za potravou s negativnimi disledky na tok
pylu ve vétsim mefitku. Teplota je hlavnim hybatelem klicovych funkci hmyzu, jako je pfeziti,
rozmnozovani, migrace a vyvoj (Rebaudo & Rabhi 2018).



e Snizené mnozstvi srazek a snizena vlhkost

Vypar a snizend vlhkost jsou uzce spojeny s teplotou (Chen a kol. 2015). Sacharov (1930) a Payne
na dtlezitost vlhkosti v souvislosti s morfologii a nutri¢ni kvalitou rostlin (Rebaudo & Rabhi 2018).
Sucho zptisobuje zmenseni reprodukénich orgdnt rostliny, nedostatek srazek a zvysené teploty mohou
snizit produkci nektaru omezenou dostupnosti vody, zvySenym vyparem nebo zkracenim délky zivota
rostlin (Hoover a kol. 2012, Wolkovich a kol. 2012).

V experimentu Sherryho a kol. (2007) reagovala biomasa rostlin jak na otepleni, tak na srazky, ale
zvysené srazky nevedly k vyznamnym zménam ve fenologii na¢asovani aktivit. Ve studii Ilera a kol.
(2013), ktera se zamé&fovala na pestfenky a jejich hostitelské rostliny, byl vliv srazek na ukonéeni
kveteni zanedbatelny. Konec aktivity studovanych pestfenek nastal dfive se zvySenim primeérnych
dennich teplot a se snizenim srazek. To by mohlo znamenat, Ze snizené srazky mirné urychluji
ukonceni aktivity pestfenek, pokud primérné denni teploty nejsou zvysené. V téchto studiich se tedy
nezaznamenal vyrazny vliv sraZzek na fenologii nacasovani aktivit rostlin a opylovaca, ale jejich vliv
na biomasu rostlin je znacny.

e ZvysSena koncentrace CO,

Rostliny rostouci ve zvySené koncentraci oxidu uhli¢ittho mohou mit modifikované vlastnosti
reproduk¢nich organti, napiiklad nedostatek nektaru ¢i snizenou koncentraci pylového proteinu, coz
muze ovlivnit fitness opylovace. V experimentu Hoovera a kol. (2012), kde byli ¢melaci (Bombus
terrestris) krmeni syntetickym nektarem, ktery mél simulovat nektar z rostliny rostouci v prostiedi
s vyss§i koncentraci oxidu uhli¢itého, vykazovali zastupci Bombus terrestris krat§i délku zivota.
Nedostatek nektaru a proteinu implikuje nedostatek potravy, coz mize mit za nasledek snizeni
pocetnosti populace. V dalsi populaci situace vede ke snizeni frekvence opylovani, to ke snizeni poctu
semen a tim i hustoty populace rostlin. Zvyseny CO, obvykle zvysuje koncentraci sacharidii v listech a
v kombinaci se zvySenou teplotou snizuje obsah dusiku. Tyto zmény spolec¢né snizuji nutriéni hodnotu
a zpusobuji, Ze néktefi bylozravci konzumuji vice listi, aby uspokojili své nutri¢ni potieby. Takto
pozménéné vztahy vedou v nékterych piipadech ke znicujicim ztrdtdm plodin a v jinych pfipadech
usnadnuji zemédélskou produkei diky zvysSené intenzité opylovani (snizena nutri¢ni hodnota pylu vede
k Castéjs§imu sbéru). V ptipad¢ bylozravého hmyzu mohou zmény jak ve fyziologii, tak ve fenologii
rostlin vyrazné€ ovlivnit fitness hmyzu, protoze se snizuje dostupnost rostlinnych zdrojd, které byl
hmyz schopen vyuzivat a snizila se i jeho nutri¢ni hodnota. Polyfagni druhy nebo ty, které nedavno
prosly hostitelskou zménou (Pateman a kol. 2012) nejsou omezeny hostitelskym rozsahem, a jsou tak
schopny expandovat v ramci svého teplotniho optima. Tato polyfagie miize hmyzu umoznit sledovat
meénici se klima a pfechazet na nové rostlinné zdroje, dokonce i za nimi migrovat (DeLucia a kol.
2012).

S globalnimi zménami ptichazi také zména chemické signalizace. Nové studie podporuji teorii, Ze
zvySend koncentrace CO, méni chemickou obranu pievazné modifikaci hormondlni signalizace.
Objevujici se udaje naznacuji, ze vystaveni zvySené koncentraci CO, nebo vysokym teplotam
moduluje hormonalni signaly. Zaroveni byly pozorovany rozdilné odpovédi amenzali (druhy zijici na
stejné lokalité s inhibitorem, jejichz rGst a rozmnoZovani je metabolity inhibitora brzdén) na
chemikalie vypousténé inhibitory v piipadé alelopatie (DeLucia a kol. 2012). Porozuméni toho, jak
zvySena koncentrace CO, a teplota ovliviiuji hormondlni signalizaci, vyrazn¢ posili schopnost
predvidat zmény v alelopatii a ve vztazich mezi rostlinami a bylozravym hmyzem.

3.4.3. Globalni zmény — Casové a prostorové zmény

Nesoulad interakci mezi rostlinami a opylovaci mize nastat v disledku snizeného spolecného vyskytu
interagujicich partnertt na spole¢ném stanovisti. Tento nesoulad vyskytu mize byt ¢asovy nebo



prostorovy. Prostorovy nesoulad spocivd hlavné v migraci druhG kviali otepleni latitudindlné ci
altitudinalné. Nejveétsi pozornost je vénovana ¢asovému posunu mezi aktivitami rostlin a opylovaci.
Tyto neshody mohou byt zpiisobeny zménou obdobi kveteni rostliny a/nebo fenologie opylovace,
kterda muze byt bud’ pred¢asna nebo opozdéna. Byly pozorovany fenologické zmény pii navyseni
pramérnych teplot v riiznych lokalitach nezavisle na sobé, ale s riznymi pribéhy.

Je znamo, Ze teplota ma charakteristicky vliv na pteziti a vyvoj riznych larvalnich stadii hmyzu
(Dixon a kol. 2009). Ma fyziologické ucinky na zimni diapauzu a tim mtze vyznamn¢ meénit fenologii
druhtt hmyzu (Forister & Shapiro 2003, Graham-Taylor a kol. 2009, Altermatt 2010, Sgolastra a kol.
2010). U druhtt zijicich v mirmmém pésmu je iniciace diapauzy hmyzu ovliviiovana zejména
fotoperiodou, kterd je na rozdil od teploty invariantni a neni ovlivnéna lidskou ¢innosti (Springer &
Ward 2007). Vétsinou ale fotoperioda urcuje Casovou fenologii v zavislosti na teploté. Idealni
fotoperioda pfichazi po néjakém teplotnim Soku ¢i prahové teploté a spolecné s ni plni funkei
fenologického spoustéce (Springer & Ward 2007). Kratsi fotoperioda vede k zahajeni diapauzy larev
hmyzu na podzim nebo v zimé, ktera je ukonCena na jafe po vernalizaci (dostate¢né dlouhém
vystaveni pfiznivym teplotam). Zvysena teplota pak reguluje vyvoj a nac¢asovani dosazeni dospélosti
(Tauber & Tauber 1976, Bale a kol. 2002, Denlinger 2002, Bosch & Kemp 2003, White a kol. 2009,
Forrest & Thomson 2011). Ridi vyskyt dospélych jedinci hmyzu v jarnim obdobi. Se zvysenymi
teplotami se urychluje iniciace aktivity hmyzu i dospivéni (Sparks & Yates 1997, Gordo & Sanz 2006,
Ellwood a kol. 2012).

Krom¢ teploty a fotoperiody hraji dulezitou roli i srazky a vlhkost, které se podileji na zménach
fenologie rostlin i opylovaci (Forister & Shapiro 2003, Graham-Taylor a kol. 2009). S ménicimi se
teplotami uzce souvisi doba a rychlost tdni snéhu, ktery ovliviiuje zejména zahajeni kveteni rostlin, ale
i aktivitu hmyzu ve vysokych zemépisnych $itkdch a nadmotskych vyskach (Heye & Forchhammer
2008). Pefiuelas a kol. (2004) poukézali na to, Ze mnoho studii zanedbavéa vliv vlhkosti pidy a sami
pozorovali zpozdéné kveteni u rostlin s nedostatkem vlhkosti. Vlhkost mtize ovlivnit fenologii kveteni
nékterych rostlin, zejména jako sekundarni spousté¢ (Pavon & Briones 2001), i kdyz mechanismus
jesté neni zcela jasny. Tauber a kol. (1998) poznamenal, Ze se vliv vlhkosti na Zivot hmyzu podcenuje
a nevénuje se mu patficna pozornost.

Diky velkému mnozstvi druht, které I1ze oznalit za opylovace, mame nejvice studii souvisejicich
s globalnimi zmé&nami a reakcemi na né pravé zaméfenych na hmyz. Z téchto hmyzich opylovaci jsou
pravé véely kliCovym druhem, ktery opyluje jak zemédé€lské rostliny, tak rostliny rostouci ve volné
ptirod€ a vyuziva Siroké spektrum zdrojii, a pravé proto je valna vétSina studii zaméfena na vztahy
vcel s jejich hostitelskymi rostlinami. Jejich fitness je urcena nejen globalnimi zménami ovliviiujicimi
piimo je, ale také zménami vyvijejicimi tlak na rostliny. Studie, které sleduji interakce vcel a rostlin ve
stejné oblasti vyuzivaji historického souboru dat a porovnavaji je se soucasnym stavem. Detekuji
snizeni interakci a pfisuzuji ho migraci druhti a ¢asovému posunu zahajeni aktivit.

Studie Burkleho a kol. (2013) zjistila, Ze ze ztracenych interakci, které nebyly zpiisobeny extinkci
opylovaci, bylo 41 % zptsobeno nedostatkem prostorové koexistence a 53 % nedostatkem souladu
v nacasovani. Nebylo ale zji§téno, do jaké miry lze tyto posuny pficist klimatickym zménam.

Je tézké sledovat jednotlivé odpovédi rostlin na zmény klimatu a jejich konkrétni vlivy na
opylovace. Obtizn¢ se simuluje jedna zména samostatn€, stejné tak jako se t€Zko pozoruje jedna
konkrétni odpovéd’ a k tomu 1 jeji konkrétni vliv na opylovace, ktefi se pohybuji i mimo pozorovanou
lokalitu (Gérard a kol. 2020).



4. Voltinismus

Globalni otepleni klimatu umoziiuje nékterym druhtim hmyzu zvysit pocet generaci za rok, tzv.
voltinismus. Znamend to zvySeni poCtu opylovaci, frekvence opylovani, ale zaroven i zvySeni poctu
bylozravého hmyzu a tim okusu rostlin ve spolecenstvech (DeLucia a kol. 2012). Bylozravé druhy
hmyzu obvykle reaguji na zvysujici se teploty zrychlenim vyvoje, zvySenim reprodukéniho potencialu,
uspésnosti preziti zimy a pocCtu generaci béhem sezony (Ayres & Lombardero 2000). Existuji
multivoltinni druhy pestienek (Stubbs & Falk 2002), u kterych klimatické zmény, jako naptiklad
ptipadech se vyvoj druhti hmyzu urcuje spiSe fakultativné nez genetickym naprogramovanim
(Solbreck & Sillén-Tullberg 1981), tzn. ur€eni pomoci zmén prostiedi je siln€j$i nez geneticka
predikce. Altermatt (2010) zkoumal vice nez 150 let zdznamii o voltinismu druhti motylt ve stfedni
Evropé a zjistil, ze podstatna ¢ast z 263 multivoltinnich druhl vykazuje stabilni nartst poctu generaci
po roce 1980.

Z pohledu rostlin miize zvySeny pocet generaci herbivord zpiisobit nebyvalé ztraty biomasy v
prabéhu jedné sezény. Opakovana zvySend mira bylozravosti v dasledku otepleni miize byt zvlaste
Skodliva pro jehli¢nany, ze kterych valna vétSina neni opadava, tudiz nema takovou schopnost obnovy
listd. Zvyseni Cetnosti a intenzity poskozeni lesi hmyzem muze potencialné urychlit globalni zmény,
protoze velké mnozstvi uhliku ulozeného ve dievé se rozklada a uvoliuje do atmosféry (Hicke a kol.
2012).

S ohledem na rychlost vyvoje zvySujici v disledku globalnich zmén miru voltinismu je
pravdépodobné, ze opakované ataky bylozravci budou v budoucnu castéjsi a bude dochazet
k fyziologickym ztratam rostlin. Na druhou stranu se diky zvySovani generaci zvysi pocetnost
opylovacu. Otazkou je, zda pro n¢ bude dostatek zdroju.

Empirické dikazy naznacuji, Zze fenologie efemernich rostlin (jednoletych rostlin) mtze byt
zménou klimatu ovlivnéna siln€ji nez fenologie trvalek (Fitter & Fitter 2002). Univoltinni opylovaci,
ktefi zahrnuji nékteré dvoukiidlé, motyly a solitérni vcely (Pellmyr & Thompson 1992, Peat a kol.
2005, Biesmeijer a kol. 2006) mohou byt nachyInéjsi ke zménam Zivotniho prostfedi nez multivoltinni
druhy (Biesmeijer a kol. 2006).

5. Casovy nesoulad mezi opylovaci a rostlinami

Cinnost rostlin a hmyzu je asto koordinovéana v ¢ase. Opylovaéi se objevuji pravé ve chvili, kdy jsou
rostliny pfipraveny k opylovani. Larvy hmyzu krmici se pylem vstupuji do klidového stavu (diapauzy)
v podobnou dobu, kdy u jejich hostitelské rostliny dochdzi k senescenci. Udalosti, které prerusi
dormanci a iniciuji rist a reprodukéni vyvoj rostlin a opylovaci, se nazyvaji fenologické spoustéce
(Bowers & Dimmitt 1994).

Existuji smisené empirické dikazy, ze fenologie rostlin se skute¢né mutize vyvijet v reakci na
zmeénu klimatu (Kochmer & Handel 1986, Etterson & Shaw 2001, Burgess a kol. 2007, Franks a kol.
2007), a existuji urcité dikazy, ze hmyz se mize vyvijet v reakci na zmény ve fenologii hostitelské
rostliny (van Asch a kol. 2007). Synchronizace mezi rostlinami a hmyzem je vzijemn¢ omezovana
nejen jejich ekologickymi a evolu¢nimi vztahy. Stoupajici koncentrace CO, v atmosféfe, snizené
srazky a zejména zvySovani globalnich teplot méni soufasnou synchronizaci tim, Ze posouvaji
fenologii riznymi sméry a s riznou intenzitou. Toto naruSeni zvysuje asynchronii a v disledku toho
roste pocet interakci rostlin a hmyzu, které lze charakterizovat jako ekologicky neslucitelné
(Wolkovich a kol. 2012).



Casovy rozkol mezi mutualisty se projevuje zménou v nadasovani kveteni rostliny a zménou
fenologie opylovace. V souvislosti s aktuadlnim globalnim oteplovanim se setkavame s diivéjsim
nastupem jarnich teplot. Reprodukéni tispéch rostlin se miize u populaci lisit v zavislosti na tom, kdy
zacinaji kvést (napt. Augspurger 1981, Schmitt 1983, Dieringer 1991, Ehrlén & Miinzbergova 2009).
Rostliny, které kvetou pted nebo po klimaticky stanoveném optimalnim datu kveteni, dosahuji nizsi
miry kveteni a tvofi niz§i pocty kveétd (Moss 1971, Chaikiattiyos a kol. 1994, Morrison & Stewart
2002). Posuny v nacasovani aktivit rostlin mohou vystavit druhy novym abiotickym a biotickym
prostfedim a tyto slozky mohou interagovat a urcit uspésnost reprodukce. Kvéty rostlin, které kvetou
velmi brzy, mohou byt napiiklad zraniteln€j$i vic¢i mrazim (Inouye 2008), a také mohou trpét na
snizenou dostupnost opylovact (Kudo & Ida 2013), zatimco rostliny, které kvetou pozdéji, mohou byt
nachylné k vysychani (Giménez-Benavides a kol. 2007).

Ve dvacetiletém vyzkumu v Colorado Mountains (Iler a kol. 2013) bylo zjisténo, Ze denni teploty
a srazky nejlépe predikovaly nacasovani a délku vyskytu pestienek, zatimco tani sn¢hu a denni teploty
byly nejlep$imi prediktory kveteni jejich hostitelskych rostlin. Iniciace kveteni se dostavila diive nez

vvvvvv

vvvvvv

aktivit. Pokud prahova hodnota stoupne, rostliny zanou dfive kvést, a tudiz mize dochézet i k diivéejsi
senescenci. Zaroven snih roztaje diive a rychleji, voda se nerovnomérné vsakne, zacne se vyparovat
dfive a z diivodu zvySenych teplot i rychleji a pida je dfive vysusena.

Oba kooperujici druhy, pestfenky 1 jejich hostitelské rostliny, byly aktivni po delsi dobu, pokud

vvvvvvvvvvvv

vvvvvv

proto se doba spole¢ného vyskytu prodlouzila. Dtlezité je zminit, Ze vSechny popsané zmény se udaly
v zanedbatelné mife, tudiz ani posuny nemaji vyznamny dopad na interakce. Zmén mezi lety nastalo
minimalné a ve vétsiné piipada se jednalo praveé o posun data tdni sn¢hu, které zpiisobilo delsi prekryti
aktivit. Pokud se v néjakém roce tani zpozdilo, ptekryv se zmensil (Iler a kol. 2013).

Dlouhodobé udaje z globalnich terénnich vyzkumt ukazuji, ze fenologie rostlin kvetoucich pied
kvetly po vrcholném obdobi 1éta byla na podzim prodlouzena o 0,3—1,6 dne (Parmesan & Yohe 2003,
Root a kol. 2003, Myneni a kol. 1997, Slayback a kol. 2003) za dekadu v poslednich tficeti az
zacatku jara a k pozdéjsi senescenci posledni kohorty. Vlivem posunu fenologii ke krajnim mezim
vegetacniho obdobi byly jejich reprodukéni faze oddéleny a vytvofila se tak reprodukéni mezera, ktera
by mohla v polovingé léta vytvofit prostor pro tepeln¢ snasenlivé druhy, coz mize vést k invazi
neptvodnich druht.

Z experimentalniho vyzkumu v prériich v Severni Americe (Sherry a kol. 2007) se prokazalo, Ze
dochazi k pokroku fenologie kveteni obéma sméry (dochazelo jak k diivéjsi iniciaci, tak ke zpozdéni
zahajeni aktivit). Variace odpovédi riznych druhti na oteplovani zpisobily zkraceni nebo prodlouzeni
jejich reprodukénich obdobi, zménily miru piekryvu jejich reprodukénich fazi a vytvorili alternativni
moznosti pro budouci teplejsi podnebi. Existuji dikazy o tom, ze rostlinné druhy, které vykazuji
pokrocilou fenologii si vedou 1épe z hlediska reprodukénich a vegetativnich vlastnosti nez rostliny s
opozdénou fenologii (Cleland a kol. 2012). Napftiklad ve studii J. Straky a kol. (2014), ktera se zabyva
vcelami z Celedi piskorypkovitych a velovitych, se ukazalo, ze véely, které se objevovaly v obdobi
blize ke konci sezony (kriticky ¢asovy horizont), zily krat$i dobu neZ jedinci, ktefi se objevovali diive.
Prvni aktivni den je proménna, u které bylo zjisténo, ze ma silny vliv na délku Zivota (Straka a kol.
2014).
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Studie zaméiujici se na medvédice (Arctostaphylos pungens) (Rafferty a kol. 2015) v nizsich
horskych oblastech v severovychodni Arizoné zjistila, Ze iniciace kveteni se u medvédice piekvapiveé
zpozdila na rozdil od ostatnich druhii rostlin. Zpozdéni tvorby kvétd je pravdépodobné zplisobeno
reakci na pozdéjsi zimni desté, které se z konce zimniho obdobi posunuly na pielom zimy a jara
(Crimmins a kol. 2010). Zaroven se doba kveteni medvédice zkratila. Tento druh tak mtize poskytnout
neobvykly pohled na dasledky zmén fenologie, ktera je vétSinou studovana v kontextu posunt ve
sméru k brzké iniciaci aktivit. Produkce plodii pozitivné souvisela s navstévnosti opylovact, ale
klesala s pozdéjsimi daty produkce kvét a s kratsi dobou kveteni. Tyto vzorce naznacuji, ze pokud se
kveteni medvédice bude i nadale posouvat do pozdé¢jsich dat, mtize se jeji doba kveteni zkratit, coz
bude mit za nasledek snizeni dostupnosti floralnich zdroji pro opylovacée a snizeni reprodukce. Tyto
vysledky poukazuji na negativni U¢inky opozdéné fenologie na reprodukci. Studie (Rafferty a kol.
2015) nenasla dostatecné dikazy o nesouladu mezi nastupem kveteni a navstévami hmyzu. Oc¢ekavalo
se, ze nesoulad bude zptisobeny tim, Ze opylovaci, ktefi se probouzeji na zacatku jara, se probudi diiv,
nez zacne kvést zpozdéna medveédice a vrchol kveteni se mine s nejvyssi aktivitou opylovact.

Rostliny, které kvetou diive ¢i pozdé€ji nez obvykle, se mohou caste¢né mijet s dobou aktivity
opylovact, mira opylovani klesne a snizi se produkce semen. Otazkou je, zda se mutualisté opét
synchronizuji nebo se vytvoii nové vztahy a nova spoleCenstva. Memmott a kol. (2007) tvrdi, Ze
asynchronie se muze stat dostatené zavaznou, aby zpisobila lokdlni vyhynuti nékterych
mutualistickych populaci. Opylovaci ptichazeji o své zdroje a rostliny o své pylové vektory, coz vede
v dal$i generaci ke snizovani populaci. Klimatickd zména mtize zpisobit ubytek rostlin, na které¢ jsou
opylovaci specializovani. Pokud se rostlina, na kterou je opylovac specializovan, stane vzacnou,
nemohou opylovaéi dosahnout udrZeni velikosti populaci. SniZeni poctu opylovacl snizi miru
opylovani v dalsi generaci, coz vede ke sniZzeni popula¢ni hustoty rostlin. Pokud tento trend bude
pokracovat, vzajemny vliv druhti se stane zanedbatelnym a mutualismus je nenavratné porusen. U
obligatnich opylovaci toto mlze vést az k extinkci, fakultativni opylovaci zacnou vyuzivat jinych
zdroju.

Mira klimatické zmény ovliviiuje selekéni tlak. Cim rychlejsi zména, tim vétsi Sok a piipadné
vymirani z diivodu silného rozkolu partnerti a nedostatku zdroju ¢i opylovact. Snizovani populacnich
hustot je zesilovano zpozdénim mezi mutualisty, které je vytvareno odliSnym vyvojem rostlin a jejich
opylovaci pod tlakem globalni zmény. Zda mutualistické vztahy pfetrvaji, zavisi na vyvoji fenologii
danych druhti (Gilman a kol. 2012). Obnoveni synchronizace pivodnich opylovacl a opylovanych
rostlin je mozné. Rostliny i opylovaci se vyvijeji v zavislosti na klimatickych zménach a opylovaci se
zaroven vyvijeji v zavislosti na zménach fenologie hostitelské rostliny. Vlivy, které podporuji nebo
naopak zamezuji koevoluci fenologii, byly zatim velmi malo studovany (Gilman a kol. 2012). I kdyz
rizné druhy reaguji riznymi zptisoby, mohli bychom spoléhat na komplexitu systému opylovani, ktery
by mohl byt schopen vypliovat vzniklé mezery a byt z ¢asti samoregulujici se. Zaroven ¢asovy posun
zptisobeny klimatickymi zménami nemusi byt koneénym krokem. Organismy se ocitnou v situaci, na
kterou nejsou zvyklé a ve které je spousta dalSich faktord, které urcuji jejich dalsi vyvoj a
ptizpisobeni se. Selekéni tlak tak miize organismy i vytlacit zpét do plivodni fenologie nacasovani
aktivit riznymi zpasoby.

5.1. Vv intervalu aktivit

Dulezitou proménnou je interval aktivity opylovace a kveteni opylované rostliny. Pokud jsou intervaly
delsi, Casovy posun zplsobeny globalnim oteplovanim a dfivéj$im nastupem jara nebude mit na
mutualistické vztahy téchto druhti tak drasticky vliv jako na druhy, jejichZz intervaly jsou kratsi.
V piipad¢ kratkych intervali a vyraznéjSiho posunu se miize stat, ze si rostlina odbude vrchol
generativniho obdobi diive, nez se objevi opylovaci a nesoulad zpiisobi nedostatek zdroji pro
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opylovace v pokroc¢ilém stadiu jara a mtze dojit i ke sniZzeni populacnich hustot nebo extinkci (Burkle
a kol. 2013, Cahill a kol. 2013, Heye a kol. 2013). Zaroven se ale mize stat, Ze se Casové prekryti
zvetsi v disledku rozdilnych reakci. Rostouci Casové piekryvani mezi vzajemné se ovliviujicimi
taxony ale nemusi nutné odpovidat zvySenému fitness, zejména pokud delsi doba kveteni vede ke
snizeni celkového mnozstvi kvétlh nebo ke zménam v rozlozeni zdroji béhem vegetacniho obdobi
(Aldridge a kol. 2011).

5.2.  Vypliovani mezer v ¢asovém nesouladu diky druhoveé rozmanitosti

Hlavni studie biodiverzity bud’ opomijeji interakce druhti (Alonso a kol. 2006, Volkov a kol. 2007)
nebo predpokladaji, ze druhy na sebe vzijemné plsobi nadhodné (Chesson 2000, May 2019).
Nejnovejsi studie ale ukazaly, ze sit’ interakei je vysoce strukturovana (Bascompte a kol. 2003,
Montoya a kol. 2006, Pascual a kol. 2006). Bastolla a kol. (2009) se snazi ukazat vliv struktury a
rozdé¢leni interakci na pocetnost koexistujicich druhd. Poukazuje na to, Ze nenahodnost a rozdéleni
interakci vede k mensi konkurenci a vétsi biodiverzite.

V pfipad€é ndstupu nesouladu v aktivitich rostlin a opylovaci se obecné zastdva nazor, ze
nejvyhodnéjsi strategii pro zachovani druhii a zamezeni extinkce je generalismus. Hojni alternativni
mutualisticti partnefi s Sirokym Casovym rozdélenim mohou ucinit mutualismus odolnéjSim vuci
zméné klimatu, zatimco obligatni druhy s Gzkym casovym rozdélenim mohou ucinit mutualismus
méné robustnim. U druhtl, které jsou na sob¢& Uzce zavislé, miuze i malé mnozstvi fenologické
asynchronie vést ke snizeni fitness (van Asch a kol. 2007). Pestenky, které jsou pylovymi specialisty,
celi vy$Simu riziku sniZeni fitness kvtli zménam v synchronizaci se specifickymi a nenahraditelnymi
rostlinnymi zdroji (Biesmeijer a kol. 2006).

Predpoklada se, ze bohatost druhli ve spoleCenstvech napomaha k udrzeni mezidruhovych
mutualistickych vztahl. Interakce opylovact s rostlinami je zavisla na biodiverzit¢ a slozeni
spolecenstva, tim se rozumi alternativni opylovaci a alternativni zdroje potravy. Vysoka biodiverzita
muze zmirnit negativni vlivy ¢asovych a prostorovych nesouladi a udrzet ¢aste¢nou rovnovahu tim, ze
se budou jednotlivé druhy zastupovat. To vSe se d&je diky flexibilnimu chovani generalisti
(Bartomeus a kol. 2013). Pokud je hojnost zdrojii a potravy, navstévuje hmyz lepsi bohatsi zdroj, svou
hostitelskou rostlinu. Pokud se zdroje omezi, bude vyuzivat i alternativni hostitelské rostliny. Vyssi
bohatost potencialné interagujicich druhd by mohla ztlumit vykyvy v poctech jednotlivych druhti v
case. Mozna, ze hlavni zptisob, jak by k takovému zmirnéni mohlo dojit, je prostfednictvim rozdilnych
reakci druhti na zmeény zivotniho prostiedi, coz je mechanismus znamy jako rozmanitost reakci (Ives a
kol. 1999, Walker a kol. 1999, Elmqvist a kol. 2003). Vysoka troven biologické rozmanitosti by
mohla utlumit negativni U¢inky fenologickych zmén specifickych pro jednotlivé druhy a udrzet
synchronii na urovni spoleCenstvi, jak predpovidd hypotéza o ,,pojisténi biologické rozmanitosti.
Existuje rozsahla teoreticka (Yachi & Loreau 1999) a experimentalni literatura podporujici tuto
hypotézu tim, Ze ukazuje, ze zvySend druhova bohatost vede jak k vy$§i primérné produktivité
ekosystému, tak k niz§i proménlivosti (Cardinale a kol. 2012).

V pokusu s jablonémi a druhy vcel Bartomeus a kol. (2013) vypozorovali rozsdhlou synchronizaci
mezi aktivitou vcel a vrcholem kvetouciho obdobi jabloni diky komplementarit¢ mezi obdobimi
aktivit véelich druhd, a také stabilni trend v pritbéhu casu diky rozdilnym reakcim vcelich druhti na
oteplovani klimatu. Simulace ukazala, ze zvySujici se bohatost opylovaci zvySuje zakladni
fenologickou synchronii s kvéty jablon¢ a také stabilizuje synchronizaci v pribéhu let. Zda se, ze
vysoka rozmanitost navstévnikl stabilizuje fenologickou synchronizaci rostlin a opylovact proti
zmeéng klimatu prostfednictvim mechanismu rozmanitosti reakci. Rlizné druhy vcel vykazuji zmény ve
fenologii, které jsou bud’ rychlejsi nebo pomalejsi nez u jabloni, coz vede ke stabilni fenologické
synchronizaci mezi vrcholem kveteni jabloni a souhrnnou aktivitou vSech c¢lend spoleCenstvi vcel.
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Jablon je vzdy opylovéna a zachovava se synchronie mezi ni a opylovaci diky vétsi diverzit¢ druht,
jejichz fenologie se rizni a tudiz doplnuji. V piipadé klimatické zmény je synchronizace chranéna
odlisnou odpovédi jednotlivych druhti opylovaci, tudiz je vétsi pravdépodobnost, Ze se jablon alespoii
s jednim sejde. Studie zjistila, Ze fenologie jablon¢ a jejiho kompletniho souboru 26 kli¢ovych
opylovaci se béhem 46 let oteplovani klimatu znacné posunuly podobnym tempem a Ze asynchronii
pravdépodobné brani rtizné miry fenologickych zmén pozorovanych u riznych druhti vcéel (Bartomeus
a kol. 2013).

Dal$im z faktorti, ktery by ovlivnil kooperaci hmyzu a rostlin, je stalost vcel jakoZto opylovacu.
Kvétova stalost véel je fenomén diskutovany Grantem (1950). Kvétova stalost znamena, ze vcela,
jakmile si zvykne navstévovat jeden druh kvétu v oblasti, bude tento druh navstévovat i nadale, s
vylougenim kvétd jinych druht v okoli (Grant 1950). Cim vice je opylovaé vémy, tim je méné
pravdépodobné, ze dojde k nesouladu partnerii, nouzi o opylovace a ke kompetici o n¢€. Takovymi
opylovaci jsou véely medonosné, ¢melaci a divoké véely (Mosquin 1971).

5.2.1. Ruzné reakce odlisnych druhi

Variace v reakcich druhti na abiotické podnéty pfi zméné klimatu mohou zptsobit zmény v ¢asovém
prekryvani mezi interagujicimi taxony s moznymi demografickymi dasledky. Reakce na klimatické
zmény a extrémni podminky je obecné mezi druhy velmi variabilni (Andrewartha & Birch 1954,
Precht 1973, Woodward 1987, Parmesan a kol. 2000). Naptiklad u vcel a jimi opylovanych rostlin
byla vypozorovana velmi podobna reakce na zmény na rozdil od motyli a jejich zdrojt, u nichz se lisi
citlivost na zmény teplot (Roy & Sparks 2000).

Fenologické rozdily v reprodukénich jevech mezi jednotlivymi druhy béhem vegeta¢niho obdobi
mohou omezit konkurenci tim, Ze rozlozi vyuZzivani primarnich zdroji do riznych ¢asovych skupin
(Sherry a kol. 2007). Zaroven je prokédzano, ze fenologické posuny, které jsou zpisobeny reakcemi v
odlisnych mirach a smérech, mohou vytvofit nesoulad mezi rostlinami a jejich opylovaci (Memmott a
kol. 2007, Hegland a kol. 2009, Ogilvie & Forrest 2017). Rozdilné reakce tedy mohou zachranovat
vztahy, ale i pfispivat kjejich rozkolu. Rizné reakce druhii na klimatické zmény maji tedy
ambivalentni dopady. Na jednu stranu muze dojit k rozchodu mutualistickych partneri, na druhou
stranu se mohou diky rozdilné citlivosti na zmény zvétsit prekryvy aktivit kooperujicich druhti nebo se
mohou ruzné druhy ve své aktivité zastoupit a zabranit tak vymirani rostlin i opylovact.

Ve dvaceti-letém vyzkumu v Colorado Mountains (Iler a kol. 2013) rozdilny pokrok ve fenologii
zpusobil vétsi Casovy prekryv pestfenek s jejich hostitelskymi rostlinami. Prestoze oba druhy
iniciovaly svou aktivitu dfive, rostliny na zménu reagovaly intenzivngji a kvetly pred vylétnutim
Tyto vysledky ukazuji, Ze interagujici duhy mohou na stejné i rozdilné podminky reagovat odlisn¢ a
stale si udrzet fenologickou synchronizaci. Zaroven ale studie ukazuje, ze n€které druhy rostlin mohou
svij Casovy prekryv s pestfenkami zmensit s pokracujicimi klimatickymi zménami.

Parmesan (2007) poukazuje na rizné intenzity odpovédi rliznych druhti zivodichd na zmény
prostiedi, coz by mohlo odpovidat na otazku, zda jsou rizné druhy vice ¢i mén¢ citlivé na klimatické
zmeény. Naptiklad obojzivelnici vykazovali dvakrat az Cctyfikrat rychlejsi odezvu nez ostatni
taxonomické skupiny. Jediné reakce, které probehly stejnou rychlosti i smérem byly pozorovany u
motyll a ptakd, ktefi vykazali silngjsi posun nez rostliny. Tyto poznatky by se mohly aplikovat i Ciste
na hmyz a mohli bychom tvrdit, ze jak se li§i odpovédi riznych zivocisnych skupin, tak se mohou lisit
reakce jednotlivych druhd hmyzu.

Pokud rostliny a hmyz, ktery je opyluje, odpovidaji na rizné kombinace zmén a klimatickych
faktori nebo pokud vykazuji riizné reakce na stejné podnéty, mohou se Casem ve své aktivité¢ uplné
rozejit, jak se budou tyto podnéty prubézné meénit (Iler a kol. 2013). Analyzy dlouhodobych udaji
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naznacuji, Ze rostliny a opylovaci doposud obecné ménili své fenologie podobnym tempem v reakci na
mirmné zmény prostredi (Bartomeus a kol. 2011, Rafferty & Ives 2011, Burkle a kol. 2013, Ovaskainen
a kol. 2013). V souvislosti s globalnimi zménami vSak miZze dochéazet k vyrazné€jsim fenologickym
nesouladim a ocekava se, ze v budoucnu porostou v disledku neustale se zrychlujicich klimatickych
zmeén (Gordo & Sanz 2005, Visser & Both 2005, Kudo & Ida 2013). Pokud se opylovaci nedokazou
vyrovnat se zménami fenologie rostlin, na které spoléhaji, mohly by celit nedostatku zdrojti (Schenk a
kol. 2018), zaroven rostliny, které pfijdou o opylovace, mohou mit nedostatek kompatibilniho pylu a
snizenou produkci plodii nebo semen (Thomson 2010, Rafferty & Ives 2012, Rafferty & Ives 2013).

Opacnym pripadem reakce na stejné podnéty riznymi zpisoby je podobna reakce druhd na riizné
podnéty. I kdyz interagujici taxony reaguji na rizné podnéty, jejich reakce mohou byt ve stejném
sméru a v podobném rozsahu, takze zmény casové synchronizace jsou nepravdépodobné, coz
poukazuje na potiebu dlouhodobych zaznamti pro piesné zkoumani fenologickych posuni interakci
organismii (Iler a kol. 2013). U mnoha druhd existuje znacna variabilita v mnozstvi a typu
rozpoznavanych fenologickych podnéti (Blanckenhorn & Fairbairn 1995, Vaughton & Ramsey 2001,
Kelly a kol. 2008, Samis a kol. 2008) a tyto druhy mohou mit potencial se vyvijet v reakci na zmény
prostfedi a posuny vicero fenologickych spoustéci soucasné (Burgess a kol. 2007, Van Dijk &
Hautekéete 2007, Jensen a kol. 2008). Takové druhy mohou reagovat na vice podnéti jdoucich po
sob¢ v urcitych Casovych intervalech, tudiz je nerozhodi zména jednoho podnétu a maji ¢as zmény
registrovat (napf. reakce nékterych druhl rostlin na délku fotoperiody, ktera ptichazi s urcitym
odstupem od prahové teploty).

Fenologické reakce na urovni jednotlivych druht se mohou neintuitivnim zptsobem lisit od reakci

na urovni spolecenstvi a zdiiraziuji ulohu mezirocnich zmén klimatu v oblasti fenologie (Iler a kol.
2013).

5.3.  Efekt kompetice druht

Ke kompetici miize dochazet z mnoha diivodd. Napiiklad pfemnoZeni opylovaci, kteti soupeii o
zdroje nebo naopak pfemnozeni rostlin, které soupeii mezi sebou o opylovace. Dalsi diivod mize byt
introdukce exotickych neptivodnich druhti, které jsou konkurenceschopnéjsi a vytlacuji ptavodni
druhy. Kompetice vznika i pfi ¢asovém nesouladu, kdy se opylovac Ci rostlina v ¢asti sezony dostane
mimo kveteni svého optimalniho zdroje a dostane se do obdobi aktivity jiného druhu opylovace ¢i
rostliny, kterému bude konkurovat. Zarovenn mize velmi pravdépodobné vznikat pii geografickém
posunu, kdy pivodni zdroj ¢i opylova¢ snizi svou pocetnost v dané lokalit¢ nebo se zcela vytrati a
objevi se v lokalité, kde opét vyviji konkurencni tlak.

Z duvodu ¢asového posunu se za¢nou piekryvat druhy opylovaci, které by se plivodné nepotkaly
nebo by se jen minuly. Tato situace vede ke kompetici, kdy bud’ slabsi kompetitor snizi svoji
pocetnost ¢i Upln¢ vyhyne nebo zméni svou fenologii ¢i geografické rozsifeni. Zaroven nasledné
dochazi k novym vztahlim, které mohou a nemusi byt efektivnéjsi. Slabsi druh mtze zménit svoji
fenologii dalsim posunem své aktivity, a to do doby, kdy nebude jeho konkurent na vrcholu hojnosti.

Pokud se dva druhy rostlin dostanou do situace, kdy museji soupefit o opylovace, jeden z nich je

vvvvvv

konkurenta, které se oteviraji ve stejnou dobu jako kvéty siln€jSiho soupete, zlistanou nenavstiveny a
piirozeny vybér upiednostni genotypy stejného druhu, které kvetou v jiny cas (Mosquin 1971).

Mosgqiun (1971) vypozoroval pribéh kompetice mezi rostlinami a opylovaci a zdiraznil, pro¢ by

vvvvvv

pozorovanim zjistil, ze v prvni fazi je méné rostlinnych zdrojii a hmyz mezi sebou souperti o nektar a
pyl. V druhé fazi zacina kvést nejsilnéjsi rostlinny konkurent, na kterého se vsichni opylovaci zam¢ti a
nasledné¢ ve treti fAzi museji ostatni druhy o své opylovace bojovat. Ve Ctvrté fazi nejsilnéjsi konkurent
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dokoncuje svlij zivotni cyklus a opylovaci opét soupefi o ostatni zdroje. Proto se rostlindm vyplati
posunout dobu kveteni mimo hlavni dobu konkurenta. Jednou z moznosti je také rozlozit dobu kveteni
do delsiho casového useku, to by ale znamenalo snizenou kvalitu kvétl a mensi pocetnost kvétl
kvetoucich soucasné (Aldridge a kol. 2011).

Dalsim z feSeni nedostatku opylovactu je uniknout konkurenci morfologickymi modifikacemi,
napiiklad vyvojem specializovanych kvétl, které jsou bohaté na nektar, ale mohou byt opylovany
pouze specifickymi opylovaéi (vCelami s dlouhym sosackem, liSaji nebo kolibiiky). Velké,
specializované kvéty by nabizely zvlastni vyhody opylova¢im s dlouhym sosackem, a diky tomu by
poutaly jejich pozornost (Mosquin 1971). Jinym moZnym feSenim by bylo efektivnéji soupefit, a tedy
vydatné kvést nebo vyvinout velké napadné kvéty a zaroven nabidnout dostatecné zasoby snadno
dostupného nektaru nebo velké mnozstvi pylu (Mosquin 1971). Nebo selekce miize vést az
k samosprasnosti nebo agamospermii (tvorbé semen bez oplozeni) (Mosquin 1971).

5.4. Zavislost na zemépisné Sifce a nadmoiské vysce

Klimatické zmény modifikuji fenologie organismti po celém svété¢ (Parmesan & Yohe 2003, Root a
kol. 2003, Bertin 2008). Mira a smér fenologickych posunti se vSak muze u druht stejného
spolecenstva (Bradley a kol. 1999, Miller-Rushing & Primack 2008, CaraDonna a kol. 2014) podél
latitudinalnich a altitudinalnich gradientt lisit (Crimmins a kol. 2010).

Nejveétsi pozornost je vénovana senzitivit¢ druht na globalni klimatické zmény ve vyssich
nadmoftskych vyskach. Dle experimentu (Gilman a kol. 2012) jsou horska spolecenstva citlivéjsi na
zménu klimatu. Toto 1ze obzvlasté pozorovat na alpinskych a subalpinskych stanovistich, kde je drsné
pocasi a kratka vegetacni doba (Billings & Mooney 1968, Inouye & McGuire 1991). Jak rostliny, tak i
opylovaci jsou citlivi na zmény teplot (Fitter & Fitter 2002) a srazky. Kromé toho ve vysokych
zemépisnych $itkach a nadmotskych vyskach ma na kveteni a aktivitu opylovact vyrazny vliv doba
tani sn¢hu (Dunne a kol. 2003, Heye a kol. 2007, Gordo & Sanz 2010, Lambert a kol. 2010).

Studie zaméfujici se na subalpinskou lilii v Coloradu (Thomson 2010) ukazuje, ze v tomto
konkrétnim piipad¢ ma na nacasovani kveteni rostlin tani sn€hu zasadni vliv. V této studii ztstal vzor
tani sn¢hu stejny, jen se tani casove posunulo (mezi lety 1995-2006 snih roztaval o cely mésic dfive).
Snih tal v podobé ostrivki, ve kterych se objevovaly prvni rostliny a které se lokacné neménily. Bylo
chladnéjSich podminek, nez za kterych tvofily plody prostfedni kohorty a zarovein mély sniZenou
navstévnost opylovact. To mlze vést k selekci proti brzkému kveteni. Vyhodou pozdniho kveteni je
vEtsi intenzita opylovani diky pocetnéjSimu vyskytu opylovact. Kudo (1993) navrhl teorii, ze by proti
opylovaci vyhod¢ pozdniho kveteni stala nevyhoda zrani plodd pii podzimnich mrazech a snéhu. Na
druhé stran¢ se zhorSila opylovaci sluzba zejména u rostlin, které piedstavuji prostiedni kohortu.
Takové zhorSeni je pfisuzovano fenologickym zménam ve vyskytu rostlin a opylovact zptsobenych
klimatem, kdy rostliny reaguji zejména na tani sn€¢hu a fotoperiodu, opylovaci zas na zvySeni teploty
(Memmott a kol. 2007). Proménlivost v nacasovani tani snéhu mezi lety zplisobuje casoveé-
prostorovou mozaiku v zahajeni kveteni rostlin (Kudo 1993, Stanton a kol. 1994, Kudo & Hirao
2006). Zavérem by mohl byt rostouci fenologicky nesoulad mezi kvetenim E. grandiflorum a
vyskytem jeho typickych opylovact. Ukazuje se, ze lilie jsou se svymi opylovaci velmi Spatné
synchronizovany a rozdil se bude pravdépodobné prohlubovat.

Co se tyce latitudinalniho gradientu, dopady zmén klimatu na sezénni aktivitu suchozemskych
ekosystémtl jsou vyznamné zejména ve stiednich a vysSich zemépisnych Sitkach (Badeck a kol. 2004,
Parmesan 2007). Zahajeni kveteni vétSiny rostlin rostoucich na severni polokouli (Sparks a kol. 2000,
Abu-Asab a kol. 2001, Post a kol. 2001, Fitter & Fitter 2002, Primack a kol. 2004, Miller-Rushing &

ey

Primack 2008) a prvni aktivni dny né€kterych druhd hmyzu Zijicich tamtéz (Roy & Sparks 2000, Gordo
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& Sanz 2006, Parmesan 2007) pokrocily do brzkych jarnich dnti s postupnym oteplovanim vyraznéji
nez v teplejSich oblastech (Gilman a kol. 2012). Studie tvrdi, Ze v mirném podnebi je zvySovani teplot
znateln&jsi a rostliny a opylovaci reaguji na zvySovani primérnych jarnich teplot citliveji (Fitter &
Fitter 2002, Miller-Rushing & Primack 2008, Chambers a kol. 2013). Regionalni trend delsiho
vegetacniho obdobi v mirném pasmu severni polokoule (Myneni a kol. 1997, Menzel & Fabian 1999)
naznacuje moznost delSiho Casového prekryti aktivit rostlin a opylovacii a umoznéni netradi¢nich
interakci rostlin s opylovaci. Mize dochdzet ke vzniku novych vztaht., ale i ke kompetici.

Protoze zvySovani primérnych ro¢nich teplot je znateln&jsi ve vyssich zemépisnych Sitkach, védci
ocekavaji, Ze i reakce druht na klimatické zmény budou v téchto oblastech markantnéjsi (IPCC 2001,
Root a kol. 2003, ACI Assessment 2004, Badeck a kol. 2004). Borealni oblasti se ve 20. stoleti
oteplily az o 4 °C, zatimco velka ¢ast tropti vykazuje jen zanedbatelnou zménu (IPCC 2001). Proto se
ve vysSich zemépisnych §itkach jednoznacné ocekava siln€jsi fenologicka odpoved.

Root a kol. (2003) zjistili vliv zemépisné Sitky v ocekavaném sméru na primérny posun aktivit u
druhti. Mezi 32. a 49,9. stupném zemépisné §itky byl pozorovan posun o 4,2 dne za deset let a mezi
50. a 72. stupném zemépisné Sitky byl zaznamenan posun o 5,5 dne za deset let. Soucasnd analyza
ukazuje vyznamny narust intenzity jarniho postupu ve sméru k severu na severni polokouli.

Odpovéd druhti v riznych zemépisnych Sitkach i nadmotskych vyskach je podstatné rozdilna, coz
neni piekvapivé diky pres 100 let provadénym experimentiim zabyvajicich se toleranci na klimatické
zmény a pokustim behavioralni ekologie (Andrewartha & Birch 1954, Precht 1973, Wieser 1973,
Woodward 1987, Parmesan a kol. 2000). Ze studii je tedy jasné, ze smérem k polu jsou teplotni zmény
pro organismy znateln&j$i. Organismy ve vysSich zemépisnych Sitkach a nadmotskych vyskach jsou
na teplotni vykyvy citlivéjsi (Badeck a kol. 2004).

Nejen reakce druhli se méni v zavislosti na zemépisné Sifce a nadmotské vysce, ale lisi se i
fenologické spoustéce, které vybizeji organismy k aktivité. Fotoperioda a teplota jsou povazovany za
primarni spoustéce fenologickych udalosti rostlin lesi mirného pasma a borealnich a mediterannich
rostlin. Vlhkost je povazovana za primarni spousté¢ pro aridni a semiaridni rostliny, ale empirické
studie ukazaly, Ze i v téchto oblastech je dulezita i teplota a fotoperioda (Friedel a kol. 1993, Bowers
& Dimmitt 1994, El-Ghani 1997). Studie v aridnich oblastech, kde je limitujicim faktorem spiSe voda
nez teplota, jsou vSak vzacné (Crimmins a kol. 2010). Podle Rathckeho a kol. (1985) a Ashtona a kol.
(1988) nemaji srazky vyrazny vliv na fenologii kveteni a tvorby plodl v travnatych ekosystémech,
stejné jako v tropickych a poustnich oblastech, nejvétsi dilezitost piikladaji teploté. Bowers (1994,
2007) a Dimmitt (1994) naopak tvrdi, ze srazky mohou byt kritickym spoustéem kveteni rostlin
zejména v poustich. Zhang a kol. (2004) zjistili, ze rostliny zalesnénych oblasti jsou mnohem citlivejsi
na zmény nez oblasti savan, nejstabilnéjsi jsou pastviny. Jelikoz vyzkumt neni mnoho a nestanovila se
univerzalni metoda, kterou budou védci postupovat, se nazory a vysledky mnohdy rtizni. Studie se
nerlizni pouze typem sledovaného klimatického faktoru, ale i sledovanymi duhy. Naptiklad ve studii
opomijejici vlhkost vyjde jednoznacné teplota jako zisadni klimaticky hybatel. Naopak ve studii
zaméiujici se pouze na vlhkost, budou vysledky odlisné. Zaroven variabilita reakci druhil zptisobuje,
ze se vysledky nedaji globalizovat. Prestoze se v jedné studii ukdze vlhkost jako klicova pro dany
biom, neznamena to, Ze to jina studie, sledujici jiné druhy, potvrdi.

5.5. Otézka existence fenologického nesouladu kveteni rostlin a aktivity
jejich opylovach
Casovy nesoulad mezi rostlinami a opylovadi, zptisobeny zménou klimatu, je povazovan za
potencialni pfi¢inu poklesu populaci téchto mutualisti. Nicméné terénni vyzkumy, které popisuji
populaéni poklesy jako dasledek klimaticky fizeného fenologického nesouladu, jsou vzacné a rozsah,
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ve kterém by mohl byt ¢asovy nesoulad v budoucnu problémem, je nejasny (Straka & Starzomski
2014).

Navzdory mnoha studiim, které pozoruji ¢asovy posun v dusledku klimatickych zmén, neni stale
jasné, zda se jedné o trend. Soucasné modely piedpovidaji, Ze mezi rostlinami a jejich opylovaci muze
stale vice dochazet k nezadoucimu fenologickému nesouladu (Petanidou a kol. 2014). Mnoho studii
ale bud’ nezaznamenalo zadny posun nebo se jednalo o posun, ktery nebyl né&jak zvlast znatelny
navzdory predpovédim. Naptiklad odhad posunu zacatku kveteni cernooké Zuzany (Rudbeckia hirta)
mezi lety 1935 az 2000 byl o 5% vétsi nez skutecny posun (Sagarin 2001).

Ze studie Parmesana (2007) je ziejmé, Ze reakce na klimatické zmény nejsou zdaleka jednotné.
Existuje pouze n¢kolik druht, které se lisi od vétSiny ve sméru odezvy, jako napiiklad zpozdéna
fenologie navzdory zvySeni primémé teploty, ale u mnoha druhti se li§i mira reakce (Parmesan &
Yohe 2003). Mnohé druhy navic nevykazuji vibec zadnou odezvu, vykazuji stabilni fenologické
vzorce v prubehu let, pfestoze ziji v prostfedi, které zaziva trendy oteplovani (Parmesan & Yohe
2003).

Co se tyka trendu oteplovani, dal by se oznacit za realny ovSem s moznymi vykyvy ¢i naopak
konstantnimi roky, které se od pfedchozich nijak vyrazné nelisi. V pribchu studie Ilera a kol. (2013)
se klimatické podminky nijak zdsadn¢€ nezmeénily a v disledku toho nebyly pozorovany ani vyrazné
zmény ve fenologii pestfenek a jejich hostitelskych rostlin mezi lety 1992-2011.

Je dulezité zminit, ze mira Casového prekryvu, ktera by v ptipadé¢ pesttenek a jejich hostitelskych
rostlin mela vést k negativnim nésledkiim, neni znama (napf. reprodukéni ztraty v dasledku chybné
nacasovan¢ dostupnosti pylu pro pestienky nebo pylovych vektorti pro rostliny). Zaroven klimatické
zmeény, které posunuly fenologii nacasovani, ji neposunuly tak vyrazné, aby dochazelo k drastickym
redukcim pocetnosti druhit a k vyznamné nouzi o zdroje Ci opylovace. Je tedy otazkou, jak silna
klimaticka zména by radikaln¢ zmeénila a zredukovala druhova spolecenstvi. To piedstavuje klicovou
mezeru v nasem chapani fenologického nesouladu, jeho pficin a dusledki.

Metody pro pozorovani posunu aktivit v disledku globalnich klimatickych zmén nejsou jesté
unifikovany. Pravé typ vybrané metody mize data néjakym zpusobem zkreslit. Zaroven se rizné
studie od sebe lisi typem a poctem pozorovanych klimatickych dé¢ji. Existuji studie zamétené pouze
na teplotu a jiné, které klimatické faktory porovnavaji a jejich vlivy povazuji za neodd¢litelné. Nékteré
studie pozoruji dva mutualistické druhy ve velkém méftitku, jiné pozoruji celé spolecenstvi na mensi
lokalité. Pokud jsou experimenty provadéné na mensim uzemi, mohou ovliviiovat data jedinci, ktefi
nejsou stalymi navstévniky, ale pouze ptilezitostnymi (Sagarin 2001).

Ve vétsin€ ptipadl, kdy byl Casovy posun zaznamendn, nebyl posun vyrazné€ znatelny a na soulad
mutualistickych druhGt nemél vyznamny dopad. To, co se jevi jako zména v Case, by tedy ve
skute¢nosti mohlo byt zptisobeno pouze statistickym artefaktem vyplyvajicim ze zmény absolutni
pravdépodobnosti pozorovani jedince v urcitém misté nebo Case, bez skute¢né zmény v rozsahu druhu
nebo fenologii (Parmesan 2007).

Dose & Menzel (2004) ukazali, Ze bayesovské techniky pro odhad zmén v dobé kveteni poskytly
prostfedek ke kvantitativnimu dotazu, zda se méni i samotné rychlosti zmén. Tato technika umoznila
vykazat nedavné zvySeni tempa fenologického pokroku, ¢imz podpoftila piedchozi kvalitativnéjsi
tvrzeni, ze reakce v poslednich (teplejsich) desetiletich zesilily.

Je nutné si ale uvédomit, ze vykyvy v naCasovani aktivit druhd jsou bézné a vcely na né dokazou
reagovat (Straka a kol. 2014). Navic je velka variabilita v naCasovani vyletu a délce jejich zivota a
vcely se snazi vzdy trefit do optima (Straka a kol. 2014), které osciluje zcela bézné.
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6. Prostorovy nesoulad mezi opylovaci a rostlinami

Globalni oteplovani ma silny dopad na vzorec chovéani, aktivitu, zivotni cyklus a vyvoj organismu.
VétSina hmyzu je velmi citliva na teplotu, coz ovlivituje mimo jiné i jejich geografické rozlozeni (Bale
a kol. 2002, Guerenstein & Hildebrand 2008). Recentni studie ukézaly, ze kromé ¢asového nesouladu
dochazi i k migraci. Nektefi opylovaci dokonce reaguji na zmeény migraci v ramei zemépisné Sitky i
nadmoftské vysky a tim se vytvaieji posuny v prostorovém rozlozeni opylovact. Hromadi se dikazy o
zmén¢ distribuce a posunu rostlin i opylovaci v disledku klimatickych zmén smérem k polim a/nebo
do vyssich nadmotskych oblasti (Hughes 2000, Parmesan & Yohe 2003, Walther a kol. 2005, Kelly &
Goulden 2008, Chen a kol. 2011, Kerr a kol. 2015). Dtsledky jsou velmi podobné jako u casového
nesouladu. Latitudinalni a altitudinalni migrace vede k modifikaci spolecenstev a jejich rozmisténi.
Spolecny vyskyt rostlin a opylovacl nezbytny pro interakci, mlize byt tedy prostorové narusen.
Geografické prekryvani mezi interagujicimi partnery se mtize pii globalnim oteplovani zmensit nebo
zveétsit (Pompe a kol. 2008, Settele a kol. 2008) v zavislosti na piizplsobivosti a poZzadavcich
jednotlivych druht (Schweiger a kol. 2008). Pokud rostlina migruje stejnym smérem jako jeji
opylovac, je posun i tak znatelny. Opylovac¢ migruje rychleji a dojde k ¢aste¢nému odd¢leni, kdy se i
tak mutualisté mohou potkat, pokud posun neni markantni. Jelikoz tyto fenologické posuny byvaji
druhové specifické pro kazdy druh ze systému opylovact, jsou narusena také druhova spolecCenstvi.
Pokud rostlinny druh a hmyz, ktery jej opyluje, zaujimaji mirn¢ klimaticky odlisna prostredi,
oteplovani klimatu mé vétsi potencial zplsobit prostorovy nesoulad mezi t€mito mutualisty. Zaroven,
jak jiz bylo feceno, kazdy druh reaguje na klimatické zmény svym zplsobem. Naptiklad pokud
organismy zaujimaji mirn¢€ odliSna prostiedi, ktera se prekryvaji jen z ¢asti, miize mit v disledku zmén
jeden z mutualistd potfebu migrovat, a to smérem ke svému partnerovi, druhy ne, a tak mtze dojit
k vétsimi prekryti jejich nik (Magrach a kol. 2020).

Duchenne a kol. (2020) prokazal, ze nenahodné fenologické posuny evropskych opylovact snizuji
jejich hojnost a funkéni komplementaritu jejich spoleCenstev. Snizovani pocetnosti jednoho z
mutualisti maze v nékterych ptripadech vést k extinkcim a snizeni biodiverzity. Snizeni rozmanitosti a
poctu opylovact vede ke snizeni navstévnosti rostlin a redukci druhového slozeni rostlin, coz bude mit
opét negativni dusledek pro opylovace (Bliithgen & Klein 2011, Fontaine a kol. 2005).

Existuje nékolik piikladd posund ve vyskytu u opylovaci (napt. Bedford a kol. 2012), které jsou
pravdépodobné zpisobeny zménou klimatu. Nejlépe jsou zdokumentovany zmény u ¢melakt (Bombus
spp.). Druhy ¢melaki jsou prizptisobené chladu a za poslednich 100 let se piesunuly do severnéjsich
zemepisnych §itek a vyssich nadmotskych vysek. Pfedpoklada se, ze podobnymi zménami projde také
mnoho rostlinnych druhid. Existuje vSak jen malo studii, které pozorovaly prostorové zmény ve
spolecenstvi rostlin a opylovact soucasné (Gérard a kol. 2020). Pokud bude tento trend pokracovat,
budou mit druhy kam dale postupovat?

Fenologie druhti se mize lisit mezi skupinami, které obyvaji stejnou zemépisnou §itku, ale také
mezi zemepisnymi Sitkami pro danou skupinu (Lefebvre a kol. 2018). Je prokazéano, Ze ve stfednich a
vyssich zemépisnych Sitkach jsou zmény primérnych teplot vyraznéjsi a druhy jsou na né citlivéjsi
(Badeck a kol. 2004, Parmesan 2007). V jedné studii (Parmesan a kol. 1999), kterd zkoumala reakce
35 druhtt motyld, vyznamné vétsi Cast populaci ve vysokych zemépisnych Sitkach zaznamenala zménu
distribuce ve srovnani s populacemi stejného druhu Zzijicimi blize k rovniku. 67 % severnich
teritorialnich hranic se posunulo smérem na sever (ve Finsku, Svédsku, Velké Britanii, ve Francii a
Estonsku), zatimco jiznich hranic pro stejny druh motyla se severné posunulo jen 30 % (severni
Afrika, Spanélsko a Francie).

Zatimco prostorovy nesoulad je stale velmi malo studovan, hromadi se dikazy o schopnosti
¢asového nesouladu pfeménit opylovaci systém (Gérard a kol. 2020). Prostorovy nesoulad je dulezité
zminit z toho diivodu, abychom vSechny zmény v opylovani a mutualistickych vztazich nepfisuzovali
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pouze Easovému nesouladu. Je tfeba chapat, Ze oba posuny jsou spolu tzce spojené. Casovy nesoulad
je zpusoben mimo jiné zvySujicimi se teplotami, prostorovy je teplotnimi zménami zpuisoben
primarné. Zaroven mohou druhy migrovat v disledku kompetice, ktera je zase zplisobena casovymi
posuny a kterda mulze prostorové vytlaCit slabs§i druh. Migrace druh@ zaroven mize zpusobit
konkurenci na nové lokalite, ktera slabsiho soupetfe donuti zménit svou ¢asovou fenologii. Oba posuny
zptisobuji zménu distribuce druhd, spole¢ny vyskyt a jejich vztahy. Je nutné s tim pocitat, abychom
prostorovy posun v budoucich studiich neupozadili.

7. Vliv evoluce

Rostliny i1 opylovaci si v pribchu evoluce vybrali svlij idedlni spoustéc, ktery je nejspolehlivéji
informuje o ideadlnim case k zahajeni aktivity. U mnoha druhi jsou fenologické jevy spoustény
ekologickymi podnéty, které historicky predpovidaly optimalni podminky pro nasledujici stadia zivota
(Brewer & Platt 1994, Schauber a kol. 2002, Harper & Peckarsky 2006). Reaguji na podminky, na
které se jim v minulosti vyplatilo reagovat. Mnoho rostlin povazuje urcitou délku fotoperiody za
spoustéC zahajeni kveteni, protoZze historicky pfedpovidala optimalni podminky pro reprodukci (del
Pozo a kol. 2000, Keller & Kd&rner 2003, Venn & Morgan 2007, Gilman a kol. 2012).

Rychlost zmény klimatu fidi silu vybéru, kterym prochézeji kooperujici druhy. Kdyz je zména
klimatu rychlejs$i, je vybér siln¢jsi a populace je vyrazngji snizena. Rychla klimatickd zména
pravdépodobné narusi vzajemné vztahy spiSe nez pomald a postupna zmena. Miller-Rushing a kol.
(2010) tvrdi, ze mezirocni kolisani ¢asového prekryvani mize mit vetsi vliv na fitness interagujicich
druhtt nez dlouhodobé zmény. Kazdoro¢ni kolisani se hai vyvazuje, nez se zvyka na postupnou
dlouhodobou zménu.

Prestoze druhy reaguji posunem své aktivity na globalni zmény klimatu, mohou tak reagovat i na
teplot, kdy se mohou objevit jest¢ chladné dny a posledni mraziky, které by mohly mit destruktivni
vliv na kvéty rostlin a instary hmyzu. Na druhou stranu pozdné aktivni druhy jsou vystaveny
podzimnim mraziim. PfestoZze zména klimatu tla¢i druhy ke zméné nacasovani své aktivity, evolucni
tlak mize podnéty k témto zménam vyvazovat a mirnit dopady klimatickych zmén. Pokud budou
klimatické zmény pokraCovat stejnym smérem, mohla by evoluce pienastavit fenologické spoustéce
(napf. jina teplota, jina délka fotoperiody apod.).

Existuje termin ,.evolucni zachrana® (Gomulkiewicz & Holt 1995), ktery se zabyva otdzkou, zda
evoluce dokaze zachranit druhy a jejich mutualistické vztahy pfed zménou klimatu. To zavisi na sile a
rychlosti klimatické zmény, mife ¢asového nesouladu, hustoté a distribuci druhu a ostatnich druhd ve
spoledenstvu (Gilman, a kol. 2012). Casto se napiiklad tvrdi, Ze fakultativni mutualisté by méli byt
odolngjsi vici disturbancim nez obligatni mutualisté, protoze se 1épe dokazou vyrovnat s konkurenci i
s Casovym nesouladem s jejich plivodni hostitelskou rostlinou (Bronstein a kol. 2004). Generalisté by
meéli byt odoIné€jsi vzhledem ke schopnosti adaptace na rtizné zdroje a adaptace na perturbace
v klimatickych podminkach (napf. stfidani dob ledovych a meziledovych). Specializované vztahy jsou
viacéi zménam kiehké. Srovnani historickych dat s pozorovanim hmyzich spolecenstev v poslednim
desetileti ukazuje, ze mnoho generalistickych vcel se vyhyba nesouladu tim, ze drzi krok
s fenologickymi zménami rostlin vyvolanymi zménou klimatu (Bartomeus a kol. 2011). Opylovaci se
prizptsobuji zménam fenologie svych hostitelskych rostlin, alternativni rostliny se ptizptisobuji
zménam strategie shanéni potravy opylovacl. To poukazuje na usmériiujici selekci na fenologii
kveteni rostlin.

Jednou z adaptaci na nesoulad rostlin s opylovaci mtze byt vétsi dlouhovékost kvétd (Ashman &
Schoen 1994) a jak u rostliny, tak u opylovace se mize vyvinout zvySena schopnost interakce s
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alternativnimi partnery (Waser a kol. 1996, Armbruster & Baldwin 1998). Dlouhovékost kvéth zajisti

druht takovym zpisobem, Ze se jejich produktivita a aktivita nezaméfuje na idealni kratky Casovy

usek, ale rozlozi se do delsiho ¢asového useku tak, aby zména klimatu Gplné nerozhodila mutualistické

vztahy (Duputié a kol. 2015).

V ptipadé preziti opylova¢ti v malych populacich se u jejich primarnich hostitelskych rostlin
mohla vyvinout vétsi schopnost autogamie (Darwin 1876, Jain 1976, Lloyd 1979, Schoen a kol. 1996,
Knight a kol. 2005) a tim se snizit vzajemna interakce. Autogamie rostlinam zajisti opyleni, ale ne
genetickou variabilitu. Naproti tomu se ocekava, ze alochronie (pfipad, kdy se dva druhy vyskytuji ve
stejné oblasti, ale nikdy ¢i jenom velmi ziidka jsou aktivni soucasn€) a disruptivni selekce
(upfednostiuje jedince s hranicnimi hodnotami, ¢asto v proménlivém prostiedi), podpoii speciaci
(Crosby 1970, Gavrilets & Vose 2007). To by nastalo v pfipadé, Ze by se dva velmi piibuzné druhy,
které doposud fungovaly soucasné, ¢asoveé rozdélily a doslo by ke zmé€nam v zivotnim cyklu. Zména
klimatu tak n€kdy muze vést spise ke vzniku nez ke ztrat¢ druht.

Evolucni tlak v disledku zmén fenologie druhti, mulze piestavit druhova spolecenstvi a
upfednostnit stabilnéj$i druhy. Sherry a kol. (2007) ve svém experimentu tvrdi, ze trvalky maji
v dasledku otepleni klimatu obecné delsi reprodukéni trvani nez letnicky. To mize vyvijet selektivni
tlak na genetické zmény a adaptivni evoluci rostlin. Burkle & Alarcon (2011) zjistili, ze bytek druhi
neni nahodny, ze nejohrozenéjsi jsou specialisté a paraziti. Tento zavér o nenahodnosti vymirani
pfedznamenava systematickou zménu globalnich opylovacich siti pod tihou zmén Zivotniho prostredi
(Tylianakis 2013).

Studie (Gilman, a kol. 2012) tvrdi, Ze existuje sedm stabilnich evolu¢nich stadii, kterych mohou
mutualisté dosdhnout (sedm scénait, které mohou nastat v dasledku fenologickych posuni
v nacasovani aktivit).

e V prvnim stadiu jsou mutualisté docela dobfe synchronizovani (early pollinator state), po odeznéni
klimatické disturbance se den kveteni a zah4jeni aktivity opylovact shoduje s idealnim dnem.

e V dalsim (bimodal pollinator state) se zahajeni kveteni shoduje s idealnim datem, stejné jako
zahdajeni aktivity jednoho druhu jejich typickych opylovaci. Druhy druh opylovacii se objevi az
s vrcholnym stadiem (nejvyssi hustota kvéti) kveteni alternativniho zdroje.

e Ve tfetim stadiu (late pollinator state) mutualismus stile odolava, ale zvySuje se nesoulad mezi
primarnimi mutualisty. Opylovaci se probouzeji par dni po zahdjeni kveteni jejich hostitelskych
rostlin, ale rozdil neni néjak drasticky. U rostliny ovSem dochazi k omezeni produkce pylu
v disledku nedostatku opylovact v prvnich dnech kveteni, tudiz se snizi hustota kvéti mezi dny
pocatku kveteni a prvni navstévy opylovace.

eV poslednich ¢étyfech pfipadech (joint extinction, plant extinct, pollinator extinct, and independent
phenologies) je mutualismus siln¢ narusen. Pivodni opylovaci jsou eliminovani a alternativni
pretrvavaji v mensich populacich.

Druhy, které ptezily v malych populacich, budou nachylnéjsi na vymirani v dtsledku klimatickych
a globalnich zmén, nez se adaptuji na zménu prostiedi. Nékdy mohou klimatické zmény vedouci
k disturbanci zachranit druhy, které by normalné byly pfeduréeny k vyhynuti (Corlett & Westcott
2013).

Zmény klimatu tu byly i v minulosti, od konce doby ledové (véetn€) jich byla cela fada.
V experimentu Gilmana a kol. (2012) védci nasimulovali zvy$eni primérnych teplot podnebi tak, Ze
rostliny zacaly kvést o 25 dni dfive. Pfi absenci evoluce je zména klimatu takového rozsahu
dostatecna, aby zpusobila vyhynuti sledované populace rostlin. Ne¢které populace rostlin uz takovy i
vetsi posun z let 1954-2000 zazily. To nam umoziluje ptat se, zda evoluce mize umoznit populacim
vyhnout se extinkci diky tomu, Ze jiz posuny v historii prosly.
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8. Mozné diisledky

Ptedpokladé se, ze pokud se bude nesoulad mezi opylovaci a jejich specifickymi zdroji zvySovat,
povede cely systém opylovani ke generalizaci. Opylovaci budou vyuzivat vice alternativnich zdroji a
vztahy, kdy jsou druhy rostlin opylovany jednim druhem hmyzu a tento hmyz je na nich vyhradné
zavisly, budou spise vyjimkou. Mohlo by zaroven dochazet k extinkci specializovanych druhd a ke
snizeni biodiverzity (Waser & Ollerton 2006).

Existuje obava, Ze rychla zména klimatu zptisobi nesoulad v naasovani sezonnich interakci mezi
opylovaci a jejich hostitelskymi rostlinami (Bazzaz 1990) a ze tyto nesoulady budou mit zavazné
demografické dusledky jak pro opylovace, tak pro rostliny (Inouye a kol. 2000). ,,Opylovaci krize“ by
snizila diverzitu a hojnost rostlinnych a hmyzich druhG (napti. Steffan-Dewenter a kol. 2005,
Berenbaum a kol. 2007).

Pokud druhy budou svou fenologii posouvat riiznou mirou nebo opaénym smérem, mohly by tyto
zmény ve fenologii vést k nesouladu mezi nacasovanim udalosti, jako je nastup kveteni a zacatek
aktivity opylovace. Tyto nesoulady by mohly mit vyznamné Skodlivé G€inky na fitness rostlin i
opylovaci. Snizeni interakci mezi rostlinami a opylovaci by mohlo vést ke snizeni opylovani nebo ke
ztratdm zdroju pro opylovace (Memmott a kol. 2007).

Evolu¢ni tlak ptisobi proti citlivéj$im druhtim na teplotu. I kdyby tyto druhy ptezily, mohou byt
vytlaceny odolnymi druhy, které je zaroven budou piipravovat o zdroje ¢i opylovace. Vymiranim
druht rostlin miize dojit k nedostatku potravnich zdroji pro herbivory, ktefi tak mohou za potravou
migrovat. Migrace druht miize kompletné zménit slozeni spolecenstvi. Druhy se novému prostiedi a
novym kompetitorim budou muset pfizplisobit a ty slabsi by mohly postupné i vymirat (Visser &
Gienapp 2019).

Pokud by se Casova propast mezi opylovaci a rostlinami zvétSovala a dochazelo by k nedostatku
zdrojl a opylovact a ke snizeni populaci a diverzity, mohla by zhorSujici se situace mit dopady i na
lidskou populaci. Jak rostliny, tak hmyz jsou dtlezitou soucasti potravniho fetézce. Rostliny obsazuji
jakozto producenti zakladni trofickou Groven, hmyz je pak na trofické urovni prvniho tadu. Ubytek
téchto organismi by znamenal ubytek potravy pro mnoho Zivoc¢ichli, na kterych jsou zavisli dalsi
konzumenti vcetné nas (Beard a kol. 2019). Rust lidské populace a primyslovy rozvoj vedly ke
zvySené a neudrzitelné spotfebé prirodnich zdroji. Vysledné vzajemné souvisejici tlaky na Zivotni
prostfedi ohrozuji globalni biodiverzitu a ohrozuji poskytovani zasadnich ekosystémovych sluzeb
(Vanbergen & the Insect Pollinators Initiative 2013). Socialni a solitérni vcely, vosy, mouchy, brouci,
motyli a miry tvoii drtivou vétSinu svétovych opylovaci. Mnozi z nich jsou kliCcovymi opylovaci
dulezitych plodin pro ¢lovéka (Vanbergen & the Insect Pollinators Initiative 2013). Plodiny opylované
hmyzem piedstavuji celosvétove dilezitou slozku vyzivy cloveéka (Eilers a kol. 2011). Opylovaci celi
rostoucimu tlaku v dusledku intenzivnéjsiho vyuzivani pidy a zmény klimatu, ktera pfinasi
fenologické nesoulady mezi opylovaci a rostlinami (Kearns a kol. 1998, Potts a kol. 2010a). To ma
vazné negativni dopady na zajiStovani potravin pro lidskou populaci (Vanbergen & the Insect
Pollinators Initiative 2013).

9. Zavér
Jednotlivé globalni zmény vyvijeji tlak na ¢asoprostorovy vyskyt druhd. Vyvolavaji odpovédi rtiznou
rychlosti a na rtiiznych ekologickych urovnich, od jednotlivcl po ekosystémy (Gonzalez-Varo a kol.
2013). Globalni zmény klimatu zplsobuji u vétSiny druhtt zmény ve fenologii nacasovani aktivit.
PrestoZe jsou v soucasné dobé posuny zanedbatelné nebo u nekterych druhti dokonce nulové (Iler a
kol. 2013), lze ptfedpokladat, ze jak primémé teploty, tak casovy nesoulad rostlin s opylovaci dal
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poroste. Otdzkou je, jak vyrazna globalni zména musi nastat, aby posuny zménily Zivotni strategii
druhti od zékladu nebo pro né byly dokonce likvidacni. Zaroven se nabizi otazka tykajici se rychlosti
globalnich zmén. Zda, pokud bude zména dostate¢né postupna a pomala, se druhy ptizplsobi a dojde
k pfestavbé spolecenstev do novych a funkénich uskupenich, tzn. zda by byl dostatek casu na
ptizpisobeni a preorganizovani do novych spolecenstev, ktera by byla konkurenéné a zdrojové
vyvazena.

Ze studii, které¢ dnes mame k dispozici nelze bohuzel nalézt zadny globalni uceleny obraz, nebot
studie jsou doposud pfili§ konkrétni. Studie ze stejného biomu se zabyvaji konkrétnimi druhy, proto
vysledek nelze vztdhnout na cely biom se vSemi jeho obyvateli. Zaroven se studie nezabyvaji stejnymi
klimatickymi faktory, proto se vysledky mohou lisit. Myslim, Ze by se mély stanovit klimatické
zmeény, které by se mély v souvislosti s posuny v na¢asovani vyskytu studovat a tyto zmény by se
mély studovat spolecné, protoze se navzajem ovliviiuji nebo na sebe dokonce navazuji.

Pokud by studie mély byt obecné&jsi a sledovat celé spoleCenstvi druhti v dané oblasti, byly by
¢asov¢ velmi narocné a bylo by na né potieba vyuzit vice védeckych pracovnikii, aby bylo mozné
pozorovat vSechny druhy v daném biomu. Proto by bylo lepsi vypracovavat vice konkrétnéjsich studii,
abychom m¢li Sirokou Skalu dat o co nejvice druzich. Kromé jednotlivych druhil je tfeba sledovat i
vztahy mezi druhy, kterych je nespocet kombinaci, a jak se tyto vztahy méni. Samoziejmeé je jen t€zko
mozné vypozorovat vSechny mozné kombinace, proto si myslim, ze by bylo vhodné pozorovat
konkrétni druhy a jejich vztahy, které je mozné zachytit a ty chyb¢jici vztahy teoreticky poskladat.
Podle toho, jak se fenologie jednotlivych druhi méni v riznych biomech a za riiznych podminek,
predpovédet, jak by tyto druhy kooperovaly, dokud nebudeme mit tvrda data.

V této praci jsem se snazila zmapovat dostupné studie zabyvajici se ¢asovym nesouladem a jeho
pri¢inami. Snazila jsem se zorientovat v globalnich zménach, které maji vliv na vztahy opylovactu
s rostlinami. PfestoZze se téma zaméiuje na Casovy nesoulad, je nemozné do né&j ocesat souvisejici
problémy, které jsou zptisobené stejnymi globalnimi zménami nebo zménami, které s nimi ptichazeji.
Vedle ¢asového nesouladu jsem zminila i prostorovy praveé proto, ze by se nemél piehlizet. Ve je
tieba chapat komplexné€ a vSimat si, jak spolu jednotlivé problémy souviseji a jak se ovliviiuji a diky
tomu pochopit, ze naruSovani mutualistickych vztahd, zmény ve spoleCenstvech a snizovani populaci a
biodiverzity nelze pfisuzovat pouze Casovému posunu. Zaroven je geograficky posun mimo jiné
zptsoben zménou klimatickych podminek stejné jako ¢asovy nesoulad, druhy migruji do vyssich
zemepisnych $itek a nadmotskych vySek za pfiznivym klimatem. Tam pak muize zpisobovat
kompetici a utlaCované druhy mohou reagovat pravé ¢asovou Upravou své aktivity. To je jen priklad
situace, kvuli které nelze tato témata oddélit. Duvod, pro¢ se v této praci castecné vénuji i
morfologickym zménam opylovact a rostlin je ten, abych poukdzala, na co vSe mé globalni zména
vliv a co vSe miize oslabit kooperaci opylovact s rostlinami.

Dle mého nazoru je pozornost casovému nesouladu vénovana zejména z ekologickych dtivodu a
z obav o budoucnost ekosystému, pokud by dochdzelo k ubyvani rostlinnych a hmyzich druhti. Proto
je ale dilezité nechapat casovy nesoulad oddélené od ostatnich zmén jak ve fenologii, potravni
strategii, tak ve fyziologii.
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