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Abstrakt

Rostliny a opylovaci jsou ve spoleéenstvech uspotradédni do spletité sité vztahti. Pochopeni struktury
této sité muze pomoci porozumét dynamice spolecenstev a principu udrzovani biodiverzity. Znalosti
o pozicich druht v siti zase mohou mit své uplatnéni v ochrané ptirody.

Cilem této prace je nastinit zakladni metodické principy tohoto konceptu, poukédzat na jeho
mozné nedostatky, utvorit zékladni prehled metod analyz opylovacich siti (zaloZenych na teorii
grafi) a popsat prvni z vysledka srovnavani struktur opylovacich systému napii¢ geografickymi

oblastmi — jednu z novych moznosti, které tento piistup ekologii opylovani pfinesl.

Klicova slova

teorie grafu, bipartitni graf, analyza siti, ekologie, hmyz, interakce opylova¢u a rostlin, opylovaci

sit

Abstract

In communities, plants and pollinators are organized into complex network of relations. Description
of structure in this network can contribute to understanding of community dynamics and persistence
of biodiversity. Better understanding of patterns in assemblages of plants and pollinators may also
help in their protection.

The aim of this work is to review recent methodological principles in the pollination network
analyses and to show potential problems in concept of ecological networks. Graph theory is breefly
summarized and applied to the description of pollination networks. As an example, results on

comparison of communities from different geographical sites are given.
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1 Uvod

Studium vztahu mezi opylovaci a jejich zivnymi rostlinami pfitahuje biology odeddvna. Lze na
nich studovat princip koevoluce (Thompson 1989; Jordano 1987), pouzivaji se jako ucebnicovy
priklad mutualistického vztahu (Begon et al. 2006, str. 387-390), pfi¢itd se jim znacény podil na
existenci dnesni diverzity hmyzu a krytosemennych rostlin (Grimaldi & Engel 2004, str. 5). Jejich
pochopeni muze byt také velmi inspirativni — dokonce samotného Darwina ovlivnilo pozorovéni
opylovact pii formulovéni jeho evoluéni teorie (Darwin 1859, str. 73-74 a 91-95). Kromé pochopent
evolu¢nich a ekologickych principu je studium ekologie opylovani zdddno i z praktickych davodi,
a to jednak kvuli ochrané pfirody v lidmi vyuzivané krajiné (napt. Jennersten 1988; Rathcke & Jules
1993; Aizen & Feinsinger 1994) a jednak kvuli vyznamu opylova¢u v zemédélstvi (Steffan-Dewenter
& Westphal 2008).

Donedavna se vsak témér kazdy vyzkum opylovani omezoval pouze na studium nékteré konkrétni
rostliny a jejich opylova¢u (napf. Klinkhamer & de Jong 1990; Young & Stanton 1990; Jenner-
sten & Nilsson 1993; Westerberg & Saura 1994). Zjisténé vysledky tak byly vytrzeny z kontextu
spoletenstva, v némz dany vztah fungoval.

Opylovaci nebo také polina¢ni sit (anglicky pollination network) umoziuje po vzoru sit{ po-
travnich (Paine 1980) podivat se prostfednictvim teorie grafu na spolecenstvo rostlin a opylovacu
jako na jeden celek. Koncept opylovacich siti tak umoznil propojeni tradi¢niho studia opylovani
s teoretickou ekologii, ekologii spole¢enstev a matematikou (Proulx et al. 2005).

Moje bakalafska prace si klade za cil nastinit zakladni metodologické principy tohoto ptistupu,
popsat prvni z vysledkl, které studium opylovacich siti pfes mnohé zatim nedofeSené metodické

problémy pfineslo, a shrnout, kterymi sméry se tento jejich vyzkum muze dale ubirat.

1.1 Opylovaci

Opylovani je mutualisticky vztah mezi rostlinami a zivoc¢ichy. Rostlina svym opylova¢im nabizi
zdroje potravy!, aby je naldkala na své kvéty. Na téle opylovace se pak zachyti pyl rostliny, a nechd
se jim pfenést na bliznu dalsi rostliny téhoz druhu (Darwin 1859, str. 91-92). Zivocisné opylovace
k ptrenosu pylu vyuzivd 80% dnesnich krytosemennych rostlin (Ollerton et al. 2011) véetné fady
vyznamnych hospodaiskych plodin (napi. rajéat). Obdobny zpusob prenosu pylu byl zfejmé vyvinut
také u nékterych druhohornich nahosemennych rostlin, které byly opylovany tehdejsimi srpicemi
(Ren et al. 2009, Ollerton & Coulthard 2009).

Takovéto zakladni schéma principu fungovani interakci mezi rostlinami a jejich opylovaé¢i neposti-
huje celou rozmanitost opylovacich strategii. V ptirodé se muze udrzet i jakykoli jiny mechanismus
zoogamie, ktery rostlindm umozni nalédkat opylovace na své kvéty a opatiit jejich téla pylem?. Mnozi

zivocichové zase mohou vyuzivat zdroje nabizené rostlinami, aniz by je pii tom efektivné opylili®.

!Nabizenymi zdroji jsou nejcastéji nektar é nadbyteény pyl, v nékterych pifpadech také tieba olej (Rasmunsen
& Olesen 2000).

2Podvodné 1dkan{ opylovaéii je typické napf. pro rostliny z Geledi vstavacovitych (Orchideaceae). Mnoho zéstupcii
této Celedi svymi kvéty napodobuje napf. samic¢ky ruznych druht hmyzu, a nechdvéa se opylit jejich samecky (Gogler
et al. 2011; Xu et al. 2012). Jesté extrémnéjsim piikladem opylovac! interakce vyhodné pouze pro rostlinného partnera
je vztah mezi pestienkami a krustikem FEpipactis veratrifolia, ktery napodobuje varovny feromon msic, a laka tak

37Zn4mé jsou piipady, kdy rizné druhy véel prokusuji ostruhy rostlin, a dostanou se tak k nektaru aniz by svymi
tély zavadily o tyéinky ¢i blizny rostliny (Genini et al. 2012; Leonard et al. 2013). S obdobnym, jen ne tak zjevnym,
kradenim zdroju se muzeme setkat i u jinych ,opylova¢u“. Napf. motyli diky svym dlouhym sosdkum mohou vysavat
nektar z kvéti uzpusobenych k opylovani véelami, které pro nektar museji lézt az do nitra kvétu. Oproti véelam se
na téla motylu zachyti jen zanedbatelné mnozstvi pylu (Wiklund et al. 1979; 1982).



Vétsina rostlin je opylovana hmyzem, nejcastéjsimi opylovadi jsou zdstupci ¢tyf nejvétsich rada
hmyzu: dvoukiidlych (Diptera), blanokiidlych (Hymenoptera), motyli (Lepidoptera) a brouku
(Coleoptera). Casto vsak opyluji i pifslusnici jinych skupin hmyzu, napf. srpic (Mecoptera), tids-
nének (Thysanoptera) ¢i chrostiku (Trichoptera). Dokumentovany jsou dokonce piipady opylovani
svédbem (Perry 1978; Vlasdkova et al. 2008) ¢i rovnokiidlymi (Micheneau et al. 2010). Dals{ vyznam-
nou skupinou opylova¢t jsou obratlovci. Znamé je opylovani ptéky, zejména americkymi kolibiiky
(Trochilidae) ¢i pévei Starého svéta, napf. z ¢eledi strdimilovitych (Nectariniidae) ¢i kruhoockovi-
tych (Zosteropidae) (Olesen & Valido 2003a). V tropickych oblastech je béznym fenoménem také
opylovani letouny (Chiroptera); opylova¢i mnoha rostlin tropickych lest nového svéta jsou listonosi
netopyti (Phyllostomatidae), ve Starém svété jejich niku zastavaji kaloni (Pteropodidae). Obé tyto
skupiny jsou rostlinami vyhleddvané zejména pro svoji velkou mobilitu (Fleming et al. 2009). Mezi
skupinami zivo¢ichu neschopnych aktivniho letu byva opylovani spi§ vzacné, presto je znama také
fada opylovacu napi. z fad nelétajicich savci. Zejména na ostrovech pak ¢asto opyluji také jestérky
a gekoni (Olesen & Valido 2003b).

1.2 Siteé

Sit je v matematice definovana jako urcity typ ohodnoceného orientovaného grafu (viz kapitola 2),
ktery se pouziva napt. pro modelovani toku systémem od zdroju (source) ke stokum (sink). Takové
jsou napi. fi¢ni sité, dopravni sité, socidlni sité (systém proudéni informaci v lidské spolec¢nosti)
nebo sité elektrického ¢ vodovodniho vedeni. V tomto smyslu byl také pojem siti zaveden do
ekologie v podobé potravnich siti zndzornujicich toky energie biosférou (Ings et al. 2009). Pozdéji
ekologové zacali studovat také strukturni charakteristiky potravnich siti (Paine 1980). Tento smér
vyzkumu se jiz nemusel omezovat pouze na potravni sité, ale bylo mozné jeho zabér rozsitit také
o studium paraziticko-hostitelskych a mutualistickych vztahu. Ackoli tyto vztahy neukazuji sméry
toku energie, a jejich grafy tedy postrddaji sitovy charakter v pravém slova smyslu, nazev ,sit“
(network, web) po potravnich sitich zdédily i ,sité“ mutualistické a paraziticko-hostitelské. Sam
tedy budu slovo sit také pouzivat v tomto preneseném vyznamu jako synonymum k vyrazu graf.
Ostatné slovo sit v souvislosti se spletitosti vztahti mezi rostlinami a opylovaéi pouzil jiz Darwin
(web of complex relations, Darwin 1859, str. 73). Teprve na konci devadesatych let minulého stoleti
se vSak lidé zacali zabyvat tim, jak tato sif vztahu rostlin a opylovact vypadd (Memmott 1999;
Elberling & Olesen 1999).

Ekologie neni jedina oblast biologie, v niz se pracuje se sitémi v uzsim ¢i SirSim slova smyslu.
Vsem biologum dobfte zndmé fylogenetické stromy a haplotypové sité jsou grafy znazornujici historii
toku genu mezi druhy ¢i populacemi (Ings et al. 2009). Se sitémi se také za¢ina pracovat v bunécné
a vyvojové biologii. Zde se uplatinuji napf. sité regulace genové exprese v prubéhu ontogeneze (Ben-
Tabou de-Leon & Davidson 2009), regulaéni sité metabolickych enzymu (Bornholdt 2008) ¢i sité
metabolickych drah a signaliza¢nich kaskdd (Ma’ayan 2009).

Nejznaméjsimi ekologickymi sitémi jsou sité potravni znazornujici trofické vztahy ve spolecen-
stvech. V poslednich letech se ¢im dal vice praci zabyva také sitémi hostitelsko-parazitickymi ¢i
parazitoidickymi nebo sitémi mutualistickymi. Zadn4 sit komenzélnich vztaht dosud publikovéna
nebyla, prestoze sestavit ji napft. pro systém halkotvorného hmyzu a jeho zivnych rostlin by nemuselo
byt ptili§ ndrocné.

Z mutualistickych siti byvaji vedle opylovacich ¢asto studovany také sité frugivoru a endozoo-

chornich rostlin nebo sité mravencu a myrmekofilnich rostlin (Fonseca & Ganade 1996; Guimaraes et



al. 2006). Frugivornf sité jsou opylovacim principialné velmi podobné: u obou plati, Ze zatimco moti-
vaci zivocichu pro vstup do vztahu s rostlinou je pouze ziskani nového zdroje potravy, z hlediska ros-
tliny na spravném fungovani vztahu pifmo zavisi jeji ispésné rozmnozeni. Moznd pravé proto mezi
opylovacimi a frugivornimi sitémi nachdzime mnoho podobnosti (napf. Bascompte 2003; Lewinsohn
& Prado 2006); jednim z méla vyraznych rozdilu je nizsi specializace zivoéichu ve frugivornich sitich
(Bliithgen et al. 2007; Schleuning et al. 2012). Oproti tomu u myrmekofilnich sit{ neni na spravném
nastaveni vztahu piimo zavisly zivotni cyklus ani jednoho z partneru, celkové je naopak na tomto
vztahu striktnéji zavisly spiSe zivocich nez rostlina (Fonseca & Ganade 1996).

7 dtvodu technickych omezeni se zatim bohuzel na jiné mutualistické vztahy nez vztahy mezi
rostlinami a Zivo€ichy nepouzivd sitovy piistup ¢asto. Ollerton et al. (2007) publikovali sit sasanek
a ryb, které se v nich ukryvaji a pfinaseji jim ziviny. Teprve v loniském roce se objevily prvni
mykorhizni sité (Montesinos-Navarro et al. 2012; Chagnon et al. 2012; Opik & Moora 2012; Martos
et al. 2012; Leake & Cameron 2012). Na sité symbiéz se zooxanthelami a mikroorganismalnimi

mutualisty si vak jesté budeme muset pockat (Ings et al. 2009).

2 Teorie grafa

2.1 Uvod do teorie grafa

Na ekologické sité lze nahlizet jako na konkrétni piiklady tzv. grafi. Grafem se v jazyce matematické
discipliny teorie grafi rozumi mnozina vrcholi (synonyma téz bod ¢i uzel, anglicky vertex ¢i node)
a mnozina jejich spoju zvanych hrany (anglicky edge ¢i link). Kazda hrana spojuje vzdy pravé dva
vrcholy, mezi kazdou dvojici vrcholii tedy hrana bud’ je, nebo tam neni. PakliZze mezi dvojici vrcholi
hrana je, fikdme, ze tyto vrcholy spolu sousedi. Poc¢et sousedu vrcholu nazyvame stuper vrcholu,
stupen i-tého vrcholu se zpravidla znaci jako deg(v;) (podle degree).

Cesta v grafu je posloupnost, v niz se stf¥idaji vrcholy a hrany grafu tak, ze po kazdém vrcholu
nasleduje hrana vedouci z tohoto vrcholu a po kazdé hrané nasleduje vrchol, do néhoz tato hrana
usti. Cesta za¢ina i konéi vrcholem a zadny vrchol v ni neni obsazen opakované. Poc¢tu hran na
cesté fikame délka cesty. KruzZnice neboli cyklus je cesta nenulové délky, ke které je navic pridana
hrana spojujici prvni a posledni vrchol cesty. Délka kruznice je rovna poc¢tu hran v kruznici.

Specidlnim typem grafu je tzv. bipartitni graf (do ¢estiny se nékdy prekladd jako dvoucdstovy).
V bipartitnim grafu si 1ze mnozinu vrcholu rozdélit do dvou disjunktnich podmnozin (partit), pro
které plati, ze zddné hrana nespojuje dva vrcholy lezici v téze partité (Matousek & Nesetiil 2002,
str. 98). Plati tvrzeni, ze graf je bipartitni pravé tehdy, kdyz neobsahuje zadny cyklus liché délky.
Maximalni mozny pocet hran v bipartitnim grafu je m-n, kde m a n jsou pocty prvku jednotlivych

partit. Bipartitnimu grafu s m - n hranami se #ika uplng bipartitni graf.

2.2 Grafy jako znazornéni spolecenstev

V pripadé ekologické sité graf reprezentuje urcité spolecenstvo, vrcholy odpovidaji jednotlivym
druhum (popf. jinym taxonomickym jednotkéam, viz kapitola 3.1) a hrany spojuji ty dvojice vrcholu,
mezi nimiz nachdzime urcity typ interakce. Mnozinu v8ech vrcholi (druhu zaznamenanych v siti)
si nazvéme S (species). V piipadé opylovacich siti si z praktickych divodi mnozinu S rozdélme do
dvou podmnozin, podmnoziny A (animals) obsahujici opylovace a podmnoziny P (plants) obsahujici

rostliny. Hrana bude mezi a; (a € A) a p; (p € P) praveé tehdy, kdyz j-ty zivocich opyluje i-tou



rostlinu. Mezi zddnou dvojici vrchold, z nichz oba patii do téze z podmnozin A ¢i P, hrana existovat
nemuze. Opylovaci sit je tedy bipartitnim grafem.

Oznaceni S, A a P se v biologickych pracich druhotné pfestalo pouzivat pro pojmenovani
mnozin druhi. Castéji se témito symboly znaéi velikosti pifslusnych mnozin, tedy poéty druht
v nich obsazenych (napt. Olesen & Jordano 2002; viz kapitola 4.1).

Ne kazdy vztah musi byt stejné vyznamny. Hrany tedy nemuseji nabyvat pouze bindrni hodnoty
(ano/ne podle toho, jestli mezi danou dvojici vrcholt je ¢i neni piitomna interakce), ale mohou vztah
i kvantifikovat. Hrany mohou byt tzv. ohodnocené, jednotlivé vztahy pak mohou mit ruznou vahu.

V opylovacich sitich se jako tyto hodnoty nejéastéji pouzivaji ¢etnosti interakei (viz kapitola 2.5).

2.3 Reprezentace a vizualizace siti

Sité lze reprezentovat nékolika zpusoby. Grafy muzeme zobrazit pomoci matice sousednosti (Ma-
tousek & Nesettil 2002, str. 105). Matice sousednosti je ¢tvercova matice, v niz kazdy fadek a kazdy
sloupec odpovidé jednomu vrcholu, na pozici [i,7] je 1 (resp. jind hodnota u ohodnocenych grafi),
pokud mezi i-tym a j-tym vrcholem existuje hrana. V opacném ptipadé je hodnota této pozice
rovna nule (obr. la). Tato reprezentace grafu je vsak zbytecné velkd pro bipartitni sité, v nichz
interakce ocekdvame pouze mezi partitami. Pro opylovaci sité se proto zacaly pouzivat matice,
v nichz fddky odpovidaji jednotlivym rostlindm a sloupce jednotlivym opylovac¢um. Tato matice je
vyplnéna stejnym zpusobem jako matice sousednosti, obr. 1b (Dormann et al. 2008). Pro vizual-
izaci Ize bud nahradit ¢isla v maticovém zépisu policky s ruznymi odstiny Sedi (obr. 1c), nebo

1ze jednoduse nakreslit graf pomoci tecek jako vrcholu a tseéek spojujicich sousedici vrcholy (obr.
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Obr. 1: Zpusoby vizualizace sité: a — matice sousednosti (Matousek & Nesettil 2002, str. 105);
b — bipartitni matice; ¢ — vizualizace sité pomoci R bipartite::visweb (Dormann et al. 2008); d —
jednoduché zakresleni grafu; e — vizualizace sité pomoci R bipartite::plotweb (Dormann et al. 2008).

2.4 Jednomodova sit

Nekteré analyzy (zejména ty pievzaté z jinych obort) nejsou definovany pro bipartitni sit, protoze
predpokladaji, ze hrana muze teoreticky byt mezi kteroukoli dvojici vrcholu (napi. Freemann 1978).
Aby bylo mozné k témto analyzdm vyuzit data z opylovacich siti, pouziva se pirevedeni klasické
bipartitni sité (oznacované jako dvoumodové) na dvé sité jednomodové (Dalsgaard et al. 2008;
Padrén et al. 2011). Jednomodova sit je takovy graf, jehoz vrcholy odpovidaji vrcholim jedné
z partit puvodni dvoumodové sité a hrana spojuje ty dvojice vrcholi, pro které plati, ze v puvodni

dvoumodové siti sdilely spoletného partnera.



Takovéto sitf jiz nevypovidd o mutualistickych vztazich, jako spiSe o kompetici, spojuje totiz
opylovace vyuzivajici stejné potravni zdroje a rostliny opylované tymiz opylovaéci. Posunem vyznamu

hrany se vSak vétsina praci ptilis nezabyva.

2.5 Ohodnoceni grafu

Ruzné vztahy v opylovaci siti mohou byt rizné vyznamné, jednotlivym hrandm se proto ¢asto
pritazuji hodnoty kvantifikujici jejich dilezitost. Je vice moznosti, co ve muze hodnota hrany
zohlednovat. Jednotlivé parametry interakce, které mohou byt brany v potaz pii ohodnocovani
pifslusné hrany, jsou vypsany v tabulce 1. Bindrni sit si lze piedstavit jako specidlni pifpad ohod-
nocené sité, kterd neni zdvisld ani na jednom z téchto parametru (ale hodnoty téchto parametru

majf vliv na Sanci odhaleni existence hrany, vice viz kapitola 3.4).

Tabulka 1

Odkaz | Parametry, na nichz zavisi hodnota hrany | Piiklady vlastnost{ organismii zodpovédnych za rozdilnost
v textu | mezi i-tou rostlinou a j-tym opylovac¢em: | vyznamu hrany:

poéetnost i-té I“OStlil’ly abundance rostlinného druhu, pocet kvétu / kvétenstvi,
I doba kveten{ (ve smyslu Olesen et al. 2008)

obecnd atraktivita i-té I“OSthIly rozkvetlost (z4visld na fenofdzi), ndpadnost jednoho kvétu
II (velikost, barevnost, viiné), mnozsvi nabizenych zdroju

pocetnost j-tého opylovace abundance zivo¢isného druhu (krat jeho mobilita), doba ak-
I II tivity

obecnd aktivita j-tého opylovace hladovost & aktivita jedince

I

preference j—téhO opylovaée i-té I"OStliIly specializovanost kvétu (polina¢ni syndrom — dostupnost,

v barva, vuné, slozeni nektaru, morfologie a chuté opylovace)

ucinnost opyleni j-tym opylovacem za | velikost, chlupatost a istotnost opylovace, doba travens na
VI navstévu kvétu, zastoupeni pylu v potravé (ruzné pro ruzné rostliny)

uéinnost nakrmeni i-tou rostlinou za | kolik jakych zdrojii nabizi (riizné pro riizné druhy i pohlavi
VI I navstévu opylovacu)

Tabulka 1: Co vSe muze vyjadiovat hodnota hrany

2.5.1 Cetnost navstév

Hodnota hrany mezi j-tym opylovacem a i-tou rostlinou nejcastéji vyjadiuje pocet, kolikrat byl pii
vyzkumu j-ty opylova¢ na i-té rostliné zaznamenan. Hrana pak v zavislosti na metodice pozorovani
zahrnuje informace o I az V nebo o IT az V.

Pokud bylo usili standardizovano v ramci urcité plochy, tedy pocet prohlédnuti kvétu kazdého
druhu (popf. ¢as straveny pozorovanim kvétu kazdého druhu) je pfimo imérny jeho ¢etnosti (napf.
Memmott 1999), pak hodnota hrany zavisi na I. Castéji vsak byva tsili standardizovéno v ramci
jednotlivych rostlinnych druhu, tedy kazdy rostlinny druh je pozorovan po uréity ¢as bez ohledu
na svoji pocetnost (napi. Dalsgaard et al. 2008; Kato et al. 2008).

Dle metodiky se také méni vyznam III. Pokud je kazdy kvét pozorovan po urcitou dobu (napf.
Dalsgaard et al. 2008; Kato et al. 2008), opylovacu, kteii mezi kvéty preletuji rychleji, bude zaz-
namenano vice nez opylovacu, ktef{ na jednom kvétu setrvaji delsi dobu. Mobilita opylovacu vsak
na pocet jejich zaznamu nebude mit vliv, pokud budou opylovaci z kazdého kvétu zaznamenédni

pouze v jednom okamziku (napf. Memmott 1999) ¢i vicekrat po dobé dostateéné dlouhé na to, aby



se vsichni opylovaci stihli premistit. Zélezi na konkrétnich feSenych otdzkach, kterd z metod je pro
studii vhodnéjsi. Zatimco z pohledu rostliny je mobilita opylova¢u podstatnou informaci (opylovaé
casto preletujici z kvétu na kvét premist{ vice pylu nez opylovaé¢ dlouho setrvajici na jednom kvétu),

z hlediska studia opylovaé¢ii je lepsi, aby sit kvantifikovala skuteéné jen jejich poéty na kvétech.

2.5.2 Efektivita jedné navstévy

Kromé ¢etnosti navstév se muze ruznit také vyznam jedné névstévy. Je znamo, ze rizné druhy
opylovacu za jednu navstévu odndseji ¢i pfinaseji ruzné mnozstvi pylu (Larsson 2005), 1étaji na
ruzné vzdalenosti, a maji tak ruzny vliv na inbredni depresi rostliny (Schmitt 1980). Ruzni opylovaéi
také mohou setrvat na jednom kvétu ¢éi kvétenstvi rizné dlouhou dobu a pusobit tak rizné riziko
samoopyleni. Ruzni opylovaci maji také ruzné preference pro saméi a samic¢i kvéty, ¢imz mohou
ovlivnit procento preneseného pylu (Larsson 2005) i Sanci pfeneseni pylu mezi dvéma kvéty téze
rostliny (Brunet & Sweet 2006). Ze zoologické literatury je zase zndmo, Ze ruzné druhy opylovacu
se také v ruzné mife pylem zéroven zivi (Irvin et al. 1999).

Ruzni opylovaéi tedy pfi stejném poctu navstév prispéji ruznou mérou k fitness rostliny (méfené
napf. jako mnozstvi vyprodukovanych semen), fikdme tedy, ze maji ruznou ic¢innost (per-interaction
effectivity, VI). Celkovou efektivitu urc¢itého druhu opylovace 7' si pak muzeme vyjadfit jako soucin
jeho Cetnosti a efektivity. Vazquez et al. (2005) vSsak matematicky ukdzali, ze korela¢ni koeficient
mezi logaritmem 7' a logaritmem cCetnosti navstév se rychle blizi k jedné s rostoucim pomérem
rozptylu poctu navstév ku rozptylu efektivity navstévy. Meta-analyzou redlnych dat pak ukazali,
ze vliv variability v i¢innosti jedné navstévy na T byva zanedbatelny. Také Sahli & Conner (2006)
shledavaji jako klicovy efekt pouze ¢etnost interakei.

Opylovani je v8ak oboustranny, mutualisticky vztah rostlin a opylovac¢u. Bylo by proto zavadéjici
kvantifikovat pouze jeho vyznam z hlediska rostliny (VI); dulezity je také piinos interakce pro
zivoCisného partnera (VII). Vézquez (2012) upozornil na to, ze zatimco o opravnénosti zanedbavéan{
efektivity opylovacu se vedou spory, kvantifikovat vyznam rostlin z hlediska opylovace se dosud
nikdo ani nepokusil. Z technickych davodu je toto jesté hufe realizovatelné nez odhadovat ptinos
k fitness rostlin, u nichz se opylovani do reprodukéni dspésnosti promita o néco priméjsi cestou.

Prevlada tedy néazor, ze zahrnuti VI a VII by pfineslo vice potizi nez uzitku. Presto Sanchez-
Lafuente et al. (2012) upozornuji na to, ze napf. u autoinkompatibilnich rostlin muze byt mezi
efektivitou opylovace a jeho ¢etnosti negativni korelace, odhadovat T pouze pomoci ¢etnosti navstév

proto nemusi byt vhodné za vSech okolnosti.

2.5.3 Separace jednotlivych parametri

Af jiz budeme hodnotit efektivity opylovaéi a rostlin, nebo se omezime pouze na ¢etnosti interaket,
je ziejmé, Ze hodnota hrany muze byt asymetrickd — tentyz vztah muze byt pro rostlinného partnera
jinak vyznamny nez pro opylovace (Bascompte et al. 2006). Pokud budeme chtit zjistit relativn{
vyznam hrany pro rostlinu, nezajima nés informace I a IT (popt. VII). Zavislost na I a IT odstranime,
vydélime-li kazdou hodnotu v bipartitni matici sou¢tem hodnot celého ptislusného fadku. Tuto
operaci muZzeme udélat i v matici neohodnocené sité, ¢imZ dostaneme ohodnocenou sit ukazujici,
pro které rostliny muze mit konkrétni opylovac jak velky vyznam. Totéz plati i opaéné: pro zjisténi
relativniho vyznamu hrany pro opylovace lze hodnoty vydélit sou¢tem hodnot prislusného sloupce
a odstranit tak zavislost na III a IV.

Odstranit zavislost hodnot hran na nékterych z prvnich péti parametri tabulky 1 se muze
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hodit i v jinych piipadech, napt. chceme-li srovnat vice sit{ vytvofenych ruznymi metodami. Pro
nékteré aplikace nds muze zajimat pouze samotnd preference opylovace ke konkrétnim rostlindm
(V). Tuto hodnotu od ostatnich vlivii oprostime jejim vydélenim jak sou¢tem hodnot daného radku,
tak i sloupce. Hodnotu hrany e;; mezi j-tym opylovacem a i-tou rostlinou tedy muzeme prepocitat
na e;; takto:

eij

A P :
> (eir) - 22 (1)
k=1 =1

A
eij—

Pro zodpovidani otdzek tykajicich se vlastnosti jedinct konkrétnich druht by bylo praktické
oddeélit od sebe vliv I a II, resp. III a IV. Abychom mohli separovat efekt I od II, je tieba znéat
pocetnosti jednotlivych rostlinnych druhti na plose, k niz se sif vztahuje; obdobné pro oddéleni
vlivii ITT a IV bychom museli zjistit poc¢etnosti opylovac¢u. Zatimco kvantifikovat abundance nepo-
hyblivych rostlin nenf z technického hlediska problém, zjistovat pocetnosti (resp. populaéni hustoty)
zivocichu vyzaduje pomeérné velké usili. Pouzit muzeme napf. metodu znaceni a zpétnych odchytu
(Schnabel 1938). Ta je vSak u hmyzu naroéné proveditelnd jak kvuli jeho dobrym a pomérné vari-
abilnim migraénim schopnostem (Wikelski et al. 2010; Gathmann & Tscharntke 2002), tak kvuli
kratké dobé zivota, a predevsim kvuli velkym pocetnostem a relativné malé detekéni pravdépo-
dobnosti, tj. Ssanci chyceni jedince (Nielsen 1969; Ball & Morris 2004). Zjistit néco o pocetnostech

a populacnich hustotach vsech druht zivocichu zahrnutych v opylovaci siti je tak prakticky nemozné.

3 Nejednotnost popisu opylovacich siti

3.1 Co je v opylovacich sitich zakladni taxonomickou jednotkou?

Dosud jsem pracoval s predstavou, ze kazdy vrchol grafu opylovaci sité odpovida jednomu druhu.
Nyni bych vSak rad podrobnéji rozebral, zda je druh opravdu nejvhodnéjsi taxonomickou jednotkou.
I pfes mnohé problémy s definici druhu nelze druh povazovat za jednotku arbitrarné stanovenou
tak jako vyssi taxonomické jednotky. Druhem myslime soubor jedincu, kteii jsou od piislusniki
ostatnich druhu reprodukéné a tedy i evoluéné oddéleni, zato spoleéné evoluéni minulost jedincu
v ramci druhu saha teoreticky az do soucasnosti. Proto lze predpokladat, ze i jejich vlastnosti
sprazené s opylovanim by mély byt v rdmci druhu kohezni, zato vSak odlisné pro ruzné druhy.

To ovSem neznamend, ze by neexistovala zadna vnitrodruhova variabilita. Ta je dobie dokumen-
tovana zejména na rozdilech mezi pohlavimi. Je napf. zndmo, ze samice pestienek zerou vice pylu
nez samci, lis se i v tom, které rostliny preferuji (Irvin et al. 1999; Hickman et al. 1995). Samci
hmyzu se od samic lis také mobilitou (Ball & Morris 2004). Rozlisovat pohlavi pii sestavovani
opylovacich siti by tedy mohlo pfinést nové relevantni informace, zpravidla se to vSak nedéld.

I v rdmci téhoz pohlavi mohou ruzni jedinci opylovact téhoz druhu preferovat ruzné rostliny, je-
jich preference se mohou ménit i v prubéhu ontogeneze (Ings et al. 2009). Takovy druh by z hlediska
rostlin nemohl byt povazovan za jednu entitu, pusobil by jako fada vzacnéjsich specializovangjsich
druhii. Nejlepsi by tedy bylo vytvoiit sit na individudlni drovni, to je ovSem prakticky nemozné.

O popsani struktury sité na individualni drovni se pokusili Dupont et al. 2011, avSak pouze
v ramci jedné dvojice druhui: vytvorili sit mezi jedinci délnic véel medonosnych (Apis mellifera)
a jedinci pchéace osetu (Cirsium arvense). Uspokojivé z hlediska uzivani druhu jako zakladni jed-
notky budiz to, ze alespon v takovémto grafu nenalezli zddné moduly (viz kapitola 5.2). Socialni

véelu Apis mellifera vsak nepovazuji za nejvhodnéjsi model pro tento vyzkum, protoze u tohoto
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druhu opyluji pouze délnice, Ize tedy Cekat mensi vnitrodruhovou variabilitu opylujicich jedinca
nez u druht, u kterych kvéty navstévuji piislusnici obou pohlavi.

Waser et al. (1996) si vsimli, ze dokonce jednomu jedinci se v prubéhu ¢asu méni pomér pylu
a nektaru, ktery potfebuje ke své vyzivé. Podle toho se také méni spektrum rostlin, které navstévuje,
i mira jeho specializovanosti. Tyto vysledky ukazuji, ze ani rozeznavani jednotlivych individui by
bez informace o ¢asové struktufe sité (viz kapitola 3.2) nebylo idealni.

Casto vsak byva naopak problém s tim, Ze nékteré opylovace nelze uréit ani do druhu, v pifpadé
nékterych druhovych komplexti nebyva druhovéd rozmanitost ani zndméa. Obcas se proto musime
spokojit s méné pfesnou determinaci. Napf. urc¢ovani opylova¢i do rodu, funkénich skupin &
trofickych druhu byva v literatufe pomérné hojné zastoupeno, prestoze nepiesnd vypovidaci hod-
nota (napi. o specializovanosti) vysledné sité je ziejma. Jaky dopad na strukturu sité muze mit

takovéto znepiesnéni taxonomického rozliSeni, neni p#ili§ znamo.

3.2 Variabilita v prostoru a case

Casto mezi sebou byvaji porovnavéany sité z riznych mist (napf. Olesen & Jordano 2002) &i
z ruznych ¢asu (napf. Devoto et al. [2012] sledovali zménu struktury sité s postupujici sukcesi).
Jednotlivé sité v sobé vSak nenesou informace o ¢asové a prostorové variabilité ve své stavbé, proto
v takovychto srovndnich miZe ze statistického hlediska jedna sit slouzit pouze jako jeden ,datovy
bod“. Zaroven je vSak zjevné, Ze prostorové i casové Skdly, na nichz byvajl data sbirdna, casto
byvaji ptilis velké na to, aby bylo mozné na vysledny vycet druhu a interakci nahliZet jako na
jednu homogenn{ sit. V extrémnim pifpadé se nékteré dvojice druhti z téZe sité nemusely ani vitbec

setkat (napf. kvuli odlisné fenologii, detailnéji viz kapitola 3.4.2).

3.2.1 Prostorova struktura sité

Je znamo, ze slozeni rostlinného spolecenstva zdvisi mj. na lokalnich vlastnostech pudy (napf.
vlhkosti ¢ uzivnosti) a mikroklimatickych podminkdch (napf. zastinénosti). Stejné tak druhové
slozeni hmyziho spolecenstva nebyva na velkych plochéach stejné, muze byt ovlivnéno jak mikro-
habitatovymi podminkami (stin, zdvétii, hustota porostu), tak mnozstvim zdroju poskytovanych
okolnimi kvetoucimi rostlinami (které mohou pusobit i opaénymi vlivy, napt. Fiedler [2011] zjis-
tila, ze dominujici kvetouci rostlina, netykavka zlaznata, muze okolnim rostlinam ,odcerpat® opy-
lovace; Bartomeus et al. [2008] naopak ukézali, ze kosmatcovnik dominujici v nékterych oblastech
mediteranniho pobiezi k sobé 1dka hmyz, ktery poté navstévuje i rostliny v jeho okoli). Spektrum
opylovacu téze rostliny se tak muze vyrazné lisit i mezi misty vzdalenymi od sebe jen nékolik
desitek metru (Herrera 1988; Janovsky et al., nepublikovéno). To muze mit také dopad na zdkladni
charakteristiky sité (napf. prumérné specializovanosti druhu), které se tak mohou ruznit i na plose
velikosti jen nékolika jednotek hektaru (Hadrava et al. 2013), tedy plose odpovidajici tizemi, z néhoz
se obvykle sestavuje jedind sif. Dupont & Olesen (2009) vSak naopak ukdzali, Ze jind charakteris-
tika, modularita, se neméni ani ve vétsich prostorovych méiitcich, paklize je na nich velmi podobna
vegetace. Jejich prace srovnavala tii viesovistni lokality na severu Déanska, vzdalenosti mezi lokali-
tami byly fadové jednotky kilometri. Tyto lokality mély sice velmi podobné druhové slozeni rostlin,

spektrum opylovacu se vSak mezi nimi vyrazné lisilo.
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3.2.2 Variabilita béhem dne

Béhem dne se méni aktivita zivocichu (napft. kvuli dennim cyklum teplot, osvitu, kvuli zméndm
pocasi a v zavislosti na tom, kolik potravy jiz sehnali diive béhem dne). Stejné tak ani rostliny
nemaji kvéty aktivni nepretrzité, mohou produkci pylu a nektaru regulovat dle denni doby a pocasi
¢i podle toho, zda jiz byly opyleny (Friind et al. 2011). Druhové slozeni aktivnich opylovacu a ak-
tivnich rostlin se tedy béhem dne méni a s nim se béhem dne ruzni i slozeni opylovaci sité.

V extrémnim piipadé navic muze dojit k tomu, ze néktera dvojice druhu rostliny a opylovace
se nemuseji vubec setkat, typickym piikladem mohou byt noéni opylovaéi jako tfeba netopyii ¢i
nékteri motyli, ktefi viibec nemuseji narazit na kvéty rostlin zavirajicich své kvéty na noc, nebo
naopak rostliny pfizptusobené na tyto no¢ni opylovace nemuseji mit dobu aktivity kvéta prekrytou
s dobou aktivity dennich opylova¢u (Fleming et al. 2009; Kato et al. 2008).

3.2.3 Variabilita béhem sezény

Sezénni zmény ve slozeni hmyzich spolecenstev a ve slozeni kvetoucich rostlin byly intenzivné stu-
dovany tradi¢nimi zoologickymi i botanickymi pfistupy. Mnohé druhy hmyzu maji 1étajici dospéla
stadia pouze urcitou ¢ast roku, béhem sezény se méni také letova aktivita dospélen (Ball & Morris
2004). Podle nacasovani hmyzi aktivity se zase méni nacasovani kveteni rostlin (Mosquin 1971).
Sezdénni zmény mohou mit dopady na to, jaci opylovaci budou na tentyz rostlinny druh v riaznou
dobu létat, i na to, jak se bude béhem roku ménit druhové slozeni kvétu navstévovanych jednim
druhem opylovace. Sezénni zmény ve druhovém spektru partneri mohou byt docela vyrazné; napt.
Herrera (1988) zjistil, ze na levanduli Sirolistou (Lavandula latifolia) ve Spanélsku létalo pouze
21,7% druhu opylovacu po celou dobu jejiho kveteni (3 meésice). Opacénou studii udélali napi. de
Novais et al. (2009). Ti na zdkladé rozboru slozeni pylu z tél véel Apis mellifera studovali zmény
druhového spektra rostlin, které véela béhem roku navstévuje. Piestoze tuto studii délali v tropické
Brazilii, v mistech s jen malou sezonalitou, druhové slozeni pylu se v pribéhu roku také ménilo.
V zavislosti na délce doby, po kterou bude systém rostlin a jejich opylovac¢u studovan, se bude
lisit i zastoupeni dvojic druhu rostlin a opylovacu, ktefi se kvuli nepiekryvajici se fenologii nemohou
setkat (Jordano 1978). Problémy to pfineslo tfeba meta-analyze Ollerton & Cramner (2002), ve
které pouzili 36 siti, mezi nimiz pocet pozorovacich dnu za sezénu kolisal od 3 do 300. Kvuli
nezndmému sezénnimu species-turnoveru vsak nebyli s to efekt rizné miry piekryvu fenologii ze
siti odfiltrovat, coz limitovalo jejich moznosti zhodnotit specializovanost opylova¢t s ohledem na
sitku jejich potravni nabidky. Olesen et al. 2011 odhadli, Ze i v kratkosezénnim Grénsku nemuze
dojit k 28% z nulovych interakei (viz kapitola 3.4.2) préavé kvuli neprekryvajici se fenologii.
Ackoli se druhové slozeni v prubéhu sezény méni, nékteré charakteristiky siti mohou zustavat
pro danou lokalitu podobné po celou dobu sezény. Dupont & Olesen (2012) takto odhalili na sitich
z dénskych viesovist celosezénni stabilitu v charakteristikdch modularity (jmenovité v jeji sile,

v poé¢tu modulu i v proporcich uzlovych, perifernich a spojovacich druhu — viz kapitola 5.2).

3.2.4 Variabilita mezi roky

Rostliny byvaji casto dlouhovéké, jejich spolecenstva zustavaji fadu let podobna. Oproti tomu
populace hmyzu jsou v prubéhu let velmi dynamické. Napt. Herrera (1988) pii Sestiletém studiu

levandule sirolisté (Lavandula latifolia) zaznamenal pouhych 35,7% druhu opylovacu béhem vsech

~ v
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dokonce i to, zda na této rostliné dominovali blanokiidli (Hymenoptera) ¢i motyli (Lepidoptera).
Dalo by se tedy ocekavat, ze mezisezénni zmény by se mohly promitnout do struktury siti.
Dupont et al. (2009) vsak pii studiu meziro¢nich zmén siti z Sesti ruznych lokalit napti¢ biomy zjis-
tili, Ze prestoze druhové slozeni opylovacu se mezi sezénami méni, vSechny zakladni charakteristiky
siti (A, P, I, C, rozdéleni centralit, zahnizdénost i modularita — viz kapitola 4) zustavaji podobné.
Tyto vysledky je mozné si s trochou nadsdzky predstavit tak, ze pro dané misto (definované
vegetaci, klimatem, ale také rozlohou pozorované plochy a pozorovacim usilim) existuji néjaké

predem dané niky pro opylovace, které stiidavé obsazuji ruzné druhy. Ty se v8ak zapojuji podobné.

3.3 Co vsSe muze byt v siti zaznamenano

Pomoci opylovaci sité nebyvaji znazornovany pouze vysledky studii zabyvajicich se celym spole-
¢enstvem urcitého tzemi. Vedle takovychto tzv. tplnych siti (‘total-network’) byla udéldna také
fada praci zaméfenych pouze na konkrétni taxonomickou skupinu opylovacu (Jordano 1987) nebo
pouze na nékteré vybrané rostlinné druhy a jejich opylovace (Kato et al. 2008). I takovéato data lze
znazornit jako graf sité rostlin a jejich opylovaci a i na né lze aplikovat metody analyz opylovacich
siti. Je v8ak nutné byt si védom limitaci pouzitych dat. Zatimco taplné opylovaci sité jsou v ekologii
pomeérné mladou zdlezitosti (jedny z prvnich udélali Memmott [1999] ¢i Elberling & Olesen [1999]),
studie, jejichz vystupem byla mj. data pouzitelnd pro sestaveni alespon Castecné sité, byly pub-
likovany i diive. Jiz Jordano (1987) ve své meta-analyze zpracoval 36 takovych siti. Problémem sit{

konstruovanych z téchto starsich praci je casto také nedostateéné taxonomické rozliseni.

3.4 Problémy konceptu opylovacich siti
3.4.1 Pozorovaci usili (sampling effort)

Rozdéleni pocetnosti druht je velmi sesikmené. Zatimco jen nékolik mélo druhti je velmi béznych,
vétsina druhi je vzacnych (MacArthur & Wilson 1967, str. 11; Sizling et al. 2009). Z toho vyplyva
skute¢nost, ze i ve chvili, kdy nékteré druhy mame zaznamenané mnohokrat, jiné, které by do
sité pro danou lokalitu mély byt zaneseny, nemuseji byt béhem studie (provedené v koneéném
case) vubec nalezeny. Kromé chybéjicich druht ndm vSak mohou chybét také zdznamy interakef
mezi nékterymi dvojicemi druhi, které zaznamendny méme. Pokud se v siti vyskytuje napt. druh
opylovace, ktery za celou studii zaznamendme pouze jednou, je ziejmé, zZe jej zaznamendme pouze
na jednom rostlinném druhu i v pripadé, ze by se jednalo o opylovace bez jakychkoli preferenci.
V analyzach bindrnich siti vSak bude takovyto druh vzdy hodnocen jako ,specialista“.

Tento problém se v kazdém piipadé tyka opylovaci, podle metody sbéru dat se do rizné miry
vztahuje také na rostliny. Obdobné jako u hodnoceni hran (viz kapitola 2.5) i zde zdlezi na tom,
zda bylo usili standardizovano na urcitou plochu (a tedy vzécné rostliny byly pozorovéany ménékrat
nez rostliny hojné) nebo na jednotlivé rostlinné druhy (a tedy vsechny rostliny byly pozorovany se
stejnym usilim bez ohledu na pocetnost). I ve druhém piipadé vsak mohou byt zéznamy z nékterych
rostlin bohatsi nez zdznamy z jinych, to proto, ze dany rostlinny druh méa vétsi ,obecnou atrakti-
vitu“ (napf. vétsi kvétenstvi ¢i jiné vlastnosti, které jsem v tabulce 1 shrnul do bodu II).

Vyslednd sit tedy nikdy neni idedln{ siti pro dané tizemi, idedlni siti se pouze bliZ{ s rostoucim
pozorovacim usilim. Redlné v ni vSak nebudou zaneseny vsechny vrcholy (a tedy ani jejich hrany)
a bude chybét i fada hran vedoucich mezi vrcholy, které v siti zaznamenané mame. Vyhodou je

proto pouzivat ohodnocené grafy, v nichz je patrné, jak dobfe je mnozina partnertu kazdého druhu
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podchycena, a lze z nich vyvodit Sanci chyby zpusobené malym po¢tem pozorovani (Bliithgen 2010).

3.4.2 Dva typy nulovych interakci

Tzv. nulovou interakci ¢i nulovou hranou minime neexistujici hranu, tedy vztah mezi opylovacem
a rostlinou, ktefi v opylovaci siti nesousedi. Nazev nulové hrany pochézi odtud, ze dany vztah je
v matici bipartitni sité vyjadien nulovou hodnotou. Kviili problému, ktery jsem vysvétlil v predchozi

kapitole, rozdélili Olesen et al. (2011) nulové hrany do dvou kategorii:

1. chybéjici hrany (missing links)
2. zakdzané hrany (forbidden links)

Chybéjici hrany znamenaji, ze k této interakci dochézi, jenom nebyla pfi daném pozorovacim
usili zaznamendna. Olesen et al. (2011) v prubéhu sbéru dat pro sestaveni sité chytali vSechny druhy
opylovacti a zjistovali, jaky pyl na sobé maji. Za pfedpokladu, Ze se pyl na hmyzi téla nedostdva
jinak nez pii navstévé kvétu rostlinného druhu tento pyl produkujiciho, takto odhalili pfitomnost
mnoha novych, pfimym pozorovanim nezaznamenanych hran. Timto dosli k zavéru, ze chybéjici
hrany tvoii 35% vsech neexistujicich hran.

Zbylych 65% nulovych hran nazvali zakdzanymi. Témi mini takové interakce, ke kterym skuteéné
nedochdzi, a muzeme tedy hledat vysvétleni, pro¢ nejsou vyuzity. Duvody, pro¢ néktery opylovaé
nékterou rostlinu nenavstévuje, jsou de facto dva. Bud'to ji nemuZe potkat, nebo ji potkat mtze,
ale pfesto na jejim kvétu neptistane.

Minout se mohou druhy bud’to prostorové (napf. rostlina kvete pouze v hustém porostu, kam
nékteii opylovadi nelétaji) nebo ¢asové (rostlina kvete v nevhodnou denni dobu nebo se s opylovacem
nepiekryva fenologicky); detailnéji viz kapitola 3.2. Podle Olesen et al. (2011) muze byt odlisna
fenologie pii celosezénnim pozorovani zodpovédnd za priblizné ¢tvrtinu vSech zakdzanych hran.

Zbytek, tedy na prikladové studii vétsina zakazanych hran, ale pouze pfiblizné polovina vSech
nulovych hran, jsou takové nulové interakce, ze opylovac se dané rostliné skutetné vyhybd. Zde
piichézi na fadu hleddni biologickych oduvodnéni, pro¢ tomu tak je. Tyto duvody mohou byt
rozmanité. Obecné lze fict, Ze opylovac s rostlinou na sebe nejsou adaptovani. Rostlina mé polinacni
syndrom lakajici nékterou skupinu opylovacu (Fenster 2004; Waser 1996), ale nemusi tvorit vhodné
chemické signély rozeznatelné jinymi opylovaci (Junker et al. 2010), nemusi mit jimi dobie rozlisi-
telnou barvu a nemusi je lakat ani tim, ze by nabizela pro né vhodné zdroje (Rasmussen & Olesen
2000; Dupont et al. 2004). Rostlina s opylovacem také muze byt nekompatibilni morfologicky (napf.
hloubkou nektéria a délkou sosédku, Stang et al. 2006; Kritsky 2001).

3.4.3 Pseudoreplikace

Dalsim problémem, ktery v opylovacich sitich nelze spolehlivé oSetfit, je hrozba pseudoreplikace.
Data, z nichz jsou opylovaci sité poskladany, pochazeji zpravidla z pozorovani pouze nékolika jedinca
kazdého rostlinného druhu (napt. Kato et al. [2008] méli od kazdého druhu rostliny pouze po jednom
jedinci), jsou vsak interpretovéna jako obecnd vlastnost daného druhu na dané lokalité. Pokud
opakované zaznamenavame opylovace z téhoz rostlinného jedince, do nasich vysledk se promitnou
také konkrétni individudlni vlastnosti tohoto jedince. Pokud by napft. néktery ze stromi, ktery Kato
et al. (2008) pozorovali, lezel v blizkosti hnizda nékterého z druhu véel, je mozné, ze by tento druh
na kvétech dominoval i v pripadé, ze ostatni jedince téhoz druhu opyluje prevazné jiny véeli druh.

Informaci o tom, z kolika skuteéné nezavislych pozorovani pochézi vysledny seznam interakénich
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partnert jednotlivych druhi, v8ak ze samotné sité nevycteme.

4 Metody analyz opylovacich siti

Byla vyvinuta fada ruznych indext, jejichz hodnoty lze spocitat na zakladé struktur ekologickych
siti. V této kapitole uvadim jejich piehled vcetné diskuse o limitacich jejich pouziti a o jejich
biologickém vyznamu. Kromé indexi jiz uzivanych pfi analyze mutualistickych sit{ uvadim i nékolik
metod, které dosud nebyly v této souvislosti pouzity, avsak své uplatnéni by zde najit mohly.

Metody lze rozdélit do dvou kategorii:

1. species-level

2. network-level

Zatimco species-level metody nam davaji informace o jednotlivych druzich v ramci sité a vyuzi-
vaji se napft. pro vytipovani vyznamnych druhu ve spolecenstvu, metodami network-level mtizeme

charakterizovat celou sit a tuto charakteristiku pouzit napi. pro srovnani se siti jinou.

4.1 Zakladni charakteristiky siti

Zéakladnimi network-level charakteristikami, které muzeme vycist jak z ohodnocenych, tak neohod-
nocenych siti, jsou poc¢et druhii opylovactu A, pocet druhu rostlin P a pocet interakci I v siti. I muze
nabyvat hodnot od max(A, P) do A- P. Celkovy pocet druhu S lze vyjadfit jako A+ P. Prosty ab-
solutni pocet druhut A ¢ P jsou hodnoty zavisejici predevsim na velikosti sledované plochy, vybéru

v/

(Trgjelsgaard & Olesen 2013).

4.1.1 Konektivita sité (C)

Spise nez pocet interakei I byva pouzivana tzv. konektivita (C) vyjadiujici procentudlni zastoupen{

vyuzivanych interakci ze vSech teoreticky moznych, tedy

I
C =100- 1P (1)
Termin konektivita se pouziva také v potravnich sitich. Ty vS8ak nemuseji byt bipartitni, proto
je v nich definovdn jako I/(S?) (Cattin et al. 2004). Tyto dvé miry konektivity jsou vzajemné
neporovnatelné. V této praci bude slovo konektivita pouzivano ve smyslu rovnice (1).

Problémem s vyuzitim hodnoty konektivity je jeji zavislost na velikosti sité. Konektivita je
systematicky vétsi v mensich sitich. To si Ize snadno predstavit: kdyz do sité pribyde novy opylovac,
vzhledem k nepoméru specialistu ku generalistum (Dormann et al. 2009; Jordano et al. 2003;
Vazquez & Aizen 2003; Albert et al. 2000) se bude jednat spiSe o relativniho specialistu; pocet
vyuzitych interakci tak zvysi pouze maélo, pocet vSech teoreticky moznych vsak zvysi o hodnotu
rovinou poctu rostlin v siti.

Aby byly hodnoty konektivity z rizné velkych siti vzajemné porovnatelné, je zapotiebi zjistit,
jaky je vztah mezi konektivitou a velikosti sité. Poté bude mozno tuto systematickou, nezajimavou
slozku variability v konektivité odfiltrovat od té, kterou nelze takovouto jednoduchou tvahou
vysvétlit, a pro kterou je tieba hledat dalsi vysvétleni. O to se pokusil Jordano (1987), dosel
ke vztahu

C = 0,4994 700175
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tento vztah vysvétlil 69,3% variability v C'. K obdobné rovnici dospéli také Olesen a Jordano (2002),
na svéa data nafitovali kiivku
C =13,83 00035

kterd vysvétlila 61,6% variability v konektivité. S oduvodnénim, pro¢ piredpoklddat zrovna expo-
nencidlni zévislost na S se Jordano (1987) odkazuje na metodiku z potravnich siti, kde vsak maji
C i S trochu jiny vyznam. Zatimco v potravnich sitich nachdzime jednoduchy kvadraticky vztah
mezi S a velikost{ sité, kterd je C' nepiimo tmérna, u bipartitnich opylovacich siti nelze velikost
sité A - P vyjadfit pouze pomoci poc¢tu druhu S (neboli A + P), potiebovali bychom také infor-
maci o vyrovnanosti poméru A/P. Domnivdm se, Ze u opylovacich siti nenf model C' = o tim

nejvhodnéjsim, ktery lze pro zjisténi zavislosti konektivity na velikosti sité pouzit.

4.1.2 Generalizovanost

Naptic¢ sitémi lze také srovnavat obecnou specializovanost, resp. generalizovanost druhu. K tomu
byvaji ¢asto vyuzivany poméry I/A, resp. I/P, znacené téz Ly a Lp (Olesen & Jordano 2002).
Vyhodou téchto pomértu poctu ruznych interakci pripadajicich na druh je jejich snadna interpretace.

Obdobnou veli¢inu lze definovat také na druhové trovni, kdy generalizovanost druhu je pocet

hran vedoucich do vrcholu piislusiciho danému druhu, tedy stupen vrcholu deg(v).

4.2 Specializovanost

Zakladnim parametrem, ktery bychom mohli chtit ze sité vy¢ist, je specializovanost druhti v ni
obsazenych. Specializovanost muzeme hodnotit bud na trovni jednotlivych druht (species-level),
nebo muZeme zjisfovat prumérnou miru specializace vsech druhu v siti. Ackoli se muze zdat, Ze
pocitani specializovanosti na zakladé sité je trividlni tikol, vybér moznych metod je pomérné roz-

manity (Dormann 2011).

4.2.1 Specializovanost a generalizovanost

V kapitole 4.1.2 jsem zminil vypocet generalizovanosti jako pomér I /A, resp. I/P. Protoze spe-
cializovanost je opakem generalizovanosti, 1ze ji na urovni sité (presnéji partity sité) vyjadrit jako
prevracenou hodnotu z generalizovanosti, tedy jako pomér A/I, resp. P/I. Této veli¢iné se iika
efektivni specializace F' (May & Beverton 1990; Novotny et al. 2010). F' muze nabyvat hodnot od
1/P, resp. 1/A do 1. Ji odpovidajici species-level metrika specializovanosti je 1/ deg(v) se stejnym
moznym rozsahem hodnot.

Pomeéry I/A a I/P vlastné vyjadiuji prumérnou hodnotu deg(v) jedné partity. Kromé prumeéru
stupnu nam vsak urcitou informaci mize poskytnout i jejich variabilita. Tu bere v potaz Lloyduv
index specializovanosti L (Basset 1999). Vstupnimi informacemi pro jeho vypocet jsou prumér X
a rozptyl S? rozdéleni stupiiti jedné partity. Specializovanost této partity poté vyjadiuje jako

S?2 - X

="~ +1. 2)

4.2.2 Miry specializovanosti v ohodnocenych grafech

Pfedpokladejme hypotetickou sit, v niz dva druhy opylovacti navitévuji oba stejny pocet rostlinnych
druht. Zatimco prvni z nich nemé skuteéné zadné preference, druhy ve vétginé piipadu navstévuje

pouze jeden druh rostliny a jeho navstévy ostatnich druhu jsou vzicné. Z piikladu je ziejmé, ze
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vyrovnanéjsi hodnoty hran e;.

Prikladem vypoctiu dévajicich dohromady pocet uréitych prvka s vyrovnanosti jejich hodnot
jsou v biologii dobfe zndmé indexy biodiverzity. Nap#. Sahli & Conner (2006) pouzili Simpsonuv
index biodiverzity, aby jim pocitali diverzitu opylovac¢t na kvétech raznych druhu rostlin. Pocitali
tim vlastné jakousi generalizovanost jednotlivych rostlinnych druht. Oproti tomu Shannonovym
indexem biodiverzity, vychézejicim z teorie entropie, se inspirovali Bliithgen et al. (2006), a vytvorili
tak metodu pro vypocet species-level i network-level specializovanosti v ohodnocené bipartitni siti.

Bliithgenuv species-level index specializovanosti se znac¢i d. Jeho hodnotu pro i-ty rostlinny druh

lze vyjadrit jako
A

/

pA .

=3 (o (%)) . Q
=1 K

kde p;j je hodnota hrany e;; délend sumou i-tého fadku bipartitni matice (tedy hodnota policka

oprosténa od zavislosti na I a II, viz kapitola 2.5) a ¢; je suma j-tého sloupce matice délena sumou

vSech hodnot z celé matice.

Aby vysledek nabyval hodnot v rozsahu od 0 do 1, 1ze jej standardizovat jako

di - dmm

dma:ﬁ - dmzn

dh =

1

; (4)

kde dmin & dmaz jsou nejmensi a nejvétsi mozna d, kterda by i-ty druh mohl mit pii daném poctu
interakei a pii daném rozdéleni margindlnich sou¢tu matice.
Bliithgen et al. (2006) k tomuto indexu navrhli také odpovidajici network-level metriku Hy

definovanou vztahem N
P

Hy==> > (pij-In(py)) - (5)

i=1 j=1
Hodnota Hjy s rostouci specializaci klesd, pro jeji prevedeni do standardizované podoby H)

nabyvajici hodnot od 0 do 1 a rostouci s rostouci specializaci je tfeba pfepoctu

_ HQmax - H2 (6)
HQmaz - H2m1ln ’

H,

kde Hopmin & Hopmar Opét znaCi nejmensi a nejvétsi moznou hodnotu specializace Ho, ktera by

v matici o danych parametrech mohla nastat.

4.2.3 Indexy specializovanosti v parazitologii

Metodami kvantifikace specializovanosti se vedle ekologie siti zabyva také parazitologicka literatura
(Juzova 2009). Parazitologové definovali nékolik indexu hostitelské specifity (host specifity), jimiz
kvantifikuji specializovanost parazita na své hostitele. Pouzivaji je napf. pro predikci Sanci Gispésné
invaze parazita. Tytéz vypocCty lze aplikovat i na jiné typy interakci nez paraziticko-hostitelské.

Parazitologické indexy berou v potaz také vzajemnou piibuznost interakénich partnera — parazita
specializovaného na dva blizce pfibuzné druhy hostitele tedy posuzuji jako relativné specializo-
vanéjsiho nez parazita specializovaného na dva druhy vzdélené piibuzné.

Poulin & Mouillot (2003) navrhli metodu, v niz se mezi dvojici hostitelskych druhu poéita délka
cesty v jejich fylogenetickém stromé (grafu, v némz vrcholy odpovidaji druhum a jejich spole¢nym

predkum a v némz hrany spojuji predka s jeho nejblizéim potomkem). Vysledek indexu Stp je
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roven poloviné pruméru z délek téchto cest, hodnota indexu tedy s rostouci specializaci klesa.

Moznym rozsifenim tohoto indexu je prumérovat délky cest vazenym prumeérem, kde véhy
odpovidaji prevalencim jednotlivych hostiteli (procentudlnimu zastoupeni nakazenych jedinct).
Tento index se zna¢i Spp* (Poulin & Mouillot 2005) a dal by se stejné tak vyuzit i v ekologii siti,
jako vahy by bylo mozné pouzit hodnoty hran v interakéni siti.

Poulin & Mouillot (2003; 2005) uvadéji, ze pro tyto vypocty lze misto striktné dichotomického
fylogenetického stromu pouzit také strom, v némz jsou nékteré hrany kontrahované tak, ze posledni
spole¢ny piredek pro vSechny dvojice druhtu v rdmci rodu je zastoupen pouze jednim vrcholem, stejné
tak je jedinym vrcholem zastoupen posledni spoleény predek pro vSechny rody v ramci celedi atd.

Problém téchto metod shleddvam v tom, Ze se neopiraji o vhodné miry piibuznosti druhu.
Zatimco pocet internodu (a s nim i délka cesty) ve fylogenetickém stromé bude zaviset na tom,
do jaké miry organismy lezici na této cesté v minulosti speciovaly a do jaké miry druhy takto
vzniklé vymiraly, vyuziti linnéovskych taxonomickych jednotek je zase limitované subjektivitou
jejich vymezeni a zavislosti jejich §itky na popularité a prozkoumanosti té které skupiny.

Jednou z moznosti, jak objektivné kvantifikovat pribuzenské vztahy, je vypocitat genetické dis-
tance mezi druhy hostiteltu. Tento zpusob vyuzili napt. Fallon et al. (2005) pfi sledovéani hostitelské
specifity plasmodia pta¢i maldrie. Zjistovani genetickych distanci je vsak technicky ndroéné, do
ekologie siti v soucasné dobé prakticky nepfeveditelné. Domnivam se vSak, ze pro mnohd vyuziti
indexu specializovanosti by mohlo byt vhodnéjsi pouzit Poulinuv vzorec, ale misto linnéovskych
taxonomickych jednotek vymezit jiné ,skatulky“ podle jasné definice vyplyvajici z konkrétniho cile
vyzkumu (napf. podle stafi divergence pro interpretaci v evoluénim kontextu ¢i podle velikosti

aredlu pro aplikace v biogeografii ¢i biologii invazi).

4.3 Strukturni centralita bodu

Jednou z motivaci vyzkumu siti je odhadnout, které druhy jsou jak vyznamné pro spolecenstvo
(Memmott 1999). Pokud nechceme vliv vymizeni druhu pfimo modelovat (Memmott et al. 2004),
muzeme jako méfitko vyznamu druhu pouzit néktery ze species-level indexu popisujicich postaveni
druhu v siti. Takto lze pouzit vyse popsané metody vypoctu specializace (druhy interagujici s vice
partnery budou povazoviny za vyznamnéjsl nez ty interagujici s mélo partnery). Castéji se viak
pro tento ucel pouzivaji tzv. hodnoty strukturni centrality bodu (Martin-Gonzélez et al. 2009).

Koncept centrality vrcholu byl do ekologie prejat az druhotné, puvodné byl vymyslen k vyuziti
ve spolecenskych védach pii analyzach socidlnich siti, tedy grafi ukazujicich propojenost lidské
spole¢nosti a modelujicich §ifeni informaci (Freeman 1978). Z toho také plynou limitace uziti in-
dext centrality: tyto miry jsou definované pouze v neohodnocenych jednomodovych grafech. Opy-
lovaci sit je proto tfeba pied analyzou pievést do této podoby (viz kapitola 2.4), pocet vrcholu
v jednomodovém grafu n tedy odpovidé bud'to A, nebo P.

Nézev centralita plyne z toho, ze zakreslujeme-li sit jednoduchym schématem obr. 1d, vrcholy
s velkou centralitou jsou ty, které je vhodnéjsi zakreslit do stfedu obrazku, zatimco vrcholy s nizkou

centralitou mohou zustat pfivéSeny na periferii. Existuje nékolik zptisobtl vypoctu centrality.

4.3.1 Degree centrality (DC)

Cim vice sousedu vrchol mé, tim vice jich muze ovliviiovat. Nejjednodussi mira centrality degree

centrality (DC') je proto pocitand jako deg(v;) v jednomodovém grafu. Freeman (1978) zavadi pro
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srovnavani centralit mezi ruznymi grafy normovanou degree centrality DC” definovanou jako

DC

n—1"

DC' =

Vzhledem k tomu, Ze propojenost sité nemusi rust s poc¢tem vrcholi linedrné, byva dnes pii
analyzach siti DC normovéana tak, ze se jeji hodnota vydéli sumou DC' vSech vrcholu z celého
grafu (Dormann et al. 2008; Dormann 2011).

4.3.2 Betweeness centrality (BC)

Druhou, a pii analyzach opylovacich siti asi nejpouzivanéjsi, mirou centrality je betweeness centrality
(BC). Ta je pro i-ty druh definovana jako pocet takovych dvojic ostatnich druht, pro které plati,
ze nejkratsi cesta mezi nimi vede i-tym vrcholem. Pokud mezi dvojici vrcholu vede nékolik (m)
stejné dlouhych nejkratsich cest a i-ty vrchol lezi pouze na k z nich, za tuto dvojici vrcholi se jeho
BC nezvysi o 1, ale pouze o k/m.

Aby byla hodnota BC' porovnatelnd mezi ruznymi sitémi, Freeman (1978) uvadi také nor-
movanou betweeness centrality BC’ jako BC' délené takovou hodnotou, kterd odpovidd nejveétsi

teoreticky mozné BC pro dany pocet vrcholu, tedy

2-BC

BC =~ —"— |
n2—3n+2

Takto normované BC’ pouzili pro analyzu opylovaci sité napf. Martin-Gonzélez et al. (2009),
Dormann vsak pro analyzu opylovacich siti implementoval do R balicku bipartite lepsi metodu
normovani, v niz je kazdd hodnota BC' délena sumou vSech BC' z celé sité (Dormann et al. 2008;
Dormann 2011). Pro samotny vypocet surovych hodnot BC' je zde kromé vyse popsané definice
nabizena také modifikace umoznujici jejich vypocet v nespojitych sitich.

Pii puvodnim uziti v analyzdch socidlnich siti vzesla BC' z piedstavy, Ze osoba, ktera v grafu
socialni sité lezi ,,mezi“ dvéma jinymi osobami, muze rozhodovat o tom, které informace se mezi nimi
prenesou a které ne. Nejvyssi vyznam tedy bude mit ta osoba, kterd lezi ,, mezi* nejvétsim pocétem
dvojic osob. Takovyto vyznam vsak BC' v opylovacich sitich postradé. Zde si jej lze predstavit jako
piispévek i-tého druhu ke kompaktnosti jednomodové sité. Prikladat druhum s touto vlastnosti

néjaky vétsi vyznam v8ak nepovazuji za opodstatnéné.

4.3.3 Closeness centrality (CC)

Definice closeness centrality (CC') vychézi ve studiu socidlnich siti z predstavy, ze ¢lovék nemuze
lidem, s nimiz v siti pifimo nesousedi, preddvat informace piimo, ale jeho memy se k nim dostanou
jen zprostredkované, a to tim zprostredkovanéji, ¢im je dotycny dal. Nejvétsi centralitu mé tedy
ten vrchol, ktery je k nejvétsimu poctu dalsich vrcholit co nejblize: CC i-tého vrcholu je rovna
prevracené hodnoté ze sumy délek nejkratsich cest mezi i-tym vrcholem a vSemi ostatnimi vrcholy.

Freeman (1978) opét navrhuje normovat C'C pro mezisifové srovnani jeho vydélenim nejvyssi
teoreticky moznou hodnotou C'C, Dormann vSak do R balicku bipartite implementoval C'C' nor-
mované tak, aby soucet C'C z celé sité byl roven 1.

CC opét nemé pro vyuziti v opylovacich sitich jasné oduvodnéni. Podle mého nazoru by se
spiSe nez jako méritko ,pozitivniho* pfinosu druhu pro spojitost spolecenstva dalo vyuzit napf.

jako mira nebezpecnosti i-tého druhu pro spolecenstvo, pokud by se z néj zacal Sifit opylovaci
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prendseny druhové nespecificky patogen Pro tento ucel by se vSak dala vymyslet i piithodnéjsi
metrika, napf. suma vSech cest, které mezi kazdou dvojici vrcholt vedou, vazend pfevracenymi

hodnotami z jejich délek, ptipadné vazena také hodnotami hran.

4.4 Jaccardova podobnost

Pro dvojici druhu [ a k z téze partity lze spocitat tzv. Jaccardovu podobnost (Jaccard’s similarity).

Jeji hodnotu Jj lze vyjadiit jako
a

= 7
a+b+c (™)
kde a je pocet partnertu sdileny druhy [ a &, b je pocet partneri I-tého ale nikoli k-tého druhu, c je

Jik

naopak pocet partneru k-tého ale nikoli I-tého druhu (Novotny 2010).

Tato charakteristika muze nabyvat hodnot od 0 do 1. Do tradi¢ni ekologické terminologie lze
jeji vyznam pielozit jako procentudlni piekryv nik druhu/ a k.

Pokud by se vsak [-ty a k-ty opylova¢ vyrazné lisili v poctu rostlinnych druht, na nichz byli za-
znamendni, jejich index podobnosti by vysel maly i v piipadé, ze by se jejich niky zcela prekryvaly
(mnozina partneru prvniho opylovace by byla podmnozinou z mnoziny partneru druhého opy-

lovace). Lennon et al. (2001) proto navrhli jiny index podobnosti, Sy, definovany vztahem

a

a + min(b, c) - ®)

Soi, =

4.5 Funkéni specializovanost (F'S)

Funkénd specializovanost (F'S) ukazuje, do jaké miry se lisi poloha niky daného druhu od polohy niky
urcité skupiny organismi. Obdobné jako miry centrality, i funkéni specializovanost je inspirovana
vyzkumem socidlnich siti. Do zpracovani opylovacich siti ji zavedli Dalsgaard et al. (2008).

Pred vypoctem funkéni specializovanosti je tieba sit pievést do jednomodové (viz kapitola 2.4)
a arbitrdrné si v nf vymezit mnozinu druhu, vici které chceme podobnost potravni niky zjistovat.
Hodnota funkéni specializovanosti i-tého druhu je rovna pruméru z délek nejkratsich cest mezi
i-tym druhem a kazdym z druht nélezicim do vybrané mnoziny.

Jako piiklad vyuziti této miry uvedu préci Dalsgaard et al. (2008). Autofi v ni srovnali podob-
nost potravnich nik ruznych druhu kolibiikt s hmyzem. Zjistili, Ze ve srovnani s velkymi kolibiiky,
drobnf kolibiici vyuzivaji v siti niky podobnéjsi nikdm hmyzu; hmotnost kolibiiku vysvétlila 80%

variability v jejich funkéni specializovanosti vicéi hmyzu.

5 Struktura siti

Dosud jsem se zabyval pouze metodami, jejichz cilem bylo obecné charakterizovat danou sit a popsat
pozice jednotlivych druhtu v ni obsazenych. Existuje vSak také opacny pristup, pfi némz se snazime
ve spletité siti vrcholi a hran najit, popsat a vysvétlit pravidelnosti a zdkonitosti v jeji struktufe.
Zpravidla rozlisujeme dvé tyto strukturni charakteristiky, nestedness (do ¢estiny budu prekladat

jako zahnizdénost) a modularita (téz kompartmentace).

5.1 Nestedness (zahnizdénost)

Ve struktufe sité muzeme pozorovat, zda druhy s malym poétem spoju (specialisti) interaguji spise

s druhy, které maji také malo spoju, nebo naopak upfednostnuji druhy, které maji spoju hodné
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(generalisti). Pokud mélo propojené druhy upiednostiiuji hodné propojené druhy pfed jinymi mélo
propojenymi druhy vice, nez by odpovidalo nédhodé, itkdme, Ze sit je zahnizdénd (nested). Tento
jev je u opylovacich siti casty (Bascompte et al. 2003), jeho piiciny vsak nejsou ziejmé (Bliithgen

2010; Joppa et al. 2010). Zahnizdéna a nezahnizdéna sit jsou vyobrazeny na obr. 2.

a

Obr. 2: Dvé sité o stejnych hodnotéach A, P a I: a — zahnizdén4 sit; b — nezahnizdén4 sit.

5.1.1 Kvantifikace zahnizdénosti

Z ptedchoziho vykladu by se mohlo zdat, Zze je celkem zfejmé, co zahnizdénost znamena. Pfesto
existuje nékolik konceptudlné odlisnych pristupu, jak ji kvantifikovat.

Koncept zahnizdénosti byl do ekologie spolecenstev prejat az druhotné, pivodné byl navrzen
pro analyzu biogeografickych dat. Atmar & Patterson (1993) zjistovali patrnosti v distribuci savct
a pro tento ucel sestavili bipartitni graf, v némz jedna partita odpovidala geografickym oblastem
a druhd savéim druhum. Hrana mezi i-tou lokalitou a j-tym druhem vedla pravé tehdy, kdyz j-ty
druh i-tou lokalitu obyval. Atmar & Patterson (1993) si v§imli, ze druhové chudd mista obsahuji
jen podmnozinu z druhu Zzijicich v mistech druhové bohatych. Tento jev nazvali zahnizdénosti
a svuj software na jeho vypocet vydali pod jménem NTC (Nestedness Temperature Calculator).
Jejich metoda mé tu vadu, ze vysledek zavisi na velikosti a zaplnénosti sité. Tuto zavislost odfil-
trovali az Rodriguez-Gironés & Santamaria (2006). Svuj vylepSeny algoritmus pak pojmenovali
BINMATNEST. Pod timto ndzvem je také implementovan ve statistickém softwaru R (Dor-
mann et al. 2008; Dormann et al. 2009).

Princip této metody spociva v tom, Ze se druhy v bipartitni matici sefadi podle svych stupnu
tak, jako na obr. 2. Od levého dolniho do pravého horniho rohu matice se poté vede isoklina, takova
rostouci kiivka, kterda ma napravo doli od sebe co nejméné plnych policek a nalevo nahoru od sebe
co nejvice plnych policek. Zastoupeni obsazenych policek pod isoklinou a neobsazenych policek nad
isoklinou vazenému vzdalenosti od isokliny se ¥iké teplota T (temperature). Ta nabyva hodnot od

0° do 100° a zahnizdénost N lze na jejim zdkladé vyjadrit jako

_100-T
100

N (9)

Tuto metodu pouzil k analyze opylovacich siti napt. Bascompte (2003). Ulrich et al. (2009) vsak
uvadéji, ze pocitat zahnizdénost pomoci teploty je vhodné pouze pro biogeografickd data, nikoli pro
ekologické sité. Zatimco v biogeografii je ziejmé, Ze ruzné druhy se ruzné specializuji na jednotlivé
oblasti, u bipartitnich siti mezidruhovych interakci muze dochazet ke specializaci z obou stran,
hodnotit by se tedy méla asymetrie jedné a druhé partity zvlast. To umozniuji tzv. gap metriky. Pii
jejich vypoétu se druhy opét sefadi podle poétu interakef a ve vysledné matici se poté zjistuji napi.

pocty plnych policek napravo od prazdnych nebo pocty prazdnych policek nalevo od plnych. Tim
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je tedy hodnoceno, do jaké miry specializovani opylovac¢i upfednostiiuji generalistické rostliny. Pro
kvantifikaci opaku, ,zahnizdénosti rostlin do zvifat“, se tataz metoda uplatni na transponovanou
matici. Chceme-li pouze jednu miru pro celou matici, pouziva se minimum z téchto dvou hodnot.
V R je tato metoda nazvana DISCREPANCY (Brualdi & Sanderson 1999; Dormann et al. 2008).

Na jiném principu kvantifikace zahnizdénosti je postavena metoda NODF (Almeida-Neto et
al. 2008). Na rozdil od metod BINMATNEST a DISCREPANCY neni jeji vypocet zalozen
na pocitani volnych a obsazenych policek v matici, ale na poc¢itani druhu spojenych pouze s témi
vrcholy, které jsou podmnozinou mnoziny sousedi jiného druhu. Vyslednd hodnota tedy udava,
jaké zastoupeni druhu vykazuje prekryvem svych nik zahnizdénou pozici v siti. Ulrich et al. (2009)
ji proto nazyvaji prekryvovou mirou (overlap metric). Protoze metoda NODF stejné jako metoda
DISCREPANCY rozlisuje, kterd z partit je za zahnizdénou strukturu sité zodpovédnd, Ulrich
et al. (2009) ji uvadéji jako vhodnou k vyuziti v analyzich opylovacich siti. Jejim problémem je
zévislost na velikosti sité A a P i jeji zaplnénosti I a C' (Trgjelsgaard & Olesen 2013).

Vsechny tyto metody braly v potaz pouze piitomnost/nepfitomnost interakce. Mame-li vsak
ohodnoceny graf, jeho pfevodem na bindrni se ochudime o ¢ast informace, ktera by mohla vypovidat
mj. o mife zahnizdénosti. Napf. na obr. 3 je ziejmé, ze sit 3a je zahnizdéngjsi nez sit 3b, pfestoze

po pievodu na bindrni matici budou obé sité vypadat totozné.

a b

Obr. 3: Dvé sité vykazujici stejnou hodnotu zahnizdénosti pii analyze bindrni matice; pii uziti
metody WINE je vSak zahnizdénost sité ,a“ vétsi nez zahnizdénost sité ,b*.

Pro pocitani zahnizdénosti v ohodnocenych grafech byla vyvinuta metoda WINE ( Weighted-
Interaction Nestedness Estimator, Galeano et al. 2008). Tato metoda je nyni implementovana jak
v softwaru Matlab, tak i v R (Dormann et al. 2008; Dormann et al. 2009).

5.1.2 Testovani zahnizdénosti

Kromé samotného spocitani miry zahnizdénosti je tfeba statisticky otestovat, zda je zahnizdénost
skutecné vyssi, nez by odpovidalo ndhodé. K tomu se vyuzivda Monte Carlo test, v némz je zahniz-
dénost realné sité srovnavana se zahnizdénosti ndhodné vygenerovanych ,nulovych siti“, jejichz
strukturni vlastnosti muzeme vysvétlit pouze pomoci predpokladi, které jsme vlozili do modelu,
podle néhoz byly generované. Existuje celd fada moznosti, jak tyto nulové modely matic tvofit
a Sance prokédzat zahnizdénost vyrazné zavisi na zvoleném modelu (Fortuna et al. 2010).

Jednim z nejjednodussich algoritmii utvafejicich ndhodné sité je ptivodni sit ndhodné ,zamichat®
a ponechat nezménéné hodnoty A, P a I. Podobnou metodou je vygenerovat takovou matici
o rozmérech A x P, v niz bude pro kazdé policko e;; pravdépodobnost, Ze e;; = 1, rovna I /(A - P)
(Vazquez & Aizen 2003). Problém téchto metod je, ze predpoklddaji rovnomérné rozdéleni stupinu
vrcholu (Vazquez & Aizen 2004).

Rozdéleni stupniu vrcholu u obou partit vsak odpovida spise mocninnému zékonu (power-law)

23



— jen malo druhu ma vysoky stupen, vétsina druhu interaguje jen s malo partnery (Dormann et al.
2009; Jordano et al. 2003; Vazquez & Aizen 2003; Albert et al. 2000). Ndhodné generované sité by se
proto mély té redlné podobat i rozdélenim stupnu vrcholu. Napt. Bascompte et al. (2003) vytvarel
nahodné matice tak, ze kazdému policku pfifadil hodnotu 0 nebo 1, pficemz pravdépodobnost
hodnoty 1 je imérnd souc¢inu marginalniho sou¢tu piislusného fddku a piislusného sloupce. Jiné
metody jsou zalozeny na odhadu parametru power-law funkce popisujici rozdéleni stupnu vrcholu.
Tyto parametry pak zachovavaji i u nulovych siti.

U ohodnocenych siti je mozné generovat ndhodné matice takové, ze jejich margindlni soucty bu-
dou shodné s margindlnimi soucty redlné matice. Marginalni sou¢ty zde vSak nejsou rovny stupntm
vrchold, coz davéa prostor pro vytvofeni jesté rozmanitéjsiho spektra nulovych modelu (Vézquez
& Aizen 2003; Vazquez et al. 2007).

5.1.3 Vysvétleni zahnizdénosti

Nestedness nachdzime ve velkém mnozstvi siti. Poprvé na tuto vlastnost opylovacich siti upo-
zornili Bascompte et al. (2003). Prestoze v této préci nepouzili nejvhodnéjsi metody pro detekci
zahnizdénosti (viz vyse), jejich vysledky potvrdily i pozdéjsi studie s propracovanéjsi metodikou
(napt. Joppa et al. 2010). Dosud vSak neni uspokojivé zodpovézena otézka, jak pfitomnost této
patrnosti ve struktufe sité vysvétlit.

Pocetnosti riuznych druhu se velmi lisi, a lze tedy ocekdvat, ze u vzacnéjsich druht mohou
chybét zdznamy nékterych hran (viz kapitola 3.4). Vzacnym druhum tedy mylné piisoudime mensi
deg(v). Takovéto vzacnéjsi druhy opylovacu zaznamename spiSe pii interakci s ¢asto navstévovanou
rostlinou (hojnou ¢i atraktivni) nez pii interakei s rostlinou mélo navstévovanou (Olesen et al. 2008).
Pravé od rostlin hojné navstévovanych vsak budeme znéat nejlépe celé spektrum jejich opylovaci,
a tedy do ni povede jen malo chybéjicich hran. I jen takovato systematickd chyba v datech muze
byt pri¢inou pozorované zahnizdénosti (Bliithgen 2010).

Presto vsak vétsina praci na toto téma chape zahnizdénost jako skutecnou vlastnost spolecenstev
— interpretuji ji tak, ze ,specialisti upfednostiiuji generalisty“. Tento jev byva nazyvan terminem
asymetrickd specializace (Vazquez & Aizen 2004; Stang et al. 2007). Existence asymetrické specia-
lizovanosti by implikovala mnoho zajimavych vlastnosti spolecenstev.

Asymetrickd specializovanost zpusobuje napf. asymetrii v zavislosti jednoho partnera na druhém
(Bascompte et al. 2006; Thompson 2006): zatimco v zahnizdéné siti se totiz specializovany opylovaéc
stava zavislym na zdrojich od rostliny, kterd neni zavisld pfimo na tomto jednom druhu opylovace,
v nezahnizdéné siti by byl vyznam interakce pro obé strany srovnatelny. Podle nékterych autoru by
proto nezahnizdénost sité mohla vést k destabilizaci celého systému. Zato zahnizdénost umoznuje
dlouhodobou koexistenci spolecenstva s vysokou biodiverzitou (Bastolla et al. 2009).

K podobnému zavéru dosli také Memmott et al. (2004). Ukazali, ze pokud by z opylovaci sité
vymizela ur¢itd mnozina ndhodné vybranych opylovacu, pravé v zahnizdéné siti je nejmensi Sance,
ze se nékterd rostlina ocitne zcela bez opylovace. Zahnizdénosti tedy pfisuzuji adaptivni vyznam.

Olesen et al. (2006) vsak upozornili, ze diky zahnizdénosti 1ze mezi jakoukoli dvojici druhu v jed-
nomodovém grafu najit velmi kratkou cestu. Takovymto sitim se ¥ika small-world network (Watts
& Strogatz 1998). Kazdy vrchol muze pusobit na ostatni vrcholy pomérné piimym vlivem. Dojde-li
tedy ke zméné pocetnosti kteréhokoli druhu, v8ech ostatnich druhu se tato zména dotkne velmi
rychle. To by mohlo zahnizdéné sité délat naopak ,kreh¢imi®“. Domnivam se vSak, ze u opylovacich

siti nen{ divod priklddat délkdm cest v jednomodovych grafech velky vyznam.
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Stang et al. (2007) prisli s hypotézou, ze zahnizdénost je zpusobena morfologickymi omezenimi
(constraints) branicimi interakcim nékterych dvojic druhu. Podle této predstavy by generalistické
rostliny byly rostliny s kvéty dobfe dostupnymi jakémukoli hmyzu, zatimco specializované rostliny
by byly dostupné pouze druhtim schopnym dostat se do hlubokych nektarii. Druhy opylovaéu,
které jsou k ziskdvani potravy z kvétu prizpusobeny (napt. maji prodlouzené saci ustni ustroji),
pak mohou sit nektar z kvéti kterékoli rostliny. Oproti tomu piilezitostni opylovaci bez téchto
morfologickych adaptaci dokazi vyuzit pouze urcitou podmnozinu z téchto rostlin.

To by znamenalo, ze opylovaci, kteri se v siti jevi jako zahnizdéni specialisti, vlastné nejenze
nejsou specializovani na urcity rostlinny druh, ale naopak nejsou striktné specializovani ani na
vyzivu z kvétia. Rozdilnad specializovanost obligatornich opylovaci v tradi¢nim pojeti by se pak
ukryvala az mezi generalisty a mezi specialisty nevykazujicimi zahnizdénost.

I pokud tedy prokézeme, ze opylovaci sité skute¢né vykazuji zahnizdénost ve smyslu asymetrické
specializace a Ze se nejednd pouze o metodicky artefakt, stdle zlstane oteviend otdzka, do jaké
miry ¢i zda vubec jde o feSeni dlouhodobé udrzujici stavajici biodiverzitu, a do jaké miry jde pouze
o dusledek morfologické specializace k ziveni se nektarem.

Které z této predstav dame piednost, ovlivni, jak budeme z perspektivy siti nahlizet na klasické
pifpady oboustranné (reciproké) specializace. Ty byvaji natolik vzacné, Ze celkovou zahnizdénou
strukturu sité pfilis nenarusuji (Joppa et al. 2010). Povazujeme-li vSak zahnizdénost za adaptivni,
jde o zajimavé vyjimky z pravidla, které by podle teorii mély byt nachylné k vymieni. Pokud vsak
pozorované zahnizdénosti takovyto vyznam nepfizname a budeme ji povazovat pouze za dusledek
nerovnomeérnosti abundanci ¢ pritomnosti piilezitostnych opylovaéu, muzeme si uchovat klasickou
predstavu o trade-offs mezi vyhodami (Scopece et al. 2010) a riziky (Labandeira et al. 2002) spe-

cialistu. Zato budeme muset opatrnéji pristupovat k souvislosti mezi poctem spoju a specializaci.

5.2 Modularita

Sité mohou byt nestejnomérné husté, mohou obsahovat shluky vrcholi, které jsou vzajemné bohaté
pospojované, avsak jen malo hran z nich vede do jinych vrcholi. Témto shlukiim fikime moduly
¢i kompartmenty. Paklize je sif do takovychto shluki rozdélena, mluvime o modularité sité, sit je

jakoby sesklddana z nékolika vice ¢i méné nezavislych modula.

5.2.1 Vypocéet modularity

Chceme-li se zabyvat modularitou sité, mohou nas zajimat tii ruzné veli¢iny: pocet modula Ny,
modularita M udédvajici, do jaké miry je sit do téchto modult skuteéné rozélenéna, a p-hodnota
ukazujici, zda zjisténd modularita neni pouze dilem nahody.

Hodnotu modularity v jednomodové siti udava vztah

N1 ko \2
M = = & 1
> (7 (2_ ) | (10)

4Reciprokou specializaci minim specializaci jedné rostliny na jednoho opylovace, ktery zirovei neopyluje Zaddnou
jinou rostlinu. Tento jev je zndmy u nékterych rostlin z ¢eledi vstavacovitych (Orchideaceae), napf. slavné mada-
gaskarské Angraecum sesquipedale s ostruhou hlubokou 30 cm muze byt opylovdno pouze specializovanym lisajem
se sosdkem téze délky (Darwin 1862, str. 198; Kritsky 2001). Jinym piikladem je orchidej Dendrobium sinense
z ¢inského ostrova Hainan, kterd napodobovéanim pachu varovného feromonu vcel Apis cerana a Apis mellifera 14ké
jejich preddtora, sréen Vespa bicolor. Jiny hmyz nez osdlend srefi nemd motivaci se ke kvétu priblizovat (30 z 35
zaznamenanych navstévniku této orchideje tvofila Vespa bicolor). Hmyzozrava srien zase postradd duvod sedat na
kvéty jinych rostlin, i zde tedy dochdzi k reciproké specializaci (Brodmann et al. 2009).
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kde s je index modulu, Ny je po¢et moduld, I je pocet spoju uvniti s-tého modulu a k; je soucet
stupnu v8ech vrcholia v s-tém modulu (Guimera & Amaral 2005; Olesen et al. 2007). Veli¢ina M
nabyva hodnot od 0 do —1/Nyy.

Otézkou vSak ziistavd, jak v siti jednotlivé moduly vymezit. Sit je nejlépe rozdélit do takovych
modulil, pro které bude hodnota M nejvétsi. Prohledat cely prostor vsech teoreticky moznych
zpusobu rozdéleni sité do modula by bylo vypocetné piilis naroéné, moduly se tedy hledaji po-
moci algoritmu vyuzivajicich heuristickych metod (napt. metody simulovaného zihani — simulated
annealing, Guimera & Amaral 2005).

Vedle tohoto postupu existuji i dalsi metody hleddni modulu (nap¥. Newman 2006). New-
manuv algoritmus byl dokonce pozdéji upraven tak, aby se jim daly analyzovat bipartitni sité bez
prevodu do jednomodové podoby (Berber 2007). Martin-Gonzélez et al. (2012) vSak na prikladu
konkrétni sité ze severovychodniho Spanélska ukazuji, ze zatimco modularita poéitand metodou au-
toru Guimera & Amaral (2005) davé vysledky s biologicky interpretovatelnou informaci, vypocet
provedeny piimo na zakladé dvoumodové sité v hleddni modulu selhdva. Lewinsohn & Prado (2006)
zase hledali kompartmenty pomoci korespondenéni analyzy (CA). Tuto metodu lze aplikovat i na
ohodnocené grafy a je také implementovana do R balicku bipartite (Dormann et al. 2008).

Obdobné jako v ptipadé zahnizdénosti, i u modularity je tfeba statisticky otestovat, zda je
sit skuteéné moduldrnéjsi, nez by odpovidalo ndhodé. K tomu se opét pouzivd Monte Carlo test
srovnavajici modularitu realné sité s modularitou siti ndhodné vygenerovanych, ale zachovavajicich

podobné rozdéleni stupiitt vrcholi, jaké méla redlnd sit (podrobnéji viz kapitola 5.1.2).

5.2.2 Postaveni druhu podle modula

Na zékladé pozice vici modulim lze druhy obsazené v siti druhotné rozdélit do ¢tyt skupin:

1. peripherals (specialisté)
2. module-hubs (vnitromodulové uzly)
3. connectors (spojova¢i modulu)

4. network-hubs (celositové uzly, supergeneralisté, nékdy téz glues — ,slepovaci)

Jak exaktné roztradit vrcholy do téchto skupin, popsali Guimera & Amaral (2005); na opylovaci
sité tuto metodu aplikovali napt. Olesen et al. (2007) ¢ Dupont & Olesen (2009). Tato metoda
vrcholim pfifazuje jednu ze ¢ty roli na zdkladé miry jejich zapojenosti ve svém modulu z a miry
udévajici, jak vyrazné se podili na propojovani riznych moduli navzajem c. Pro i-ty druh plati, ze

ki—X
i = ) 11
5= (11)

kde k; je pocet hran vedoucich z i-tého druhu do druhu v jeho modulu, X je prumér z této veli¢iny
spocitany pies vSechny druhy v pfislusném modulu a S je smérodatnd odchylka této veli¢iny,

spocitand opét pres vSechny druhy v pfislusném modulu. Hodnotu ¢ i-tého druhu lze spocitat jako

w3 (del&l)y | .

s=1

kde s je index modulu, k;s je pocet hran vedoucich z i-tého druhu do s-tého modulu a deg(v;) je
stupen i-tého vrcholu. Hodnota ¢; je nulova, pokud vSechny hrany z i-tého druhu vedou uvnitf

modulu, a roste s rovnomérnéjsim rozdélenim hran é-tého druhu mezi jednotlivé moduly.
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Peripherals jsou druhy s malym z i malym c. Jde o specialisty, ktefi interaguji pouze s jednim
nebo nékolika malo druhy. Z definice modultd budou zafazeni do modulu, v némz je i jejich interakéni
partner, proto ani jejich piispévek k vzdjemnému propojeni moduli nemuze byt vyznamny.

Module-hubs jsou relativni generalisté, ktefi se vSak zaméiuji pouze na urc¢itou mnozinu part-
nerd, s nimiz utvareji modul. Pfestoze tedy maji velkou hodnotu z, jejich ¢ je pomérné malé.
Takovymito druhy typicky byvaji zéstupci dvoukiidlych (Diptera) ¢ hmyz pfizpusobeny na neob-
vykly typ potravy, napt. jihoamerické véely rodu Tetrapedia, Chalepogenus, Centris ¢i africkd Rei-
viva, které sbiraji olej z kvétu (Capellari et al. 2011; Rasmussen & Olesen 2000).

Druhy spadajici do kategorie connectors jsou také relativni generalisté. Na rozdil od module-
hubs vsak maji naopak nizkou hodnotu z a vysokou hodnotou c. Podle Olesen et al. (2007) jimi
nejcastéji byvaji brouci (Coleoptera), nékteré druhy dvoukiidlych (Diptera) a také malé ¢i stredné
velké druhy maélo specializovanych véel (Apoidea).

Druhy, které maji jak hodnoty z, tak hodnoty ¢ vysoké, byvaji nazyvany ,supergeneralisty® ¢i
sitovymi uzly (network-hubs), nékdy té7 glues. Napti¢ ruznymi biotopy i vzdélenych geografickych
oblasti plati, Ze tuto pozici v siti zaujimaji velké druhy vécel, zejména rody Apis, Xylocopa a Bombus
(Olesen et al. 2007). Duvod tohoto jevu neni zcela objasnén, ve véeldch se jeden nevyzna (Milne
1972, str. 11-13). S moznym vysvétlenim vSak prisli Martin-Gonzélez et al. (2012), podle nichz
se jednotlivé moduly uplatituji pfevdzné v uréitém omezeném obdobi v pritbéhu sezény. Sitovym
uzlem pak muze byt druh, ktery zustdvéa aktivnim opylovacem po celou dobu sezdény, coz je pravé
typické pro tyto velké druhy véel (Jordano 1987). Pitomnost takovychto druhu v siti vyrazné
snizuje jeji modularitu, tyto druhy vSak zaroven nesou zna¢ny podil na jeji zahnizdéné struktufre
(Olesen et al. 2007). Mozn4 pravé proto nasli Fortuna et al. (2010) mezi sitémi s velkou konektivitou

negativni korelaci mezi zahnizdénosti a modularitou.

5.2.3 Moduly v opylovacich sitich

Moduly v opylovacich sitich se poprvé pokusili hledat Lewinsohn & Prado (2006). Ukazali, ze
zatimco potravni sité rostlin a herbivori jsou vyrazné modularni a v ramci moduli lze najit
i zahnizdénost, opylovaci sif z Grénska vykazuje pouze zahnizdénou strukturu, nikoli modulari-
tu. Olesen et al. (2007) vSak udélali meta-analyzu, v niz testovali modularitu u 51 opylovacich siti,
a zjistili, ze 57% z nich je signifikantné moduldrnich. V1iv na modularitu méla zejména velikost
sité, v sitich s malym poc¢tem druhu se ji vétsinou nepodafilo prokédzat. Podle autortu to muze byt
zpusobeno tim, ze malé sité maji zdroven vysokou konektivitu (viz kapitola 4.1.1), tedy je v nich
velky podil generalisti, ktef{ hypotetické moduly spojuji. Sit analyzovana o rok difve dvojici Lewin-
sohn & Prado (2006) k témto malym sitim pat¥i, sité polarnich oblasti jsou typické malym poctem
druhu a velkou konektivitou (Lundgren & Olesen 2005; Elberling & Olesen 1999; Olesen & Jordano
2002). V Grénsku je navic jen kratka vegetaéni sezéna (Lewinsohn & Prado 2006), moduly tedy
nemohou vzniknout ani ¢éasovym posunem obdobi aktivity ruznych druh.

Ve 29 opylovacich sitich, v nichz Olesen et al. (2007) prokézali modularitu, bylo prumérné 8,8
moduld, jejich poéty mezi sitémi kolisaly v rozmezi od 5 do 19. Zatimco prumérnéd konektivita
téchto siti byla 7%, uvniti modulu jedné sité bylo prumérné vyuzito 42% teoreticky moznych
interakci. Vymezeni modulu zpravidla odpovidalo ruznym taxonomickym ¢éi funkénim skupindm
opylovacu. Korelaci mezi piislusnosti k modulu a fylogenetickou pozici opylovace prokazali také
Dupont & Olesen (2009). Ti navic zjistili, ze v sitich z nékolika nedalekych mist s podobnou vegetaci

lze najit odpovidajici si moduly, které se sice mezi lokalitami 1is{ pfitomnosti nékterych druhu, nelisi
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se vSak tim, jaké vyssi skupiny hmyzu je tvoii. To déld studium moduli ekologikych siti zajimavym
také pro evoluc¢ni biologii. Znamena to totiz, ze moduly mohou vymezovat tzv. koevolucni jednotky
— skupiny druht rostlin a funkéné si podobnych opylovact, které spolu dlouhodobé interaguji,
a mohou tak na sebe vzdjemné pusobit jednotnym selekénim tlakem (Ings et al. 2009).

Tato patrnost také odpovida predstavé polina¢nich syndromi, podle které se ruzné rostliny
prizpusobuji k ldkani nékteré konkrétni Sirsi skupiny opylovac¢u (Fenster et al. 2004). Ackoli byl
koncept polinacnich syndromu v minulosti vyvracen argumenty, ze generalistické rostliny nej-
sou pod jednostrannym selekénim tlakem, ktery by je sméroval ke specializaci pouze na urcitou
skupinu opylovacu (Waser et al. 1996), studium modularity opylovacich siti nyni ukazuje, ze opako-
vané nalézané moduly mohou skute¢né odpovidat tradi¢nimu ¢lenéni polina¢nich syndromu (napf.
Martin-Gonzalez et al. 2012; Danieli-Silva et al. 2012). Danieli-Silva et al. (2012) v opylovaci siti
horského bezlesi tropické Brazilie nalezli 13 moduli, které se svym vymezenim podobaly polina¢nim
syndromum. Exaktné nalezené moduly si s tradi¢nimi polinaé¢nimi syndromy nejlépe odpovidaly

v piipadé ornitophilniho a melittophilniho syndromu.

6 Zavérecné shrnuti metodické casti

Existuje mnoho metrik, jimiz lze srovnavat jednotlivé druhy v siti, i mnoho metrik umoznujicich
srovnavat parametry celych siti napti¢ spolecenstvy. Obecné lze vSechny tyto metriky rozdélit do
dvou kategorii. Prvni kategorii jsou zékladni indexy s jasnou interpretaci (C, L 4, Lp, indexy specia-
lizovanosti). Tyto metriky byly vymysleny, aby jimi bylo mozné do ¢iselné hodnoty prevést néjakou
zakladni informaci o druhu ¢i spoleéenstvu. V pouziti téchto metrik se v8ak ¢asto ukryva problém
v podobé jejich nesrovnatelnosti napii¢ pracemi s raznou metodikou.

Oproti tomu metriky druhé kategorie (BC, C'C, nested) za sebou schovéavaji slozitéjsi vypocetni
aparat, ktery casto dokaze jejich systematické neduhy néjakym zpusobem zakryt. Tyto metody
v8ak nebyly vyvinuty pro ucely opylovacich siti; zpravidla byly vymysleny pro jiny typ dat a do
ekologie opylovani byly prevzaty druhotné, aniz by se autofi predem zamysleli nad tim, zda opravdu
odpovidaji na biologicky relevantni otazku. Jevi se mi, ze misto standardniho védeckého postupu,
kdy primérné chceme néco zjistit, a proto to spoc¢itame, zde ¢asto autofi postupuji spise tak, ze néco
spocitaji a pak zjistuji, co to znamend a zda tim alespon ¢asteéné odpovidaji na otdzku, kterou si
kladli. Slepé uzivani metrik tohoto druhého typu povazuji spiSe za slepou ulicku a domnivam se, ze
vyvoj metod by se mél zaméfit radéji na postup od otazky k vypoctu, a ze by se tedy prednostné
mély dovést k lepsi pouzitelnosti metriky prvni kategorie.

Z biologického hlediska je daleko smysluplnéjsi pouzivat grafy s ohodnocenymi hranami (viz
kapitola 2.5). Ohodnocené hrany také mohou slouzit jako ndstroj pro kvantifikaci moznych chyb,
které sit nese kvili nedokonalému pozorovacimu usili (viz kapitola 3.4.1). Pfesto se i v soucasné
dobé pracuje prevazné se sitémi reprezentovanymi pouze bindrnimi maticemi (napi. Trgjelsgaard
& Olesen 2013). Vstupem do analyz jsou tedy pouze informace, zda interakce mezi dvojici druhu
byla ¢ nebyla zaznamenana, nebere se vSak v potaz spolehlivost téchto informaci, ani sila téchto
interakei. Proulx et al. (2005) ve své piehledové préci o vyuziti teorie graf v biologii upozornili
na nedostatek, ze pro analyzu ohodnocenych siti, pro biologické pouziti tak vhodnych, dosud neni
dostatecné rozpracovan ani matematicky aparat. Myslim si, Zze za osm let od vydani jejich préace se

ekologie opylovacich siti v tomto sméru posunula jen o malo.
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7 Vysledky globalniho srovnavani opylovacich siti

Kromé toho, ze studium opylovacich siti otevielo fadu novych metodickych otazek i otdzek spjatych
s vysvétlenim pozorované struktury téchto siti a spoleCenstev jimi reprezentovanych, srovnavani
ruznych publikovanych siti umoznuje porovnavat opylovaci systémy napii¢ vzdalenymi geografic-
kymi oblastmi, a vidét tak patrnosti nepozorovatelné obycejnymi smysly ¢i studiemi lokalniho
charakteru. Na tuto ¢ast vysledku analyz opylovacich siti se nyni blize zaméiim.

V ¢lancich zabyvajicich se opylovacimi sitémi byva jako motivace k jejich studiu nejcastéji
uvadéno, ze pochopeni vyznamu struktury siti muze pomoci porozumét problematice variabili-
ty v biodiverzité (napf. Olesen et al. 2007). Porovnéni vlastnosti ruznych opylovacich siti muze
naznacit, které biotické faktory umoznuji koexistenci velkého poc¢tu druhii, nebo alespon ukdazat,

které vlastnosti siti jsou typické pro druhové rozmanita spolec¢enstva.

7.1 Latitudinalni rozdily ve struktuie siti

Asi nejvyraznéjsi patrnost ve variabilité biodiverzity je jeji latitudinalni gradient. O tom, ze smérem
od rovniku k pélim druht postupné ubyvé, psal jiz Darwin (1859, str. 68). Mnoho praci nésledné
ukazalo, ze spolecenstva v tropickych oblastech jsou skutec¢né druhové bohatsi nez spole¢enstva
nachdzejici se ve vyssich latituddch. Dokumentovana je jak univerzalita tohoto jevu (Hillebrand
2004), tak jeho platnost i v relativné tzkych taxonomickych skupindch — napf. jen v rdamci celedi
otakarkovitych (Papilionidae) doslo k ustaveni latitudinalniho gradientu biodiverzity nékolikrat
nezavisle (Condamine et al. 2012). Pfi¢iny tohoto jevu dosud nejsou jednoznacéné objasnény, nalezeni
latitudindlnich trendu ve strukturach siti by tak mohlo pomoci poodhalit dalsi souvislosti tohoto
fenoménu.

Jako prvni se nabizi prfedstava, ze by diverzita mohla souviset se specializovanosti. Protoze
v druhové bohatych spole¢enstvech museji byt zdroje rozdéleny mezi vétsi pocet druhu, vyssi speci-
alizovanost lze ocekdvat v diverzifikovanéjsich tropickych ekosystémech (Ollerton & Cramner 2002).
Konkrétné v piipadé opylovacich siti muze vyssi specializovanost snizovat kompetici o opylovace
(Scopece et al. 2010), nebot snizuje riziko ,zacpani* blizny cizim pylem, coz se podle teoretickych
modelu zd& byt vyznamnym problémem pro koexistenci vétsiho poc¢tu druhu rostlin (Waser 1978).
Dalsim duvodem, pro¢ lze v tropech ocekavat vyssi specializovanost, je jejich mensi sezonalita,
a tedy domnéla vétsi stdlost. Diky té se zde mohou i relativné specializovanéjsi druhy spolehnout,
ze nenastane obdobi, v némz zadny z jejich partneru nebude v dosahu.

V souladu s touto teorii Olesen & Jordano (2002) zjistili, ze s rostouci vzdalenosti od rovniku
roste generalizovanost rostlin (poc¢itand jako I'/P v binarni siti). Ollerton & Cramner (2002) vsak
po odfiltrovani vlivu pozorovaciho usili tento trend shledali jen marginalné signifikantnim, navic
vysvétlujicim pouhd 4% variability v generalizovanosti rostlin. Autofi obou studif vSak meéli k dis-
pozici jen malé mnozstvi siti (Ollerton & Cramner [2002] jich pouzili 27, Olesen & Jordano [2002]
o dvé vice). Do soucasné doby jiz bylo publikovéano vice opylovacich siti, jejich geografické rozmisténi
vSak stéle neni pfili§ reprezentativni (mnoho siti je publikovdno napi. z Evropy a Severni i Jizni
Ameriky, naopak malo prozkoumana je v tomto sméru zejména Afrika, ale také stiedni Asie a In-
domalajska oblast; zdsadnim nedostatkem je absence dat z tropického nizinného lesa). I pfes tyto
nedostatky analyzu nové zopakovali Trgjelsgaard & Olesen (2013) s vyuzitim 54 bindrnich opylo-
vacich siti. Tato studie odhalila kvadratickou zavislost I /P na latitudé, generalizovanost rostlin byla
nejvyssi okolo Sedesaté rovnobézky a klesala jak smérem k rovniku, tak smérem k p6lu. Pozorovanou

unimodalni zdvislost autofi vysvétluji silnou korelaci mezi generalizovanosti rostlin s hodnotou A/ P,
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ktera vykazovala tutéz patrnost a kterd muze byt do zna¢né miry ovlivnéna pozorovacim tusilim.

Ani jedna z téchto praci nepotvrdila zdvislost I/A na latitudé. Specializovanost opylovacu
srovnavali také Dalsgaard et al. (2011). Ti vSak nepouzivali ‘total-network’ (viz kapitola 3.3), ale
sité zahrnujici pouze kolibiiky (Trochilidae) a jimi opylované rostliny. Takovychto siti méli k dis-
pozici 31, vSechny ohodnocené. Specializovanost tedy pocitali jako Hj. Touto metodou u americkych
kolibiiku zjistili rostouci specializovanost s klesajici vzdélenosti od rovniku, latituda vysvétlila 20%
variability v hodnotach H.

Opacného vysledku viak dosahli Schleuning et al. (2012), ktet{ srovndvali AH%® u 58 ohodno-
cenych opylovacich siti z celého svéta. Kdyz hodnoty AHJ vézili velikostmi pifslusnych siti, vyslo
jim, ze specializovanost s latitudou rostle (p = 0,026).

Metodiku pouzitou autory Schleuning et al. (2012) povazuji za vhodnéjsi nez srovnavani podilu
poctu interakei a po¢tt druhti. Mozny problém vypovidaci hodnoty této prace vsak spatiuji v tom,
ze do analyzy zahrnuli spolu s tplnymi sitémi také sité vzeslé ze studii sledujicich pouze urcitou
taxonomickou skupinu a sité, v nichz ne vsichni opylovaci byli uréeni do druhové trovné. Ollerton
(2012) proto latitudinélni gradient ve specializovanosti opylovacu zhodnotil jako stéle otevienou
otdzku. Shodné s Olesen & Jordano (2002) si myslim, ze by bylo lepsi latitudindlni{ gradienty spe-
cializovanosti studovat samostatné u jednotlivych skupin organismt, u ruznych taxonu totiz muze
tento jev fungovat ruzné. Zatimco napt. u ptacich opylovaci je pokles specializovanosti s latitu-
dou dobfe patrny (Dalsgaard et al. 2011; obdobné vysledky publikovali pro potravni a tkrytovou
specializaci ptdku také Belmaker et al. 2012), u hmyzich opylovacti prokazén nebyl (stejné tak
nebyl nalezen ani u hmyzich herbivoru, Novotny et al. 2002; Novotny et al. 2006). Duvody, pro¢
trend ve specializovanosti je ¢i neni pritomny, pak muzeme vysvétlovat konkrétnimi vlastnostmi té
které skupiny (napf. Spatné pohyblivi specialisté by v diverzifikovaném spolecenstvu obtizné hledali
vhodného partnera).

Ani testovani zavislosti ostatnich charakteristik siti na latitudé neukdzalo zadny jednoznacny
trend. Konektivita siti, resp. jeji rezidualy nevysvétlené velikosti sité, se zdaji byt nejvétsi v me-
diterannich oblastech a klesaji smérem na sever i na jih odtud, tento trend vsak neni signifikantni
(Olesen & Jordano 2002). Trgjelsgaard & Olesen (2013) prokazali pokles modularity M a poctu
moduli Ny s rostouci latitudou, tento jev vak muze byt pouze dusledkem kratsi sezény a mensi
velikosti siti ve vyssich zemépisnych sitkach. Potencidlné zajimavéjsi zavislost zahnizdénosti NODF
na latitudé vsak neprokazali.

Patrné vsak jsou zmény ve slozeni spole¢enstev. Dobie dokumentovanym latitudindlnim tren-
dem v opylovani je napf. narust zastoupeni anemogamnich rostlin s rostouci latitudou (Ollerton et
al. 2011). Znédma je také patrnost, ze zatimco v tropickych oblastech jsou pomérné ¢astymi opy-
lovaci obratlovci, zejména se savéimi opylovadi se ve vyssich latituddch setkdme jen ziidka (Fleming
et al. 2009). Studium siti vS§ak umoznuje popsat i jinak obtiZnéji pozorovatelné zmény, napi. nérust

zastoupeni dvoukiidlych opylovacu s rostouci latitudou (Elberling & Olesen 1999).

7.2 Opylovaci systémy a vlhkostni gradient

Jednim z nejstudovanéjsich klimatickych gradientu prostiedi je gradient vlhkosti, resp. ro¢niho
uhrnu srazek. Devoto et al. (2005) zdokumentovali, ze zatimco v jihoamerickych opylovacich sitich
z vlhkych oblasti dominuji dvoukiidli (Diptera), na sussich mistech této oblasti pfevazuji vcely.

Velky vyznam véel zaznamenali také Kato et al. (2008) v monzunovém lese béhem obdobi sucha.

SAH) je Hb zpFesnéné tak, ze od Hb redlné sité je odecteno pramérné H) z tisice ndhodné nasimulovanych siti.
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Zde byly hojné zejména vcely roda Apis, Xylocopa a ¢eledi Megachilidae, na kvétech s hloubéji
poloZzenymi nektarii pak prevazovaly véely rodu Amegilla.

Martin-Gonzalez et al. (2009) sledovali, jak se v sitich na ruznych mistech vlhkostniho gradientu
Karibskych ostrovii méni BC' jednotlivych druht opylovact. Zjistili, ze zatimco takto kvantifikovany
vyznam blanokiidlého hmyzu (Hymenoptera) klesd smérem do oblasti s vétsim thrnem srazek,
dvoukiidly hmyz (Diptera), brouci (Coleoptera) a kolibfici (Trochilidae) maji ve vlhéich oblastech
relativné vétsi vyznam. Hodnota BC' motylu (Lepidoptera) se na tomto gradientu neménila.

Devoto et al. (2005) studovali vliv vlhkosti na zakladni charakteristiky siti (A, P, C, L a Lp),
zadny vliv vSak nenagli. S vlhkostnim gradientem se ovSem méni struktura siti: jak modularita,
tak zahnizdénost roste smérem do oblasti s vyssim roénim dhrnem srézek (Trgjelsgaard & Olesen
2013).

7.3 Altitudinalni patrnosti ve strukture siti

Slozeni opylovacu i rostlin se méni také s nadmoiskou vyskou, rozdilnosti by se tedy mohly najit
ve struktufe nizinnych a horskych opylovacich siti. Horskymi systémy opylovacu se zabyvali jiz
Arroyo et al. (1982) v Andéch. Zjistili, ze s nadmotskou vyskou ubyva druhu opylovaé¢u, nejrychleji
s rostouci altitudou klesalo zastoupeni blanokiidlych (Hymenoptera, v tomto piipadé zejména vcel),
oproti tomu pocty opylovacu ze skupin dvouktidlych (Diptera) a motylu (Lepidoptera) se stoupajici
nadmoiskou vyskou ubyvaly jen pozvolna, relativni vyznam téchto skupin je tedy pro rostliny
vysokohorskych ekosystému vétsi.

Trojelsgaard & Olesen (2013) uvadéji, ze kvuli hufe predvidatelnym podminkdm vysokohorskych
lokalit 1ze ve velkych nadmoiskych vyskach ocekavat mensi specializaci. Ve své préaci skuteéné
prokazali narust poméru I/A se stoupajici altitudou, hodnoty I/P vsSak s nadmoiskou vyskou
naopak mirné klesaly (byt tento pokles nebyl prukazny). Tyto vztahy mohou byt do znaéné miry
ovlivnény poklesem poméru A/P ve vyssich nadmotskych vyskdch. Olesen & Jordano (2002) zjis-
tili, ze s nadmoiskou vyskou také klesd konektivita (pfesnéji jeji rezidudly nevysvétlené zavislosti

na velikosti sité). Tento vysledek vSak autofi nijak neinterpretuji.

7.4 Ostrovy

Zmagna ¢ast publikovanych opylovacich siti pochézi z ostrovniho prostiedi. Ostrovni bioty mo-
hou v ekologickém vyzkumu poslouzit jako modelové systémy (MacArthur & Wilson 1967, str. 3),
maji vSak i fadu svych specifik. Ostrovni opylovaci sité byvaji charakteristické predevsim malym
pomérem A/P. To muze byt vysvétleno izolovanosti od okolniho svéta, v jejimz dusledku bude
ostrov osidlovan spiSe rostlinami $iticimi se pomoci odolnych semen nez zivocichy, jejichz schop-
nosti migrace pies mofe byvaji omezenéjsi. Trgjelsgaard & Olesen (2013) vSak upozornili také
na to, ze ostrovni sité byvaji zaznamendvany s men$im prumérnym pozorovacim usilim nez sité
pevninské. Na zjisténém rozdilu v poméru A/ P tak muze byt podepsdna i metodicka nejednotnost.
V dusledku toho je na ostrovech pozorovana mald generalizovanost rostlin (Olesen & Jordano 2002;
Trojelsgaard & Olesen 2013). Nizkd hodnota A/P také vede k relativné malé kompetici mezi opy-
lovaci, diky ¢emuz mohou byt ostrovni opylovaci vysoce generalizovani (Olesen & Valido 2004). Pro
tvrzeni, Ze je generalizovanost ostrovnich opylovacu skuteéné adaptaci na ostrovni prostiedi, mluvi
také zjisténi, ze ostrovni endemité vykazuji vyssi generalizovanost nez ostrovni opylovaéi s velkym
aredlem (Olesen et al. 2002).
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Ostrovy byvaji specifické také druhovym slozenim opylovactu. Na izolovanych ostrovech muzeme
v roli opylova¢t potkat zastupce skupin, pro néz neni tato funkce zcela typickd, napt. cvréka Glome-
remus orchidophilus (Hugel et al. 2010) opylujiciho na ostrové Réunion orchidej Angraecum cadetii
(Micheneau et al. 2010). Na ostrovech je také abnormdlné vysoké zastoupeni plazich opylovacu
(Olesen & Valido 2003b) a néktefi z nich mohou svym zZivnym rostlindm skutecné slouzit jako
zasadni prenaSeci pylu (Traveset & Saez 1997). Mozna diky malé kompetici mezi opylovaéi na
ostrovech také opyluji mnohé druhy ptéku, které v jinych oblastech tuto niku nevyuzivaji (Olesen
& Valido 2003a).

8 Zaveér

Analyza siti je zajimavou moznosti ndhledu na opylovaci systémy. Tento piistup dosud piinesl
predevsim mnoho novych otazek tykajicich se zejména metodiky sestavovani, analyzy a interpretace
siti. Prace zalozené na studiu opylovacich siti zprostfedkovaly i fadu novych poznatki z oblasti
ekologie opylovacu. Oproti puvodnim oc¢ekdvanim jde o poznatky spise marginalniho vyznamu. Je
vS8ak mozné, ze do budoucna tento pohled jesté pomiuze poodhalit i napt. nékteré evoluéni a ekolo-
gické aspekty globalni diverzity hmyzu a jeho zivnych rostlin. Dosavadni vysledky sice nenasvédéuji
tomu, Ze by nds v tomto sméru mély ¢ekat objevy zcela prevratné, na druhou stranu plati, Ze tento
obor je teprve v plenkich a jeho matematicky aparit dosud neni (i pfes svoji bohatost) plné
piizpusoben jeho potiebam. Néktera prekvapeni nas tedy jesté mohou cekat.

Muj nézor na budoucnost vyuziti komplexniho pohledu na biologii prostifednictvim siti vys-
tihl docent Zdenék Kratochvil, ktery v diskusi po pfednésce o systémové biologii® prohlasil na
adresu vyuzivani teorie grafi v biologii, ze by ,chtél nabadat k mirnému optimismu v mezich
opatrnosti“. Budeme-li si kldst konkrétni otdzky, na které lze s vyuzitim sité odpovédét, sit pro
nas bude uzitetnym néstrojem. Ocekdvame-li vS8ak, Ze ndm struktura sité sama prozradi vse
o systému, ktery zndzornuje, budeme zklamdni. Sitovd data ddvaji novou prilezitost exaktné se
zabyvat ,prizemnéjsimi“ otdzkami tykajicimi se konkrétnich druhu ¢ skupin opylovaéu. Myslim
si, Ze tyto moznosti jsou ponékud opomijeny. Jen mélo praci napf. srovnava, jak se v ruznych

podminkach méni funkce, pozice ¢ mnoziny partneru tychz druhu.

8.1 Plany do budoucna

V soucasné dobé se pod vedenim Mgr. Zdeiika Janovského z Katedry botaniky PiF UK zabyvam
spoleGenstvem rostlin a jejich opylovaéii na loukdch jihozépadniho Kutnohorska. Céast vysledki
z tohoto projektu planuji prezentovat ve své diplomové praci. V nasledujicim studiu bych se vSak
rad oprostil od vazby na tuto konkrétni lokalitu a vénoval se predevsim studiu opylovani v SirSich
geografickych souvislostech. Za timto ucéelem ptipravuji se Zdenkem Janovskym metodiku ,,opylo-
vacich snimku“ — malych siti sestavenych na tak malé plose a v tak kratkém case, aby se obé tyto
proménné daly povazovat za jednotné napiic¢ celou siti (viz kapitola 3.2). Vysledkem by méla byt
jakési mala sit, na kterou bude mozné aplikovat metody sifovych analyz a kterd bude diky jednotné

metodice snadno porovnatelnd s dalsimi snimky.

SBiologické étvrtky ve Viniéné: Zuzana Storchovd, Konec redukcionizmu (nejen) v Cechéch — Systémova, biologie,
sit sitf a krdsné nové stroje, 11. 4. 2013.
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