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KATEDRA ZOOLOGIE

Ekologie opylovaćıch śıt́ı
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Abstrakt

Rostliny a opylovači jsou ve společenstvech uspořádáni do spletité śıtě vztah̊u. Pochopeńı struktury

této śıtě může pomoci porozumět dynamice společenstev a principu udržováńı biodiverzity. Znalosti

o pozićıch druh̊u v śıti zase mohou mı́t své uplatněńı v ochraně př́ırody.

Ćılem této práce je nast́ınit základńı metodické principy tohoto konceptu, poukázat na jeho

možné nedostatky, utvořit základńı přehled metod analýz opylovaćıch śıt́ı (založených na teorii

graf̊u) a popsat prvńı z výsledk̊u srovnáváńı struktur opylovaćıch systémů např́ıč geografickými

oblastmi – jednu z nových možnost́ı, které tento př́ıstup ekologii opylováńı přinesl.

Kĺıčová slova

teorie graf̊u, bipartitńı graf, analýza śıt́ı, ekologie, hmyz, interakce opylovač̊u a rostlin, opylovaćı

śıt’

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.

Key words

graph theory, bipartite graph, network analysis, ecology, insects, plant-pollinator interaction, pol-

lination network
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1.2 Śıtě . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 6

2 Teorie graf̊u 7
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2.5 Ohodnoceńı grafu . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 9
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4.5 Funkčńı specializovanost (FS) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 21

3



5 Struktura śıt́ı 21
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1 Úvod

Studium vztah̊u mezi opylovači a jejich živnými rostlinami přitahuje biology odedávna. Lze na

nich studovat princip koevoluce (Thompson 1989; Jordano 1987), použ́ıvaj́ı se jako učebnicový

př́ıklad mutualistického vztahu (Begon et al. 2006, str. 387-390), přič́ıtá se jim značný pod́ıl na

existenci dnešńı diverzity hmyzu a krytosemenných rostlin (Grimaldi & Engel 2004, str. 5). Jejich

pochopeńı může být také velmi inspirativńı – dokonce samotného Darwina ovlivnilo pozorováńı

opylovač̊u při formulováńı jeho evolučńı teorie (Darwin 1859, str. 73-74 a 91-95). Kromě pochopeńı

evolučńıch a ekologických princip̊u je studium ekologie opylováńı žádáno i z praktických d̊uvod̊u,

a to jednak kv̊uli ochraně př́ırody v lidmi využ́ıvané krajině (např. Jennersten 1988; Rathcke & Jules

1993; Aizen & Feinsinger 1994) a jednak kv̊uli významu opylovač̊u v zemědělstv́ı (Steffan-Dewenter

& Westphal 2008).

Donedávna se však téměř každý výzkum opylováńı omezoval pouze na studium některé konkrétńı

rostliny a jej́ıch opylovač̊u (např. Klinkhamer & de Jong 1990; Young & Stanton 1990; Jenner-

sten & Nilsson 1993; Westerberg & Saura 1994). Zjǐstěné výsledky tak byly vytrženy z kontextu

společenstva, v němž daný vztah fungoval.

Opylovaćı nebo také polinačńı śıt’ (anglicky pollination network) umožňuje po vzoru śıt́ı po-

travńıch (Paine 1980) pod́ıvat se prostřednictv́ım teorie graf̊u na společenstvo rostlin a opylovač̊u

jako na jeden celek. Koncept opylovaćıch śıt́ı tak umožnil propojeńı tradičńıho studia opylováńı

s teoretickou ekologíı, ekologíı společenstev a matematikou (Proulx et al. 2005).

Moje bakalářská práce si klade za ćıl nast́ınit základńı metodologické principy tohoto př́ıstupu,

popsat prvńı z výsledk̊u, které studium opylovaćıch śıt́ı přes mnohé zat́ım nedořešené metodické

problémy přineslo, a shrnout, kterými směry se tento jejich výzkum může dále ub́ırat.

1.1 Opylovači

Opylováńı je mutualistický vztah mezi rostlinami a živočichy. Rostlina svým opylovač̊um nab́ıźı

zdroje potravy1, aby je nalákala na své květy. Na těle opylovače se pak zachyt́ı pyl rostliny, a nechá

se j́ım přenést na bliznu daľśı rostliny téhož druhu (Darwin 1859, str. 91-92). Živočǐsné opylovače

k přenosu pylu využ́ıvá 80% dnešńıch krytosemenných rostlin (Ollerton et al. 2011) včetně řady

významných hospodářských plodin (např. rajčat). Obdobný zp̊usob přenosu pylu byl zřejmě vyvinut

také u některých druhohorńıch nahosemenných rostlin, které byly opylovány tehdeǰśımi srpicemi

(Ren et al. 2009, Ollerton & Coulthard 2009).

Takovéto základńı schéma principu fungováńı interakćı mezi rostlinami a jejich opylovači neposti-

huje celou rozmanitost opylovaćıch strategíı. V př́ırodě se může udržet i jakýkoli jiný mechanismus

zoogamie, který rostlinám umožńı nalákat opylovače na své květy a opatřit jejich těla pylem2. Mnoźı

živočichové zase mohou využ́ıvat zdroje nab́ızené rostlinami, aniž by je při tom efektivně opylili3.

1Nab́ızenými zdroji jsou nejčastěji nektar či nadbytečný pyl, v některých př́ıpadech také třeba olej (Rasmunsen
& Olesen 2000).

2Podvodné lákáńı opylovač̊u je typické např. pro rostliny z čeledi vstavačovitých (Orchideaceae). Mnoho zástupc̊u
této čeledi svými květy napodobuje např. samičky r̊uzných druh̊u hmyzu, a nechává se opylit jejich samečky (Gögler
et al. 2011; Xu et al. 2012). Ještě extrémněǰśım př́ıkladem opylovaćı interakce výhodné pouze pro rostlinného partnera
je vztah mezi pestřenkami a krušt́ıkem Epipactis veratrifolia, který napodobuje varovný feromon mšic, a láká tak
samičky pestřenek, aby sem nakladly vaj́ıčka. Jejich larvy poté pravděpodobně nepřežij́ı (Stökl et al. 2011).

3Známé jsou př́ıpady, kdy r̊uzné druhy včel prokusuj́ı ostruhy rostlin, a dostanou se tak k nektaru aniž by svými
těly zavadily o tyčinky či blizny rostliny (Genini et al. 2012; Leonard et al. 2013). S obdobným, jen ne tak zjevným,
kradeńım zdroj̊u se můžeme setkat i u jiných

”
opylovač̊u“. Např. motýli d́ıky svým dlouhým sosák̊um mohou vysávat

nektar z květ̊u uzp̊usobených k opylováńı včelami, které pro nektar musej́ı lézt až do nitra květu. Oproti včelám se
na těla motýl̊u zachyt́ı jen zanedbatelné množstv́ı pylu (Wiklund et al. 1979; 1982).
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Většina rostlin je opylována hmyzem, nejčastěǰśımi opylovači jsou zástupci čtyř největš́ıch řád̊u

hmyzu: dvoukř́ıdlých (Diptera), blanokř́ıdlých (Hymenoptera), motýl̊u (Lepidoptera) a brouk̊u

(Coleoptera). Často však opyluj́ı i př́ıslušńıci jiných skupin hmyzu, např. srpic (Mecoptera), třás-

něnek (Thysanoptera) či chrost́ık̊u (Trichoptera). Dokumentovány jsou dokonce př́ıpady opylováńı

švábem (Perry 1978; Vlasáková et al. 2008) či rovnokř́ıdlými (Micheneau et al. 2010). Daľśı význam-

nou skupinou opylovač̊u jsou obratlovci. Známé je opylováńı ptáky, zejména americkými kolibř́ıky

(Trochilidae) či pěvci Starého světa, např. z čeled́ı strdimilovitých (Nectariniidae) či kruhoočkovi-

tých (Zosteropidae) (Olesen & Valido 2003a). V tropických oblastech je běžným fenoménem také

opylováńı letouny (Chiroptera); opylovači mnoha rostlin tropických les̊u nového světa jsou listonośı

netopýři (Phyllostomatidae), ve Starém světě jejich niku zastávaj́ı kaloni (Pteropodidae). Obě tyto

skupiny jsou rostlinami vyhledávané zejména pro svoji velkou mobilitu (Fleming et al. 2009). Mezi

skupinami živočich̊u neschopných aktivńıho letu bývá opylováni sṕı̌s vzácné, přesto je známa také

řada opylovač̊u např. z řad nelétaj́ıćıch savc̊u. Zejména na ostrovech pak často opyluj́ı také ještěrky

a gekoni (Olesen & Valido 2003b).

1.2 Śıtě

Śıt’ je v matematice definována jako určitý typ ohodnoceného orientovaného grafu (viz kapitola 2),

který se použ́ıvá např. pro modelováńı tok̊u systémem od zdroj̊u (source) ke stok̊um (sink). Takové

jsou např. ř́ıčńı śıtě, dopravńı śıtě, sociálńı śıtě (systém prouděńı informaćı v lidské společnosti)

nebo śıtě elektrického či vodovodńıho vedeńı. V tomto smyslu byl také pojem śıt́ı zaveden do

ekologie v podobě potravńıch śıt́ı znázorňuj́ıćıch toky energie biosférou (Ings et al. 2009). Později

ekologové začali studovat také strukturńı charakteristiky potravńıch śıt́ı (Paine 1980). Tento směr

výzkumu se již nemusel omezovat pouze na potravńı śıtě, ale bylo možné jeho záběr rozš́ı̌rit také

o studium paraziticko-hostitelských a mutualistických vztah̊u. Ačkoli tyto vztahy neukazuj́ı směry

toku energie, a jejich grafy tedy postrádaj́ı śıt’ový charakter v pravém slova smyslu, název
”
śıt’“

(network, web) po potravńıch śıt́ıch zdědily i
”
śıtě“ mutualistické a paraziticko-hostitelské. Sám

tedy budu slovo śıt’ také použ́ıvat v tomto přeneseném významu jako synonymum k výrazu graf.

Ostatně slovo śıt’ v souvislosti se spletitost́ı vztah̊u mezi rostlinami a opylovači použil již Darwin

(web of complex relations, Darwin 1859, str. 73). Teprve na konci devadesátých let minulého stolet́ı

se však lidé začali zabývat t́ım, jak tato śıt’ vztah̊u rostlin a opylovač̊u vypadá (Memmott 1999;

Elberling & Olesen 1999).

Ekologie neńı jediná oblast biologie, v ńıž se pracuje se śıtěmi v užš́ım či širš́ım slova smyslu.

Všem biolog̊um dobře známé fylogenetické stromy a haplotypové śıtě jsou grafy znázorňuj́ıćı historii

toku gen̊u mezi druhy či populacemi (Ings et al. 2009). Se śıtěmi se také zač́ıná pracovat v buněčné

a vývojové biologii. Zde se uplatňuj́ı např. śıtě regulace genové exprese v pr̊uběhu ontogeneze (Ben-

Tabou de-Leon & Davidson 2009), regulačńı śıtě metabolických enzymů (Bornholdt 2008) či śıtě

metabolických drah a signalizačńıch kaskád (Ma’ayan 2009).

Nejznáměǰśımi ekologickými śıtěmi jsou śıtě potravńı znázorňuj́ıćı trofické vztahy ve společen-

stvech. V posledńıch letech se č́ım dál v́ıce praćı zabývá také śıtěmi hostitelsko-parazitickými či

parazitoidickými nebo śıtěmi mutualistickými. Žádná śıt’ komenzálńıch vztah̊u dosud publikována

nebyla, přestože sestavit ji např. pro systém hálkotvorného hmyzu a jeho živných rostlin by nemuselo

být př́ılǐs náročné.

Z mutualistických śıt́ı bývaj́ı vedle opylovaćıch často studovány také śıtě frugivor̊u a endozoo-

chorńıch rostlin nebo śıtě mravenc̊u a myrmekofilńıch rostlin (Fonseca & Ganade 1996; Guimarães et
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al. 2006). Frugivorńı śıtě jsou opylovaćım principiálně velmi podobné: u obou plat́ı, že zat́ımco moti-

vaćı živočich̊u pro vstup do vztahu s rostlinou je pouze źıskáńı nového zdroje potravy, z hlediska ros-

tliny na správném fungováńı vztahu př́ımo záviśı jej́ı úspěšné rozmnožeńı. Možná právě proto mezi

opylovaćımi a frugivorńımi śıtěmi nacháźıme mnoho podobnost́ı (např. Bascompte 2003; Lewinsohn

& Prado 2006); jedńım z mála výrazných rozd́ıl̊u je nižš́ı specializace živočich̊u ve frugivorńıch śıt́ıch

(Blüthgen et al. 2007; Schleuning et al. 2012). Oproti tomu u myrmekofilńıch śıt́ı neńı na správném

nastaveńı vztahu př́ımo závislý životńı cyklus ani jednoho z partner̊u, celkově je naopak na tomto

vztahu striktněji závislý sṕı̌se živočich než rostlina (Fonseca & Ganade 1996).

Z d̊uvod̊u technických omezeńı se zat́ım bohužel na jiné mutualistické vztahy než vztahy mezi

rostlinami a živočichy nepouž́ıvá śıt’ový př́ıstup často. Ollerton et al. (2007) publikovali śıt’ sasanek

a ryb, které se v nich ukrývaj́ı a přinášej́ı jim živiny. Teprve v loňském roce se objevily prvńı

mykorhizńı śıtě (Montesinos-Navarro et al. 2012; Chagnon et al. 2012; Öpik & Moora 2012; Martos

et al. 2012; Leake & Cameron 2012). Na śıtě symbióz se zooxanthelami a mikroorganismálńımi

mutualisty si však ještě budeme muset počkat (Ings et al. 2009).

2 Teorie graf̊u

2.1 Úvod do teorie graf̊u

Na ekologické śıtě lze nahĺıžet jako na konkrétńı př́ıklady tzv. graf̊u. Grafem se v jazyce matematické

discipĺıny teorie graf̊u rozumı́ množina vrchol̊u (synonyma též bod či uzel, anglicky vertex či node)

a množina jejich spoj̊u zvaných hrany (anglicky edge či link). Každá hrana spojuje vždy právě dva

vrcholy, mezi každou dvojićı vrchol̊u tedy hrana bud’ je, nebo tam neńı. Pakliže mezi dvojićı vrchol̊u

hrana je, ř́ıkáme, že tyto vrcholy spolu soused́ı. Počet soused̊u vrcholu nazýváme stupeň vrcholu,

stupeň i-tého vrcholu se zpravidla znač́ı jako deg(vi) (podle degree).

Cesta v grafu je posloupnost, v ńıž se stř́ıdaj́ı vrcholy a hrany grafu tak, že po každém vrcholu

následuje hrana vedoućı z tohoto vrcholu a po každé hraně následuje vrchol, do něhož tato hrana

úst́ı. Cesta zač́ıná i konč́ı vrcholem a žádný vrchol v ńı neńı obsažen opakovaně. Počtu hran na

cestě ř́ıkáme délka cesty. Kružnice neboli cyklus je cesta nenulové délky, ke které je nav́ıc přidána

hrana spojuj́ıćı prvńı a posledńı vrchol cesty. Délka kružnice je rovna počtu hran v kružnici.

Speciálńım typem grafu je tzv. bipartitńı graf (do češtiny se někdy překládá jako dvoučást’ový).

V bipartitńım grafu si lze množinu vrchol̊u rozdělit do dvou disjunktńıch podmnožin (partit), pro

které plat́ı, že žádná hrana nespojuje dva vrcholy lež́ıćı v téže partitě (Matoušek & Nešetřil 2002,

str. 98). Plat́ı tvrzeńı, že graf je bipartitńı právě tehdy, když neobsahuje žádný cyklus liché délky.

Maximálńı možný počet hran v bipartitńım grafu je m ·n, kde m a n jsou počty prvk̊u jednotlivých

partit. Bipartitńımu grafu s m · n hranami se ř́ıká úplný bipartitńı graf.

2.2 Grafy jako znázorněńı společenstev

V př́ıpadě ekologické śıtě graf reprezentuje určité společenstvo, vrcholy odpov́ıdaj́ı jednotlivým

druh̊um (popř. jiným taxonomickým jednotkám, viz kapitola 3.1) a hrany spojuj́ı ty dvojice vrchol̊u,

mezi nimiž nacháźıme určitý typ interakce. Množinu všech vrchol̊u (druh̊u zaznamenaných v śıti)

si nazvěme S (species). V př́ıpadě opylovaćıch śıt́ı si z praktických d̊uvod̊u množinu S rozdělme do

dvou podmnožin, podmnožiny A (animals) obsahuj́ıćı opylovače a podmnožiny P (plants) obsahuj́ıćı

rostliny. Hrana bude mezi aj (a ∈ A) a pi (p ∈ P ) právě tehdy, když j-tý živočich opyluje i-tou
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rostlinu. Mezi žádnou dvojićı vrchol̊u, z nichž oba patř́ı do téže z podmnožin A či P , hrana existovat

nemůže. Opylovaćı śıt’ je tedy bipartitńım grafem.

Označeńı S, A a P se v biologických praćıch druhotně přestalo použ́ıvat pro pojmenováńı

množin druh̊u. Častěji se těmito symboly znač́ı velikosti př́ıslušných množin, tedy počty druh̊u

v nich obsažených (např. Olesen & Jordano 2002; viz kapitola 4.1).

Ne každý vztah muśı být stejně významný. Hrany tedy nemusej́ı nabývat pouze binárńı hodnoty

(ano/ne podle toho, jestli mezi danou dvojićı vrchol̊u je či neńı př́ıtomna interakce), ale mohou vztah

i kvantifikovat. Hrany mohou být tzv. ohodnocené, jednotlivé vztahy pak mohou mı́t r̊uznou váhu.

V opylovaćıch śıt́ıch se jako tyto hodnoty nejčastěji použ́ıvaj́ı četnosti interakćı (viz kapitola 2.5).

2.3 Reprezentace a vizualizace śıt́ı

Śıtě lze reprezentovat několika zp̊usoby. Grafy můžeme zobrazit pomoćı matice sousednosti (Ma-

toušek & Nešetřil 2002, str. 105). Matice sousednosti je čtvercová matice, v ńıž každý řádek a každý

sloupec odpov́ıdá jednomu vrcholu, na pozici [i,j] je 1 (resp. jiná hodnota u ohodnocených graf̊u),

pokud mezi i-tým a j-tým vrcholem existuje hrana. V opačném př́ıpadě je hodnota této pozice

rovna nule (obr. 1a). Tato reprezentace grafu je však zbytečně velká pro bipartitńı śıtě, v nichž

interakce očekáváme pouze mezi partitami. Pro opylovaćı śıtě se proto začaly použ́ıvat matice,

v nichž řádky odpov́ıdaj́ı jednotlivým rostlinám a sloupce jednotlivým opylovač̊um. Tato matice je

vyplněna stejným zp̊usobem jako matice sousednosti, obr. 1b (Dormann et al. 2008). Pro vizual-

izaci lze bud’ nahradit č́ısla v maticovém zápisu poĺıčky s r̊uznými odst́ıny šedi (obr. 1c), nebo

lze jednoduše nakreslit graf pomoćı teček jako vrchol̊u a úseček spojuj́ıćıch soused́ıćı vrcholy (obr.

1d). Pro zakresleńı ohodnocené bipartitńı śıtě je však praktičtěǰśı vizualizace obdobná té, kterou

použila např. Memmott (1999) pro opylovaćı śıt’ či Novotný et al. (2010) pro śıt’ potravńı (obr. 1e).

a b c d e

Obr. 1: Zp̊usoby vizualizace śıtě: a – matice sousednosti (Matoušek & Nešetřil 2002, str. 105);
b – bipartitńı matice; c – vizualizace śıtě pomoćı R bipartite::visweb (Dormann et al. 2008); d –
jednoduché zakresleńı grafu; e – vizualizace śıtě pomoćı R bipartite::plotweb (Dormann et al. 2008).

2.4 Jednomodová śıt’

Některé analýzy (zejména ty převzaté z jiných obor̊u) nejsou definovány pro bipartitńı śıt’, protože

předpokládaj́ı, že hrana může teoreticky být mezi kteroukoli dvojićı vrchol̊u (např. Freemann 1978).

Aby bylo možné k těmto analýzám využ́ıt data z opylovaćıch śıt́ı, použ́ıvá se převedeńı klasické

bipartitńı śıtě (označované jako dvoumodové) na dvě śıtě jednomodové (Dalsgaard et al. 2008;

Padrón et al. 2011). Jednomodová śıt’ je takový graf, jehož vrcholy odpov́ıdaj́ı vrchol̊um jedné

z partit p̊uvodńı dvoumodové śıtě a hrana spojuje ty dvojice vrchol̊u, pro které plat́ı, že v p̊uvodńı

dvoumodové śıti sd́ılely společného partnera.
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Takováto śıt’ již nevypov́ıdá o mutualistických vztaźıch, jako sṕı̌se o kompetici, spojuje totiž

opylovače využ́ıvaj́ıćı stejné potravńı zdroje a rostliny opylované týmiž opylovači. Posunem významu

hrany se však většina praćı př́ılǐs nezabývá.

2.5 Ohodnoceńı grafu

Různé vztahy v opylovaćı śıti mohou být r̊uzně významné, jednotlivým hranám se proto často

přǐrazuj́ı hodnoty kvantifikuj́ıćı jejich d̊uležitost. Je v́ıce možnost́ı, co vše může hodnota hrany

zohledňovat. Jednotlivé parametry interakce, které mohou být brány v potaz při ohodnocováńı

př́ıslušné hrany, jsou vypsány v tabulce 1. Binárńı śıt’ si lze představit jako speciálńı př́ıpad ohod-

nocené śıtě, která neńı závislá ani na jednom z těchto parametr̊u (ale hodnoty těchto parametr̊u

maj́ı vliv na šanci odhaleńı existence hrany, v́ıce viz kapitola 3.4).

Tabulka 1

Odkaz
v textu

Parametry, na nichž záviśı hodnota hrany
mezi i-tou rostlinou a j-tým opylovačem:

Př́ıklady vlastnost́ı organismů zodpovědných za rozd́ılnost

významu hrany:

I
početnost i-té rostliny abundance rostlinného druhu, počet květ̊u / květenstv́ı,

doba kveteńı (ve smyslu Olesen et al. 2008)

II
obecná atraktivita i-té rostliny rozkvetlost (závislá na fenofázi), nápadnost jednoho květu

(velikost, barevnost, v̊uně), množsv́ı nab́ızených zdroj̊u

III
početnost j-tého opylovače abundance živočǐsného druhu (krát jeho mobilita), doba ak-

tivity

IV
obecná aktivita j-tého opylovače hladovost či aktivita jedince

V
preference j-tého opylovače i-té rostliny specializovanost květu (polinačńı syndrom – dostupnost,

barva, v̊uně, složeńı nektaru, morfologie a chutě opylovače)

VI
účinnost opyleńı j-tým opylovačem za
návštěvu

velikost, chlupatost a čistotnost opylovače, doba trávená na

květu, zastoupeńı pylu v potravě (r̊uzné pro r̊uzné rostliny)

VII
účinnost nakrmeńı i-tou rostlinou za
návštěvu

kolik jakých zdroj̊u nab́ıźı (r̊uzné pro r̊uzné druhy i pohlav́ı

opylovač̊u)

Tabulka 1: Co vše může vyjadřovat hodnota hrany

2.5.1 Četnost návštěv

Hodnota hrany mezi j-tým opylovačem a i-tou rostlinou nejčastěji vyjadřuje počet, kolikrát byl při

výzkumu j-tý opylovač na i-té rostlině zaznamenán. Hrana pak v závislosti na metodice pozorováńı

zahrnuje informace o I až V nebo o II až V.

Pokud bylo úsiĺı standardizováno v rámci určité plochy, tedy počet prohlédnut́ı květu každého

druhu (popř. čas strávený pozorováńım květu každého druhu) je př́ımo úměrný jeho četnosti (např.

Memmott 1999), pak hodnota hrany záviśı na I. Častěji však bývá úsiĺı standardizováno v rámci

jednotlivých rostlinných druh̊u, tedy každý rostlinný druh je pozorován po určitý čas bez ohledu

na svoji početnost (např. Dalsgaard et al. 2008; Kato et al. 2008).

Dle metodiky se také měńı význam III. Pokud je každý květ pozorován po určitou dobu (např.

Dalsgaard et al. 2008; Kato et al. 2008), opylovač̊u, kteř́ı mezi květy přeletuj́ı rychleji, bude zaz-

namenáno v́ıce než opylovač̊u, kteř́ı na jednom květu setrvaj́ı deľśı dobu. Mobilita opylovač̊u však

na počet jejich záznamů nebude mı́t vliv, pokud budou opylovači z každého květu zaznamenáni

pouze v jednom okamžiku (např. Memmott 1999) či v́ıcekrát po době dostatečně dlouhé na to, aby
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se všichni opylovači stihli přemı́stit. Zálež́ı na konkrétńıch řešených otázkách, která z metod je pro

studii vhodněǰśı. Zat́ımco z pohledu rostliny je mobilita opylovač̊u podstatnou informaćı (opylovač

často přeletuj́ıćı z květu na květ přemı́st́ı v́ıce pylu než opylovač dlouho setrvaj́ıćı na jednom květu),

z hlediska studia opylovač̊u je lepš́ı, aby śıt’ kvantifikovala skutečně jen jejich počty na květech.

2.5.2 Efektivita jedné návštěvy

Kromě četnosti návštěv se může r̊uznit také význam jedné návštěvy. Je známo, že r̊uzné druhy

opylovač̊u za jednu návštěvu odnášej́ı či přinášej́ı r̊uzné množstv́ı pylu (Larsson 2005), létaj́ı na

r̊uzné vzdálenosti, a maj́ı tak r̊uzný vliv na inbredńı depresi rostliny (Schmitt 1980). Růzńı opylovači

také mohou setrvat na jednom květu či květenstv́ı r̊uzně dlouhou dobu a p̊usobit tak r̊uzné riziko

samoopyleńı. Růzńı opylovači maj́ı také r̊uzné preference pro samč́ı a samič́ı květy, č́ımž mohou

ovlivnit procento přeneseného pylu (Larsson 2005) i šanci přeneseńı pylu mezi dvěma květy téže

rostliny (Brunet & Sweet 2006). Ze zoologické literatury je zase známo, že r̊uzné druhy opylovač̊u

se také v r̊uzné mı́̌re pylem zároveň živ́ı (Irvin et al. 1999).

Růzńı opylovači tedy při stejném počtu návštěv přispěj́ı r̊uznou měrou k fitness rostliny (měřené

např. jako množstv́ı vyprodukovaných semen), ř́ıkáme tedy, že maj́ı r̊uznou účinnost (per-interaction

effectivity, VI). Celkovou efektivitu určitého druhu opylovače T si pak můžeme vyjádřit jako součin

jeho četnosti a efektivity. Vázquez et al. (2005) však matematicky ukázali, že korelačńı koeficient

mezi logaritmem T a logaritmem četnost́ı návštěv se rychle bĺıž́ı k jedné s rostoućım poměrem

rozptylu počtu návštěv ku rozptylu efektivity návštěvy. Meta-analýzou reálných dat pak ukázali,

že vliv variability v účinnosti jedné návštěvy na T bývá zanedbatelný. Také Sahli & Conner (2006)

shledávaj́ı jako kĺıčový efekt pouze četnost interakćı.

Opylováńı je však oboustranný, mutualistický vztah rostlin a opylovač̊u. Bylo by proto zaváděj́ıćı

kvantifikovat pouze jeho význam z hlediska rostliny (VI); d̊uležitý je také př́ınos interakce pro

živočǐsného partnera (VII). Vázquez (2012) upozornil na to, že zat́ımco o oprávněnosti zanedbáváńı

efektivity opylovač̊u se vedou spory, kvantifikovat význam rostlin z hlediska opylovače se dosud

nikdo ani nepokusil. Z technických d̊uvod̊u je toto ještě h̊uře realizovatelné než odhadovat př́ınos

k fitness rostlin, u nichž se opylováńı do reprodukčńı úspěšnosti promı́tá o něco př́ıměǰśı cestou.

Převládá tedy názor, že zahrnut́ı VI a VII by přineslo v́ıce pot́ıž́ı než užitku. Přesto Sánchez-

Lafuente et al. (2012) upozorňuj́ı na to, že např. u autoinkompatibilńıch rostlin může být mezi

efektivitou opylovače a jeho četnost́ı negativńı korelace, odhadovat T pouze pomoćı četnosti návštěv

proto nemuśı být vhodné za všech okolnost́ı.

2.5.3 Separace jednotlivých parametr̊u

At’ již budeme hodnotit efektivity opylovač̊u a rostlin, nebo se omeźıme pouze na četnosti interakćı,

je zřejmé, že hodnota hrany může být asymetrická – tentýž vztah může být pro rostlinného partnera

jinak významný než pro opylovače (Bascompte et al. 2006). Pokud budeme cht́ıt zjistit relativńı

význam hrany pro rostlinu, nezaj́ımá nás informace I a II (popř. VII). Závislost na I a II odstrańıme,

vyděĺıme-li každou hodnotu v bipartitńı matici součtem hodnot celého př́ıslušného řádku. Tuto

operaci můžeme udělat i v matici neohodnocené śıtě, č́ımž dostaneme ohodnocenou śıt’ ukazuj́ıćı,

pro které rostliny může mı́t konkrétńı opylovač jak velký význam. Totéž plat́ı i opačně: pro zjǐstěńı

relativńıho významu hrany pro opylovače lze hodnoty vydělit součtem hodnot př́ıslušného sloupce

a odstranit tak závislost na III a IV.

Odstranit závislost hodnot hran na některých z prvńıch pěti parametr̊u tabulky 1 se může
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hodit i v jiných př́ıpadech, např. chceme-li srovnat v́ıce śıt́ı vytvořených r̊uznými metodami. Pro

některé aplikace nás může zaj́ımat pouze samotná preference opylovače ke konkrétńım rostlinám

(V). Tuto hodnotu od ostatńıch vliv̊u oprost́ıme jej́ım vyděleńım jak součtem hodnot daného řádku,

tak i sloupce. Hodnotu hrany eij mezi j-tým opylovačem a i-tou rostlinou tedy můžeme přepoč́ıtat

na e′ij takto:

e′ij =
eij

A∑
k=1

(eik) ·
P∑
l=1

(elj)

.

Pro zodpov́ıdáńı otázek týkaj́ıćıch se vlastnost́ı jedinc̊u konkrétńıch druh̊u by bylo praktické

oddělit od sebe vliv I a II, resp. III a IV. Abychom mohli separovat efekt I od II, je třeba znát

početnosti jednotlivých rostlinných druh̊u na ploše, k ńıž se śıt’ vztahuje; obdobně pro odděleńı

vliv̊u III a IV bychom museli zjistit početnosti opylovač̊u. Zat́ımco kvantifikovat abundance nepo-

hyblivých rostlin neńı z technického hlediska problém, zjǐst’ovat početnosti (resp. populačńı hustoty)

živočich̊u vyžaduje poměrně velké úsiĺı. Použ́ıt můžeme např. metodu značeńı a zpětných odchyt̊u

(Schnabel 1938). Ta je však u hmyzu náročně proveditelná jak kv̊uli jeho dobrým a poměrně vari-

abilńım migračńım schopnostem (Wikelski et al. 2010; Gathmann & Tscharntke 2002), tak kv̊uli

krátké době života, a předevš́ım kv̊uli velkým početnostem a relativně malé detekčńı pravděpo-

dobnosti, tj. šanci chyceńı jedince (Nielsen 1969; Ball & Morris 2004). Zjistit něco o početnostech

a populačńıch hustotách všech druh̊u živočich̊u zahrnutých v opylovaćı śıti je tak prakticky nemožné.

3 Nejednotnost popisu opylovaćıch śıt́ı

3.1 Co je v opylovaćıch śıt́ıch základńı taxonomickou jednotkou?

Dosud jsem pracoval s představou, že každý vrchol grafu opylovaćı śıtě odpov́ıdá jednomu druhu.

Nyńı bych však rád podrobněji rozebral, zda je druh opravdu nejvhodněǰśı taxonomickou jednotkou.

I přes mnohé problémy s definićı druhu nelze druh považovat za jednotku arbitrárně stanovenou

tak jako vyšš́ı taxonomické jednotky. Druhem mysĺıme soubor jedinc̊u, kteř́ı jsou od př́ıslušńık̊u

ostatńıch druh̊u reprodukčně a tedy i evolučně odděleni, zato společná evolučńı minulost jedinc̊u

v rámci druhu sahá teoreticky až do současnosti. Proto lze předpokládat, že i jejich vlastnosti

spřažené s opylováńım by měly být v rámci druhu kohezńı, zato však odlǐsné pro r̊uzné druhy.

To ovšem neznamená, že by neexistovala žádná vnitrodruhová variabilita. Ta je dobře dokumen-

tována zejména na rozd́ılech mezi pohlav́ımi. Je např. známo, že samice pestřenek žerou v́ıce pylu

než samci, lǐśı se i v tom, které rostliny preferuj́ı (Irvin et al. 1999; Hickman et al. 1995). Samci

hmyzu se od samic lǐśı také mobilitou (Ball & Morris 2004). Rozlǐsovat pohlav́ı při sestavováńı

opylovaćıch śıt́ı by tedy mohlo přinést nové relevantńı informace, zpravidla se to však nedělá.

I v rámci téhož pohlav́ı mohou r̊uzńı jedinci opylovač̊u téhož druhu preferovat r̊uzné rostliny, je-

jich preference se mohou měnit i v pr̊uběhu ontogeneze (Ings et al. 2009). Takový druh by z hlediska

rostlin nemohl být považován za jednu entitu, p̊usobil by jako řada vzácněǰśıch specializovaněǰśıch

druh̊u. Nejlepš́ı by tedy bylo vytvořit śıt’ na individuálńı úrovni, to je ovšem prakticky nemožné.

O popsáńı struktury śıtě na individuálńı úrovni se pokusili Dupont et al. 2011, avšak pouze

v rámci jedné dvojice druh̊u: vytvořili śıt’ mezi jedinci dělnic včel medonosných (Apis mellifera)

a jedinci pcháče osetu (Cirsium arvense). Uspokojivé z hlediska už́ıváńı druhu jako základńı jed-

notky budiž to, že alespoň v takovémto grafu nenalezli žádné moduly (viz kapitola 5.2). Sociálńı

včelu Apis mellifera však nepovažuji za nejvhodněǰśı model pro tento výzkum, protože u tohoto
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druhu opyluj́ı pouze dělnice, lze tedy čekat menš́ı vnitrodruhovou variabilitu opyluj́ıćıch jedinc̊u

než u druh̊u, u kterých květy navštěvuj́ı př́ıslušńıci obou pohlav́ı.

Waser et al. (1996) si všimli, že dokonce jednomu jedinci se v pr̊uběhu času měńı poměr pylu

a nektaru, který potřebuje ke své výživě. Podle toho se také měńı spektrum rostlin, které navštěvuje,

i mı́ra jeho specializovanosti. Tyto výsledky ukazuj́ı, že ani rozeznáváńı jednotlivých individúı by

bez informace o časové struktuře śıtě (viz kapitola 3.2) nebylo ideálńı.

Často však bývá naopak problém s t́ım, že některé opylovače nelze určit ani do druhu, v př́ıpadě

některých druhových komplex̊u nebývá druhová rozmanitost ani známá. Občas se proto muśıme

spokojit s méně přesnou determinaćı. Např. určováńı opylovač̊u do rod̊u, funkčńıch skupin či

trofických druh̊u bývá v literatuře poměrně hojně zastoupeno, přestože nepřesná vypov́ıdaćı hod-

nota (např. o specializovanosti) výsledné śıtě je zřejmá. Jaký dopad na strukturu śıtě může mı́t

takovéto znepřesněńı taxonomického rozlǐseńı, neńı př́ılǐs známo.

3.2 Variabilita v prostoru a čase

Často mezi sebou bývaj́ı porovnávány śıtě z r̊uzných mı́st (např. Olesen & Jordano 2002) či

z r̊uzných čas̊u (např. Devoto et al. [2012] sledovali změnu struktury śıtě s postupuj́ıćı sukceśı).

Jednotlivé śıtě v sobě však nenesou informace o časové a prostorové variabilitě ve své stavbě, proto

v takovýchto srovnáńıch může ze statistického hlediska jedna śıt’ sloužit pouze jako jeden
”
datový

bod“. Zároveň je však zjevné, že prostorové i časové škály, na nichž bývaj́ı data sb́ırána, často

bývaj́ı př́ılǐs velké na to, aby bylo možné na výsledný výčet druh̊u a interakćı nahĺıžet jako na

jednu homogenńı śıt’. V extrémńım př́ıpadě se některé dvojice druh̊u z téže śıtě nemusely ani v̊ubec

setkat (např. kv̊uli odlǐsné fenologii, detailněji viz kapitola 3.4.2).

3.2.1 Prostorová struktura śıtě

Je známo, že složeńı rostlinného společenstva záviśı mj. na lokálńıch vlastnostech p̊udy (např.

vlhkosti či úživnosti) a mikroklimatických podmı́nkách (např. zast́ıněnosti). Stejně tak druhové

složeńı hmyźıho společenstva nebývá na velkých plochách stejné, může být ovlivněno jak mikro-

habitatovými podmı́nkami (st́ın, závětř́ı, hustota porostu), tak množstv́ım zdroj̊u poskytovaných

okolńımi kvetoućımi rostlinami (které mohou p̊usobit i opačnými vlivy, např. Fiedler [2011] zjis-

tila, že dominuj́ıćı kvetoućı rostlina, netýkavka žláznatá, může okolńım rostlinám
”
odčerpat“ opy-

lovače; Bartomeus et al. [2008] naopak ukázali, že kosmatcovńık dominuj́ıćı v některých oblastech

mediteránńıho pobřež́ı k sobě láká hmyz, který poté navštěvuje i rostliny v jeho okoĺı). Spektrum

opylovač̊u téže rostliny se tak může výrazně lǐsit i mezi mı́sty vzdálenými od sebe jen několik

deśıtek metr̊u (Herrera 1988; Janovský et al., nepublikováno). To může mı́t také dopad na základńı

charakteristiky śıtě (např. pr̊uměrné specializovanosti druh̊u), které se tak mohou r̊uznit i na ploše

velikosti jen několika jednotek hektar̊u (Hadrava et al. 2013), tedy ploše odpov́ıdaj́ıćı územı́, z něhož

se obvykle sestavuje jediná śıt’. Dupont & Olesen (2009) však naopak ukázali, že jiná charakteris-

tika, modularita, se neměńı ani ve větš́ıch prostorových měř́ıtćıch, pakliže je na nich velmi podobná

vegetace. Jejich práce srovnávala tři vřesovǐstńı lokality na severu Dánska, vzdálenosti mezi lokali-

tami byly řádově jednotky kilometr̊u. Tyto lokality měly sice velmi podobné druhové složeńı rostlin,

spektrum opylovač̊u se však mezi nimi výrazně lǐsilo.
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3.2.2 Variabilita během dne

Během dne se měńı aktivita živočich̊u (např. kv̊uli denńım cykl̊um teplot, osvitu, kv̊uli změnám

počaśı a v závislosti na tom, kolik potravy již sehnali dř́ıve během dne). Stejně tak ani rostliny

nemaj́ı květy aktivńı nepřetržitě, mohou produkci pylu a nektaru regulovat dle denńı doby a počaśı

či podle toho, zda již byly opyleny (Fründ et al. 2011). Druhové složeńı aktivńıch opylovač̊u a ak-

tivńıch rostlin se tedy během dne měńı a s ńım se během dne r̊uzńı i složeńı opylovaćı śıtě.

V extrémńım př́ıpadě nav́ıc může doj́ıt k tomu, že některá dvojice druh̊u rostliny a opylovače

se nemusej́ı v̊ubec setkat, typickým př́ıkladem mohou být nočńı opylovači jako třeba netopýři či

někteř́ı motýli, kteř́ı v̊ubec nemusej́ı narazit na květy rostlin zav́ıraj́ıćıch své květy na noc, nebo

naopak rostliny přizp̊usobené na tyto nočńı opylovače nemusej́ı mı́t dobu aktivity květ̊u překrytou

s dobou aktivity denńıch opylovač̊u (Fleming et al. 2009; Kato et al. 2008).

3.2.3 Variabilita během sezóny

Sezónńı změny ve složeńı hmyźıch společenstev a ve složeńı kvetoućıch rostlin byly intenzivně stu-

dovány tradičńımi zoologickými i botanickými př́ıstupy. Mnohé druhy hmyzu maj́ı létaj́ıćı dospělá

stadia pouze určitou část roku, během sezóny se měńı také letová aktivita dospělc̊u (Ball & Morris

2004). Podle načasováńı hmyźı aktivity se zase měńı načasováńı kveteńı rostlin (Mosquin 1971).

Sezónńı změny mohou mı́t dopady na to, jaćı opylovači budou na tentýž rostlinný druh v r̊uznou

dobu létat, i na to, jak se bude během roku měnit druhové složeńı květ̊u navštěvovaných jedńım

druhem opylovače. Sezónńı změny ve druhovém spektru partner̊u mohou být docela výrazné; např.

Herrera (1988) zjistil, že na levanduli širolistou (Lavandula latifolia) ve Španělsku létalo pouze

21,7% druh̊u opylovač̊u po celou dobu jej́ıho kveteńı (3 měśıce). Opačnou studii udělali např. de

Novais et al. (2009). Ti na základě rozboru složeńı pylu z těl včel Apis mellifera studovali změny

druhového spektra rostlin, které včela během roku navštěvuje. Přestože tuto studii dělali v tropické

Braźılii, v mı́stech s jen malou sezonalitou, druhové složeńı pylu se v pr̊uběhu roku také měnilo.

V závislosti na délce doby, po kterou bude systém rostlin a jejich opylovač̊u studován, se bude

lǐsit i zastoupeńı dvojic druh̊u rostlin a opylovač̊u, kteř́ı se kv̊uli nepřekrývaj́ıćı se fenologii nemohou

setkat (Jordano 1978). Problémy to přineslo třeba meta-analýze Ollerton & Cramner (2002), ve

které použili 36 śıt́ı, mezi nimiž počet pozorovaćıch dn̊u za sezónu koĺısal od 3 do 300. Kv̊uli

neznámému sezónńımu species-turnoveru však nebyli s to efekt r̊uzné mı́ry překryvu fenologíı ze

śıt́ı odfiltrovat, což limitovalo jejich možnosti zhodnotit specializovanost opylovač̊u s ohledem na

š́ı̌rku jejich potravńı nab́ıdky. Olesen et al. 2011 odhadli, že i v krátkosezónńım Grónsku nemůže

doj́ıt k 28% z nulových interakćı (viz kapitola 3.4.2) právě kv̊uli nepřekrývaj́ıćı se fenologii.

Ačkoli se druhové složeńı v pr̊uběhu sezóny měńı, některé charakteristiky śıt́ı mohou z̊ustávat

pro danou lokalitu podobné po celou dobu sezóny. Dupont & Olesen (2012) takto odhalili na śıt́ıch

z dánských vřesovǐst’ celosezónńı stabilitu v charakteristikách modularity (jmenovitě v jej́ı śıle,

v počtu modul̊u i v proporćıch uzlových, periferńıch a spojovaćıch druh̊u – viz kapitola 5.2).

3.2.4 Variabilita mezi roky

Rostliny bývaj́ı často dlouhověké, jejich společenstva z̊ustávaj́ı řadu let podobná. Oproti tomu

populace hmyzu jsou v pr̊uběhu let velmi dynamické. Např. Herrera (1988) při šestiletém studiu

levandule širolisté (Lavandula latifolia) zaznamenal pouhých 35,7% druh̊u opylovač̊u během všech

šesti sezón. Mezi jednotlivými roky se lǐsilo, který druh byl na levanduli nejhojněǰśı. Stř́ıdalo se

13



dokonce i to, zda na této rostlině dominovali blanokř́ıdĺı (Hymenoptera) či motýli (Lepidoptera).

Dalo by se tedy očekávat, že mezisezónńı změny by se mohly promı́tnout do struktury śıt́ı.

Dupont et al. (2009) však při studiu meziročńıch změn śıt́ı z šesti r̊uzných lokalit např́ıč biomy zjis-

tili, že přestože druhové složeńı opylovač̊u se mezi sezónami měńı, všechny základńı charakteristiky

śıt́ı (A, P , I, C, rozděleńı centralit, zahńızděnost i modularita – viz kapitola 4) z̊ustávaj́ı podobné.

Tyto výsledky je možné si s trochou nadsázky představit tak, že pro dané mı́sto (definované

vegetaćı, klimatem, ale také rozlohou pozorované plochy a pozorovaćım úsiĺım) existuj́ı nějaké

předem dané niky pro opylovače, které stř́ıdavě obsazuj́ı r̊uzné druhy. Ty se však zapojuj́ı podobně.

3.3 Co vše může být v śıti zaznamenáno

Pomoćı opylovaćı śıtě nebývaj́ı znázorňovány pouze výsledky studíı zabývaj́ıćıch se celým spole-

čenstvem určitého územı́. Vedle takovýchto tzv. úplných śıt́ı (‘total-network’) byla udělána také

řada praćı zaměřených pouze na konkrétńı taxonomickou skupinu opylovač̊u (Jordano 1987) nebo

pouze na některé vybrané rostlinné druhy a jejich opylovače (Kato et al. 2008). I takováto data lze

znázornit jako graf śıtě rostlin a jejich opylovač̊u a i na ně lze aplikovat metody analýz opylovaćıch

śıt́ı. Je však nutné být si vědom limitaćı použitých dat. Zat́ımco úplné opylovaćı śıtě jsou v ekologii

poměrně mladou záležitost́ı (jedny z prvńıch udělali Memmott [1999] či Elberling & Olesen [1999]),

studie, jejichž výstupem byla mj. data použitelná pro sestaveńı alespoň částečné śıtě, byly pub-

likovány i dř́ıve. Již Jordano (1987) ve své meta-analýze zpracoval 36 takových śıt́ı. Problémem śıt́ı

konstruovaných z těchto starš́ıch praćı je často také nedostatečné taxonomické rozlǐseńı.

3.4 Problémy konceptu opylovaćıch śıt́ı

3.4.1 Pozorovaćı úsiĺı (sampling effort)

Rozděleńı početnost́ı druh̊u je velmi sešikmené. Zat́ımco jen několik málo druh̊u je velmi běžných,

většina druh̊u je vzácných (MacArthur & Wilson 1967, str. 11; Šizling et al. 2009). Z toho vyplývá

skutečnost, že i ve chv́ıli, kdy některé druhy máme zaznamenané mnohokrát, jiné, které by do

śıtě pro danou lokalitu měly být zaneseny, nemusej́ı být během studie (provedené v konečném

čase) v̊ubec nalezeny. Kromě chyběj́ıćıch druh̊u nám však mohou chybět také záznamy interakćı

mezi některými dvojicemi druh̊u, které zaznamenány máme. Pokud se v śıti vyskytuje např. druh

opylovače, který za celou studii zaznamenáme pouze jednou, je zřejmé, že jej zaznamenáme pouze

na jednom rostlinném druhu i v př́ıpadě, že by se jednalo o opylovače bez jakýchkoli preferenćı.

V analýzách binárńıch śıt́ı však bude takovýto druh vždy hodnocen jako
”
specialista“.

Tento problém se v každém př́ıpadě týká opylovač̊u, podle metody sběru dat se do r̊uzné mı́ry

vztahuje také na rostliny. Obdobně jako u hodnoceńı hran (viz kapitola 2.5) i zde zálež́ı na tom,

zda bylo úsiĺı standardizováno na určitou plochu (a tedy vzácné rostliny byly pozorovány méněkrát

než rostliny hojné) nebo na jednotlivé rostlinné druhy (a tedy všechny rostliny byly pozorovány se

stejným úsiĺım bez ohledu na početnost). I ve druhém př́ıpadě však mohou být záznamy z některých

rostlin bohatš́ı než záznamy z jiných, to proto, že daný rostlinný druh má větš́ı
”
obecnou atrakti-

vitu“ (např. větš́ı květenstv́ı či jiné vlastnosti, které jsem v tabulce 1 shrnul do bodu II).

Výsledná śıt’ tedy nikdy neńı ideálńı śıt́ı pro dané územı́, ideálńı śıti se pouze bĺıž́ı s rostoućım

pozorovaćım úsiĺım. Reálně v ńı však nebudou zaneseny všechny vrcholy (a tedy ani jejich hrany)

a bude chybět i řada hran vedoućıch mezi vrcholy, které v śıti zaznamenané máme. Výhodou je

proto použ́ıvat ohodnocené grafy, v nichž je patrné, jak dobře je množina partner̊u každého druhu
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podchycena, a lze z nich vyvodit šanci chyby zp̊usobené malým počtem pozorováńı (Blüthgen 2010).

3.4.2 Dva typy nulových interakćı

Tzv. nulovou interakćı či nulovou hranou mı́ńıme neexistuj́ıćı hranu, tedy vztah mezi opylovačem

a rostlinou, kteř́ı v opylovaćı śıti nesoused́ı. Název nulové hrany pocháźı odtud, že daný vztah je

v matici bipartitńı śıtě vyjádřen nulovou hodnotou. Kv̊uli problému, který jsem vysvětlil v předchoźı

kapitole, rozdělili Olesen et al. (2011) nulové hrany do dvou kategoríı:

1. chyběj́ıćı hrany (missing links)

2. zakázané hrany (forbidden links)

Chyběj́ıćı hrany znamenaj́ı, že k této interakci docháźı, jenom nebyla při daném pozorovaćım

úsiĺı zaznamenána. Olesen et al. (2011) v pr̊uběhu sběru dat pro sestaveńı śıtě chytali všechny druhy

opylovač̊u a zjǐst’ovali, jaký pyl na sobě maj́ı. Za předpokladu, že se pyl na hmyźı těla nedostává

jinak než při návštěvě květu rostlinného druhu tento pyl produkuj́ıćıho, takto odhalili př́ıtomnost

mnoha nových, př́ımým pozorováńım nezaznamenaných hran. T́ımto došli k závěru, že chyběj́ıćı

hrany tvoř́ı 35% všech neexistuj́ıćıch hran.

Zbylých 65% nulových hran nazvali zakázanými. Těmi mı́ńı takové interakce, ke kterým skutečně

nedocháźı, a můžeme tedy hledat vysvětleńı, proč nejsou využity. Důvody, proč některý opylovač

některou rostlinu nenavštěvuje, jsou de facto dva. Bud’to ji nemůže potkat, nebo ji potkat může,

ale přesto na jej́ım květu nepřistane.

Minout se mohou druhy bud’to prostorově (např. rostlina kvete pouze v hustém porostu, kam

někteř́ı opylovači nelétaj́ı) nebo časově (rostlina kvete v nevhodnou denńı dobu nebo se s opylovačem

nepřekrývá fenologicky); detailněji viz kapitola 3.2. Podle Olesen et al. (2011) může být odlǐsná

fenologie při celosezónńım pozorováńı zodpovědná za přibližně čtvrtinu všech zakázaných hran.

Zbytek, tedy na př́ıkladové studii většina zakázaných hran, ale pouze přibližně polovina všech

nulových hran, jsou takové nulové interakce, že opylovač se dané rostlině skutečně vyhýbá. Zde

přicháźı na řadu hledáńı biologických od̊uvodněńı, proč tomu tak je. Tyto d̊uvody mohou být

rozmanité. Obecně lze ř́ıct, že opylovač s rostlinou na sebe nejsou adaptováni. Rostlina má polinačńı

syndrom lákaj́ıćı některou skupinu opylovač̊u (Fenster 2004; Waser 1996), ale nemuśı tvořit vhodné

chemické signály rozeznatelné jinými opylovači (Junker et al. 2010), nemuśı mı́t jimi dobře rozlǐsi-

telnou barvu a nemuśı je lákat ani t́ım, že by nab́ızela pro ně vhodné zdroje (Rasmussen & Olesen

2000; Dupont et al. 2004). Rostlina s opylovačem také může být nekompatibilńı morfologicky (např.

hloubkou nektária a délkou sosáku, Stang et al. 2006; Kritsky 2001).

3.4.3 Pseudoreplikace

Daľśım problémem, který v opylovaćıch śıt́ıch nelze spolehlivě ošetřit, je hrozba pseudoreplikace.

Data, z nichž jsou opylovaćı śıtě poskládány, pocházej́ı zpravidla z pozorováńı pouze několika jedinc̊u

každého rostlinného druhu (např. Kato et al. [2008] měli od každého druhu rostliny pouze po jednom

jedinci), jsou však interpretována jako obecná vlastnost daného druhu na dané lokalitě. Pokud

opakovaně zaznamenáváme opylovače z téhož rostlinného jedince, do našich výsledk̊u se promı́tnou

také konkrétńı individuálńı vlastnosti tohoto jedince. Pokud by např. některý ze stromů, který Kato

et al. (2008) pozorovali, ležel v bĺızkosti hńızda některého z druh̊u včel, je možné, že by tento druh

na květech dominoval i v př́ıpadě, že ostatńı jedince téhož druhu opyluje převážně jiný včeĺı druh.

Informaci o tom, z kolika skutečně nezávislých pozorováńı pocháźı výsledný seznam interakčńıch
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partner̊u jednotlivých druh̊u, však ze samotné śıtě nevyčteme.

4 Metody analýz opylovaćıch śıt́ı

Byla vyvinuta řada r̊uzných index̊u, jejichž hodnoty lze spoč́ıtat na základě struktur ekologických

śıt́ı. V této kapitole uvád́ım jejich přehled včetně diskuse o limitaćıch jejich použit́ı a o jejich

biologickém významu. Kromě index̊u již už́ıvaných při analýze mutualistických śıt́ı uvád́ım i několik

metod, které dosud nebyly v této souvislosti použity, avšak své uplatněńı by zde naj́ıt mohly.

Metody lze rozdělit do dvou kategoríı:

1. species-level

2. network-level

Zat́ımco species-level metody nám dávaj́ı informace o jednotlivých druźıch v rámci śıtě a využ́ı-

vaj́ı se např. pro vytipováńı významných druh̊u ve společenstvu, metodami network-level můžeme

charakterizovat celou śıt’ a tuto charakteristiku použ́ıt např. pro srovnáńı se śıt́ı jinou.

4.1 Základńı charakteristiky śıt́ı

Základńımi network-level charakteristikami, které můžeme vyč́ıst jak z ohodnocených, tak neohod-

nocených śıt́ı, jsou počet druh̊u opylovač̊u A, počet druh̊u rostlin P a počet interakćı I v śıti. I může

nabývat hodnot od max(A,P ) do A ·P . Celkový počet druh̊u S lze vyjádřit jako A+P . Prostý ab-

solutńı počet druh̊u A či P jsou hodnoty závisej́ıćı předevš́ım na velikosti sledované plochy, výběru

konkrétńı lokality i pozorovaćım úsiĺı. Zaj́ımavěǰśı informaci však může nést poměr mezi nimi A/P

(Trøjelsgaard & Olesen 2013).

4.1.1 Konektivita śıtě (C)

Sṕı̌se než počet interakćı I bývá použ́ıvána tzv. konektivita (C) vyjadřuj́ıćı procentuálńı zastoupeńı

využ́ıvaných interakćı ze všech teoreticky možných, tedy

C = 100 · I

A · P
. (1)

Termı́n konektivita se použ́ıvá také v potravńıch śıt́ıch. Ty však nemusej́ı být bipartitńı, proto

je v nich definován jako I/(S2) (Cattin et al. 2004). Tyto dvě mı́ry konektivity jsou vzájemně

neporovnatelné. V této práci bude slovo konektivita použ́ıváno ve smyslu rovnice (1).

Problémem s využit́ım hodnoty konektivity je jej́ı závislost na velikosti śıtě. Konektivita je

systematicky větš́ı v menš́ıch śıt́ıch. To si lze snadno představit: když do śıtě přibyde nový opylovač,

vzhledem k nepoměru specialist̊u ku generalist̊um (Dormann et al. 2009; Jordano et al. 2003;

Vázquez & Aizen 2003; Albert et al. 2000) se bude jednat sṕı̌se o relativńıho specialistu; počet

využitých interakćı tak zvýš́ı pouze málo, počet všech teoreticky možných však zvýš́ı o hodnotu

rovnou počtu rostlin v śıti.

Aby byly hodnoty konektivity z r̊uzně velkých śıt́ı vzájemně porovnatelné, je zapotřeb́ı zjistit,

jaký je vztah mezi konektivitou a velikost́ı śıtě. Poté bude možno tuto systematickou, nezaj́ımavou

složku variability v konektivitě odfiltrovat od té, kterou nelze takovouto jednoduchou úvahou

vysvětlit, a pro kterou je třeba hledat daľśı vysvětleńı. O to se pokusil Jordano (1987), došel

ke vztahu

C = 0, 4994−0,017·S ,
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tento vztah vysvětlil 69,3% variability v C. K obdobné rovnici dospěli také Olesen a Jordano (2002),

na svá data nafitovali křivku

C = 13, 83−0,003·S ,

která vysvětlila 61,6% variability v konektivitě. S od̊uvodněńım, proč předpokládat zrovna expo-

nenciálńı závislost na S se Jordano (1987) odkazuje na metodiku z potravńıch śıt́ı, kde však maj́ı

C i S trochu jiný význam. Zat́ımco v potravńıch śıt́ıch nacháźıme jednoduchý kvadratický vztah

mezi S a velikost́ı śıtě, která je C nepř́ımo úměrná, u bipartitńıch opylovaćıch śıt́ı nelze velikost

śıtě A · P vyjádřit pouze pomoćı počtu druh̊u S (neboli A + P ), potřebovali bychom také infor-

maci o vyrovnanosti poměru A/P . Domńıvám se, že u opylovaćıch śıt́ı neńı model C = αβ·S t́ım

nejvhodněǰśım, který lze pro zjǐstěńı závislosti konektivity na velikosti śıtě použ́ıt.

4.1.2 Generalizovanost

Např́ıč śıtěmi lze také srovnávat obecnou specializovanost, resp. generalizovanost druh̊u. K tomu

bývaj́ı často využ́ıvány poměry I/A, resp. I/P , značené též LA a LP (Olesen & Jordano 2002).

Výhodou těchto poměr̊u počtu r̊uzných interakćı připadaj́ıćıch na druh je jejich snadná interpretace.

Obdobnou veličinu lze definovat také na druhové úrovni, kdy generalizovanost druhu je počet

hran vedoućıch do vrcholu př́ısluš́ıćıho danému druhu, tedy stupeň vrcholu deg(v).

4.2 Specializovanost

Základńım parametrem, který bychom mohli cht́ıt ze śıtě vyč́ıst, je specializovanost druh̊u v ńı

obsažených. Specializovanost můžeme hodnotit bud’ na úrovni jednotlivých druh̊u (species-level),

nebo můžeme zjǐst’ovat pr̊uměrnou mı́ru specializace všech druh̊u v śıti. Ačkoli se může zdát, že

poč́ıtáńı specializovanosti na základě śıtě je triviálńı úkol, výběr možných metod je poměrně roz-

manitý (Dormann 2011).

4.2.1 Specializovanost a generalizovanost

V kapitole 4.1.2 jsem zmı́nil výpočet generalizovanosti jako poměr I/A, resp. I/P . Protože spe-

cializovanost je opakem generalizovanosti, lze ji na úrovni śıtě (přesněji partity śıtě) vyjádřit jako

převrácenou hodnotu z generalizovanosti, tedy jako poměr A/I, resp. P/I. Této veličině se ř́ıká

efektivńı specializace F (May & Beverton 1990; Novotný et al. 2010). F může nabývat hodnot od

1/P , resp. 1/A do 1. J́ı odpov́ıdaj́ıćı species-level metrika specializovanosti je 1/ deg(v) se stejným

možným rozsahem hodnot.

Poměry I/A a I/P vlastně vyjadřuj́ı pr̊uměrnou hodnotu deg(v) jedné partity. Kromě pr̊uměru

stupň̊u nám však určitou informaci může poskytnout i jejich variabilita. Tu bere v potaz Lloyd̊uv

index specializovanosti L (Basset 1999). Vstupńımi informacemi pro jeho výpočet jsou pr̊uměr X

a rozptyl S2 rozděleńı stupň̊u jedné partity. Specializovanost této partity poté vyjadřuje jako

L =
S2 −X
X2

+ 1 . (2)

4.2.2 Mı́ry specializovanosti v ohodnocených grafech

Předpokládejme hypotetickou śıt’, v ńıž dva druhy opylovač̊u navštěvuj́ı oba stejný počet rostlinných

druh̊u. Zat́ımco prvńı z nich nemá skutečně žádné preference, druhý ve většině př́ıpad̊u navštěvuje

pouze jeden druh rostliny a jeho návštěvy ostatńıch druh̊u jsou vzácné. Z př́ıkladu je zřejmé, že
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máme-li k dispozici ohodnocený graf, můžeme za generalističtěǰśı druh považovat ten, který má

vyrovnaněǰśı hodnoty hran ej .

Př́ıkladem výpočt̊u dávaj́ıćıch dohromady počet určitých prvk̊u s vyrovnanost́ı jejich hodnot

jsou v biologii dobře známé indexy biodiverzity. Např. Sahli & Conner (2006) použili Simpson̊uv

index biodiverzity, aby j́ım poč́ıtali diverzitu opylovač̊u na květech r̊uzných druh̊u rostlin. Poč́ıtali

t́ım vlastně jakousi generalizovanost jednotlivých rostlinných druh̊u. Oproti tomu Shannonovým

indexem biodiverzity, vycházej́ıćım z teorie entropie, se inspirovali Blüthgen et al. (2006), a vytvořili

tak metodu pro výpočet species-level i network-level specializovanosti v ohodnocené bipartitńı śıti.

Blüthgen̊uv species-level index specializovanosti se znač́ı d. Jeho hodnotu pro i-tý rostlinný druh

lze vyjádřit jako

di =
A∑
j=1

(
p′ij · ln

(
p′ij
qj

))
, (3)

kde p′ij je hodnota hrany eij dělená sumou i-tého řádku bipartitńı matice (tedy hodnota poĺıčka

oprostěná od závislosti na I a II, viz kapitola 2.5) a qj je suma j-tého sloupce matice dělená sumou

všech hodnot z celé matice.

Aby výsledek nabýval hodnot v rozsahu od 0 do 1, lze jej standardizovat jako

d′i =
di − dmin
dmax − dmin

, (4)

kde dmin a dmax jsou nejmenš́ı a největš́ı možná d, která by i-tý druh mohl mı́t při daném počtu

interakćı a při daném rozděleńı marginálńıch součt̊u matice.

Blüthgen et al. (2006) k tomuto indexu navrhli také odpov́ıdaj́ıćı network-level metriku H2

definovanou vztahem

H2 = −
P∑
i=1

A∑
j=1

(pij · ln (pij)) . (5)

Hodnota H2 s rostoućı specializaćı klesá, pro jej́ı převedeńı do standardizované podoby H ′2
nabývaj́ıćı hodnot od 0 do 1 a rostoućı s rostoućı specializaćı je třeba přepočtu

H ′2 =
H2max −H2

H2max −H2min
, (6)

kde H2min a H2max opět znač́ı nejmenš́ı a největš́ı možnou hodnotu specializace H2, která by

v matici o daných parametrech mohla nastat.

4.2.3 Indexy specializovanosti v parazitologii

Metodami kvantifikace specializovanosti se vedle ekologie śıt́ı zabývá také parazitologická literatura

(J̊uzová 2009). Parazitologové definovali několik index̊u hostitelské specifity (host specifity), jimiž

kvantifikuj́ı specializovanost parazita na své hostitele. Použ́ıvaj́ı je např. pro predikci šanćı úspěšné

invaze parazita. Tytéž výpočty lze aplikovat i na jiné typy interakćı než paraziticko-hostitelské.

Parazitologické indexy berou v potaz také vzájemnou př́ıbuznost interakčńıch partner̊u – parazita

specializovaného na dva bĺızce př́ıbuzné druhy hostitele tedy posuzuj́ı jako relativně specializo-

vaněǰśıho než parazita specializovaného na dva druhy vzdáleně př́ıbuzné.

Poulin & Mouillot (2003) navrhli metodu, v ńıž se mezi dvojićı hostitelských druh̊u poč́ıtá délka

cesty v jejich fylogenetickém stromě (grafu, v němž vrcholy odpov́ıdaj́ı druh̊um a jejich společným

předk̊um a v němž hrany spojuj́ı předka s jeho nejbližš́ım potomkem). Výsledek indexu STD je
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roven polovině pr̊uměru z délek těchto cest, hodnota indexu tedy s rostoućı specializaćı klesá.

Možným rozš́ı̌reńım tohoto indexu je pr̊uměrovat délky cest váženým pr̊uměrem, kde váhy

odpov́ıdaj́ı prevalenćım jednotlivých hostitel̊u (procentuálńımu zastoupeńı nakažených jedinc̊u).

Tento index se znač́ı STD∗ (Poulin & Mouillot 2005) a dal by se stejně tak využ́ıt i v ekologii śıt́ı,

jako váhy by bylo možné použ́ıt hodnoty hran v interakčńı śıti.

Poulin & Mouillot (2003; 2005) uváděj́ı, že pro tyto výpočty lze mı́sto striktně dichotomického

fylogenetického stromu použ́ıt také strom, v němž jsou některé hrany kontrahované tak, že posledńı

společný předek pro všechny dvojice druh̊u v rámci rodu je zastoupen pouze jedńım vrcholem, stejně

tak je jediným vrcholem zastoupen posledńı společný předek pro všechny rody v rámci čeledi atd.

Problém těchto metod shledávám v tom, že se neoṕıraj́ı o vhodné mı́ry př́ıbuznosti druh̊u.

Zat́ımco počet internod̊u (a s ńım i délka cesty) ve fylogenetickém stromě bude záviset na tom,

do jaké mı́ry organismy lež́ıćı na této cestě v minulosti speciovaly a do jaké mı́ry druhy takto

vzniklé vymı́raly, využit́ı linnéovských taxonomických jednotek je zase limitované subjektivitou

jejich vymezeńı a závislost́ı jejich š́ı̌rky na popularitě a prozkoumanosti té které skupiny.

Jednou z možnost́ı, jak objektivně kvantifikovat př́ıbuzenské vztahy, je vypoč́ıtat genetické dis-

tance mezi druhy hostitel̊u. Tento zp̊usob využili např. Fallon et al. (2005) při sledováńı hostitelské

specifity plasmodia ptač́ı malárie. Zjǐst’ováńı genetických distanćı je však technicky náročné, do

ekologie śıt́ı v současné době prakticky nepřeveditelné. Domńıvám se však, že pro mnohá využit́ı

index̊u specializovanosti by mohlo být vhodněǰśı použ́ıt Poulin̊uv vzorec, ale mı́sto linnéovských

taxonomických jednotek vymezit jiné
”
škatulky“ podle jasné definice vyplývaj́ıćı z konkrétńıho ćıle

výzkumu (např. podle stář́ı divergence pro interpretaci v evolučńım kontextu či podle velikosti

areálu pro aplikace v biogeografii či biologii invaźı).

4.3 Strukturńı centralita bodu

Jednou z motivaćı výzkumu śıt́ı je odhadnout, které druhy jsou jak významné pro společenstvo

(Memmott 1999). Pokud nechceme vliv vymizeńı druhu př́ımo modelovat (Memmott et al. 2004),

můžeme jako měř́ıtko významu druhu použ́ıt některý ze species-level index̊u popisuj́ıćıch postaveńı

druhu v śıti. Takto lze použ́ıt výše popsané metody výpočt̊u specializace (druhy interaguj́ıćı s v́ıce

partnery budou považovány za významněǰśı než ty interaguj́ıćı s málo partnery). Častěji se však

pro tento účel použ́ıvaj́ı tzv. hodnoty strukturńı centrality bodu (Mart́ın-González et al. 2009).

Koncept centrality vrcholu byl do ekologie přejat až druhotně, p̊uvodně byl vymyšlen k využit́ı

ve společenských vědách při analýzách sociálńıch śıt́ı, tedy graf̊u ukazuj́ıćıch propojenost lidské

společnosti a modeluj́ıćıch š́ı̌reńı informaćı (Freeman 1978). Z toho také plynou limitace užit́ı in-

dex̊u centrality: tyto mı́ry jsou definované pouze v neohodnocených jednomodových grafech. Opy-

lovaćı śıt’ je proto třeba před analýzou převést do této podoby (viz kapitola 2.4), počet vrchol̊u

v jednomodovém grafu n tedy odpov́ıdá bud’to A, nebo P .

Název centralita plyne z toho, že zakreslujeme-li śıt’ jednoduchým schématem obr. 1d, vrcholy

s velkou centralitou jsou ty, které je vhodněǰśı zakreslit do středu obrázku, zat́ımco vrcholy s ńızkou

centralitou mohou z̊ustat přivěšeny na periferii. Existuje několik zp̊usob̊u výpočtu centrality.

4.3.1 Degree centrality (DC)

Č́ım v́ıce soused̊u vrchol má, t́ım v́ıce jich může ovlivňovat. Nejjednodušš́ı mı́ra centrality degree

centrality (DC) je proto poč́ıtaná jako deg(vi) v jednomodovém grafu. Freeman (1978) zavád́ı pro
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srovnáváńı centralit mezi r̊uznými grafy normovanou degree centrality DC ′ definovanou jako

DC ′ =
DC

n− 1
.

Vzhledem k tomu, že propojenost śıtě nemuśı r̊ust s počtem vrchol̊u lineárně, bývá dnes při

analýzách śıt́ı DC normována tak, že se jej́ı hodnota vyděĺı sumou DC všech vrchol̊u z celého

grafu (Dormann et al. 2008; Dormann 2011).

4.3.2 Betweeness centrality (BC)

Druhou, a při analýzách opylovaćıch śıt́ı asi nejpouž́ıvaněǰśı, mı́rou centrality je betweeness centrality

(BC). Ta je pro i-tý druh definovaná jako počet takových dvojic ostatńıch druh̊u, pro které plat́ı,

že nejkratš́ı cesta mezi nimi vede i-tým vrcholem. Pokud mezi dvojićı vrchol̊u vede několik (m)

stejně dlouhých nejkratš́ıch cest a i-tý vrchol lež́ı pouze na k z nich, za tuto dvojici vrchol̊u se jeho

BC nezvýš́ı o 1, ale pouze o k/m.

Aby byla hodnota BC porovnatelná mezi r̊uznými śıtěmi, Freeman (1978) uvád́ı také nor-

movanou betweeness centrality BC ′ jako BC dělené takovou hodnotou, která odpov́ıdá největš́ı

teoreticky možné BC pro daný počet vrchol̊u, tedy

BC ′ =
2 ·BC

n2 − 3n+ 2
.

Takto normované BC ′ použili pro analýzu opylovaćı śıtě např. Mart́ın-González et al. (2009),

Dormann však pro analýzu opylovaćıch śıt́ı implementoval do R baĺıčku bipartite lepš́ı metodu

normováńı, v ńıž je každá hodnota BC dělena sumou všech BC z celé śıtě (Dormann et al. 2008;

Dormann 2011). Pro samotný výpočet surových hodnot BC je zde kromě výše popsané definice

nab́ızena také modifikace umožňuj́ıćı jejich výpočet v nespojitých śıt́ıch.

Při p̊uvodńım užit́ı v analýzách sociálńıch śıt́ı vzešla BC z představy, že osoba, která v grafu

sociálńı śıtě lež́ı
”
mezi“ dvěma jinými osobami, může rozhodovat o tom, které informace se mezi nimi

přenesou a které ne. Nejvyšš́ı význam tedy bude mı́t ta osoba, která lež́ı
”
mezi“ největš́ım počtem

dvojic osob. Takovýto význam však BC v opylovaćıch śıt́ıch postrádá. Zde si jej lze představit jako

př́ıspěvek i-tého druhu ke kompaktnosti jednomodové śıtě. Přikládat druh̊um s touto vlastnost́ı

nějaký větš́ı význam však nepovažuji za opodstatněné.

4.3.3 Closeness centrality (CC)

Definice closeness centrality (CC) vycháźı ve studiu sociálńıch śıt́ı z představy, že člověk nemůže

lidem, s nimiž v śıti př́ımo nesoused́ı, předávat informace př́ımo, ale jeho memy se k nim dostanou

jen zprostředkovaně, a to t́ım zprostředkovaněji, č́ım je dotyčný dál. Největš́ı centralitu má tedy

ten vrchol, který je k největš́ımu počtu daľśıch vrchol̊u co nejbĺıže: CC i-tého vrcholu je rovna

převrácené hodnotě ze sumy délek nejkratš́ıch cest mezi i-tým vrcholem a všemi ostatńımi vrcholy.

Freeman (1978) opět navrhuje normovat CC pro meziśıt’ové srovnáńı jeho vyděleńım nejvyšš́ı

teoreticky možnou hodnotou CC, Dormann však do R baĺıčku bipartite implementoval CC nor-

mované tak, aby součet CC z celé śıtě byl roven 1.

CC opět nemá pro využit́ı v opylovaćıch śıt́ıch jasné od̊uvodněńı. Podle mého názoru by se

sṕı̌se než jako měř́ıtko
”
pozitivńıho“ př́ınosu druhu pro spojitost společenstva dalo využ́ıt např.

jako mı́ra nebezpečnosti i-tého druhu pro společenstvo, pokud by se z něj začal š́ı̌rit opylovači
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přenášený druhově nespecifický patogen Pro tento účel by se však dala vymyslet i př́ıhodněǰśı

metrika, např. suma všech cest, které mezi každou dvojićı vrchol̊u vedou, vážená převrácenými

hodnotami z jejich délek, př́ıpadně vážená také hodnotami hran.

4.4 Jaccardova podobnost

Pro dvojici druh̊u l a k z téže partity lze spoč́ıtat tzv. Jaccardovu podobnost (Jaccard’s similarity).

Jej́ı hodnotu Jlk lze vyjádřit jako

Jlk =
a

a+ b+ c
, (7)

kde a je počet partner̊u sd́ılený druhy l a k, b je počet partner̊u l-tého ale nikoli k-tého druhu, c je

naopak počet partner̊u k-tého ale nikoli l-tého druhu (Novotný 2010).

Tato charakteristika může nabývat hodnot od 0 do 1. Do tradičńı ekologické terminologie lze

jej́ı význam přeložit jako procentuálńı překryv nik druh̊u l a k.

Pokud by se však l-tý a k-tý opylovač výrazně lǐsili v počtu rostlinných druh̊u, na nichž byli za-

znamenáni, jejich index podobnosti by vyšel malý i v př́ıpadě, že by se jejich niky zcela překrývaly

(množina partner̊u prvńıho opylovače by byla podmnožinou z množiny partner̊u druhého opy-

lovače). Lennon et al. (2001) proto navrhli jiný index podobnosti, S2, definovaný vztahem

S2lk =
a

a+ min(b, c)
. (8)

4.5 Funkčńı specializovanost (FS)

Funkčńı specializovanost (FS) ukazuje, do jaké mı́ry se lǐśı poloha niky daného druhu od polohy niky

určité skupiny organismů. Obdobně jako mı́ry centrality, i funkčńı specializovanost je inspirována

výzkumem sociálńıch śıt́ı. Do zpracováńı opylovaćıch śıt́ı ji zavedli Dalsgaard et al. (2008).

Před výpočtem funkčńı specializovanosti je třeba śıt’ převést do jednomodové (viz kapitola 2.4)

a arbitrárně si v ńı vymezit množinu druh̊u, v̊uči které chceme podobnost potravńı niky zjǐst’ovat.

Hodnota funkčńı specializovanosti i-tého druhu je rovna pr̊uměru z délek nejkratš́ıch cest mezi

i-tým druhem a každým z druh̊u nálež́ıćım do vybrané množiny.

Jako př́ıklad využit́ı této mı́ry uvedu práci Dalsgaard et al. (2008). Autoři v ńı srovnali podob-

nost potravńıch nik r̊uzných druh̊u kolibř́ık̊u s hmyzem. Zjistili, že ve srovnáńı s velkými kolibř́ıky,

drobńı kolibř́ıci využ́ıvaj́ı v śıti niky podobněǰśı nikám hmyzu; hmotnost kolibř́ık̊u vysvětlila 80%

variability v jejich funkčńı specializovanosti v̊uči hmyzu.

5 Struktura śıt́ı

Dosud jsem se zabýval pouze metodami, jejichž ćılem bylo obecně charakterizovat danou śıt’ a popsat

pozice jednotlivých druh̊u v ńı obsažených. Existuje však také opačný př́ıstup, při němž se snaž́ıme

ve spletité śıti vrchol̊u a hran naj́ıt, popsat a vysvětlit pravidelnosti a zákonitosti v jej́ı struktuře.

Zpravidla rozlǐsujeme dvě tyto strukturńı charakteristiky, nestedness (do češtiny budu překládat

jako zahńızděnost) a modularita (též kompartmentace).

5.1 Nestedness (zahńızděnost)

Ve struktuře śıtě můžeme pozorovat, zda druhy s malým počtem spoj̊u (specialisti) interaguj́ı sṕı̌se

s druhy, které maj́ı také málo spoj̊u, nebo naopak upřednostňuj́ı druhy, které maj́ı spoj̊u hodně
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(generalisti). Pokud málo propojené druhy upřednostňuj́ı hodně propojené druhy před jinými málo

propojenými druhy v́ıce, než by odpov́ıdalo náhodě, ř́ıkáme, že śıt’ je zahńızděná (nested). Tento

jev je u opylovaćıch śıt́ı častý (Bascompte et al. 2003), jeho př́ıčiny však nejsou zřejmé (Blüthgen

2010; Joppa et al. 2010). Zahńızděná a nezahńızděná śıt’ jsou vyobrazeny na obr. 2.

a b

Obr. 2: Dvě śıtě o stejných hodnotách A, P a I: a – zahńızděná śıt’; b – nezahńızděná śıt’.

5.1.1 Kvantifikace zahńızděnosti

Z předchoźıho výkladu by se mohlo zdát, že je celkem zřejmé, co zahńızděnost znamená. Přesto

existuje několik konceptuálně odlǐsných př́ıstup̊u, jak ji kvantifikovat.

Koncept zahńızděnosti byl do ekologie společenstev přejat až druhotně, p̊uvodně byl navržen

pro analýzu biogeografických dat. Atmar & Patterson (1993) zjǐst’ovali patrnosti v distribuci savc̊u

a pro tento účel sestavili bipartitńı graf, v němž jedna partita odpov́ıdala geografickým oblastem

a druhá savč́ım druh̊um. Hrana mezi i-tou lokalitou a j-tým druhem vedla právě tehdy, když j-tý

druh i-tou lokalitu obýval. Atmar & Patterson (1993) si všimli, že druhově chudá mı́sta obsahuj́ı

jen podmnožinu z druh̊u žij́ıćıch v mı́stech druhově bohatých. Tento jev nazvali zahńızděnost́ı

a sv̊uj software na jeho výpočet vydali pod jménem NTC (Nestedness Temperature Calculator).

Jejich metoda má tu vadu, že výsledek záviśı na velikosti a zaplněnosti śıtě. Tuto závislost odfil-

trovali až Rodŕıguez-Gironés & Santamaŕıa (2006). Sv̊uj vylepšený algoritmus pak pojmenovali

BINMATNEST . Pod t́ımto názvem je také implementován ve statistickém softwaru R (Dor-

mann et al. 2008; Dormann et al. 2009).

Princip této metody spoč́ıvá v tom, že se druhy v bipartitńı matici seřad́ı podle svých stupň̊u

tak, jako na obr. 2. Od levého dolńıho do pravého horńıho rohu matice se poté vede isoklina, taková

rostoućı křivka, která má napravo dol̊u od sebe co nejméně plných poĺıček a nalevo nahoru od sebe

co nejv́ıce plných poĺıček. Zastoupeńı obsazených poĺıček pod isoklinou a neobsazených poĺıček nad

isoklinou váženému vzdálenost́ı od isokliny se ř́ıká teplota T (temperature). Ta nabývá hodnot od

0° do 100° a zahńızděnost N lze na jej́ım základě vyjádřit jako

N =
100− T

100
. (9)

Tuto metodu použil k analýze opylovaćıch śıt́ı např. Bascompte (2003). Ulrich et al. (2009) však

uváděj́ı, že poč́ıtat zahńızděnost pomoćı teploty je vhodné pouze pro biogeografická data, nikoli pro

ekologické śıtě. Zat́ımco v biogeografii je zřejmé, že r̊uzné druhy se r̊uzně specializuj́ı na jednotlivé

oblasti, u bipartitńıch śıt́ı mezidruhových interakćı může docházet ke specializaci z obou stran,

hodnotit by se tedy měla asymetrie jedné a druhé partity zvlášt’. To umožňuj́ı tzv. gap metriky. Při

jejich výpočtu se druhy opět seřad́ı podle počtu interakćı a ve výsledné matici se poté zjǐst’uj́ı např.

počty plných poĺıček napravo od prázdných nebo počty prázdných poĺıček nalevo od plných. T́ım
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je tedy hodnoceno, do jaké mı́ry specializovańı opylovači upřednostňuj́ı generalistické rostliny. Pro

kvantifikaci opaku,
”
zahńızděnosti rostlin do zv́ı̌rat“, se tatáž metoda uplatńı na transponovanou

matici. Chceme-li pouze jednu mı́ru pro celou matici, použ́ıvá se minimum z těchto dvou hodnot.

V R je tato metoda nazvána DISCREPANCY (Brualdi & Sanderson 1999; Dormann et al. 2008).

Na jiném principu kvantifikace zahńızděnosti je postavena metoda NODF (Almeida-Neto et

al. 2008). Na rozd́ıl od metod BINMATNEST a DISCREPANCY neńı jej́ı výpočet založen

na poč́ıtáńı volných a obsazených poĺıček v matici, ale na poč́ıtáńı druh̊u spojených pouze s těmi

vrcholy, které jsou podmnožinou množiny soused̊u jiného druhu. Výsledná hodnota tedy udává,

jaké zastoupeńı druh̊u vykazuje překryvem svých nik zahńızděnou pozici v śıti. Ulrich et al. (2009)

ji proto nazývaj́ı překryvovou mı́rou (overlap metric). Protože metoda NODF stejně jako metoda

DISCREPANCY rozlǐsuje, která z partit je za zahńızděnou strukturu śıtě zodpovědná, Ulrich

et al. (2009) ji uváděj́ı jako vhodnou k využit́ı v analýzách opylovaćıch śıt́ı. Jej́ım problémem je

závislost na velikosti śıtě A a P i jej́ı zaplněnosti I a C (Trøjelsgaard & Olesen 2013).

Všechny tyto metody braly v potaz pouze př́ıtomnost/nepř́ıtomnost interakce. Máme-li však

ohodnocený graf, jeho převodem na binárńı se ochud́ıme o část informace, která by mohla vypov́ıdat

mj. o mı́̌re zahńızděnosti. Např. na obr. 3 je zřejmé, že śıt’ 3a je zahńızděněǰśı než śıt’ 3b, přestože

po převodu na binárńı matici budou obě śıtě vypadat totožně.

a b

Obr. 3: Dvě śıtě vykazuj́ıćı stejnou hodnotu zahńızděnosti při analýze binárńı matice; při užit́ı
metody WINE je však zahńızděnost śıtě

”
a“ větš́ı než zahńızděnost śıtě

”
b“.

Pro poč́ıtáńı zahńızděnosti v ohodnocených grafech byla vyvinuta metoda WINE (Weighted-

Interaction Nestedness Estimator, Galeano et al. 2008). Tato metoda je nyńı implementována jak

v softwaru Matlab, tak i v R (Dormann et al. 2008; Dormann et al. 2009).

5.1.2 Testováńı zahńızděnosti

Kromě samotného spoč́ıtáńı mı́ry zahńızděnosti je třeba statisticky otestovat, zda je zahńızděnost

skutečně vyšš́ı, než by odpov́ıdalo náhodě. K tomu se využ́ıvá Monte Carlo test, v němž je zahńız-

děnost reálné śıtě srovnávána se zahńızděnost́ı náhodně vygenerovaných
”
nulových śıt́ı“, jejichž

strukturńı vlastnosti můžeme vysvětlit pouze pomoćı předpoklad̊u, které jsme vložili do modelu,

podle něhož byly generované. Existuje celá řada možnost́ı, jak tyto nulové modely matic tvořit

a šance prokázat zahńızděnost výrazně záviśı na zvoleném modelu (Fortuna et al. 2010).

Jedńım z nejjednodušš́ıch algoritmů utvářej́ıćıch náhodné śıtě je p̊uvodńı śıt’ náhodně
”
zamı́chat“

a ponechat nezměněné hodnoty A, P a I. Podobnou metodou je vygenerovat takovou matici

o rozměrech A× P , v ńıž bude pro každé poĺıčko eij pravděpodobnost, že eij = 1, rovna I/(A · P )

(Vázquez & Aizen 2003). Problém těchto metod je, že předpokládaj́ı rovnoměrné rozděleńı stupň̊u

vrchol̊u (Vázquez & Aizen 2004).

Rozděleńı stupň̊u vrchol̊u u obou partit však odpov́ıdá sṕı̌se mocninnému zákonu (power-law)
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– jen málo druh̊u má vysoký stupeň, většina druh̊u interaguje jen s málo partnery (Dormann et al.

2009; Jordano et al. 2003; Vázquez & Aizen 2003; Albert et al. 2000). Náhodně generované śıtě by se

proto měly té reálné podobat i rozděleńım stupň̊u vrchol̊u. Např. Bascompte et al. (2003) vytvářel

náhodné matice tak, že každému poĺıčku přǐradil hodnotu 0 nebo 1, přičemž pravděpodobnost

hodnoty 1 je úměrná součinu marginálńıho součtu př́ıslušného řádku a př́ıslušného sloupce. Jiné

metody jsou založeny na odhadu parametr̊u power-law funkce popisuj́ıćı rozděleńı stupň̊u vrchol̊u.

Tyto parametry pak zachovávaj́ı i u nulových śıt́ı.

U ohodnocených śıt́ı je možné generovat náhodné matice takové, že jejich marginálńı součty bu-

dou shodné s marginálńımi součty reálné matice. Marginálńı součty zde však nejsou rovny stupň̊um

vrchol̊u, což dává prostor pro vytvořeńı ještě rozmanitěǰśıho spektra nulových model̊u (Vázquez

& Aizen 2003; Vázquez et al. 2007).

5.1.3 Vysvětleńı zahńızděnosti

Nestedness nacháźıme ve velkém množstv́ı śıt́ı. Poprvé na tuto vlastnost opylovaćıch śıt́ı upo-

zornili Bascompte et al. (2003). Přestože v této práci nepoužili nejvhodněǰśı metody pro detekci

zahńızděnosti (viz výše), jejich výsledky potvrdily i pozděǰśı studie s propracovaněǰśı metodikou

(např. Joppa et al. 2010). Dosud však neńı uspokojivě zodpovězena otázka, jak př́ıtomnost této

patrnosti ve struktuře śıtě vysvětlit.

Početnosti r̊uzných druh̊u se velmi lǐśı, a lze tedy očekávat, že u vzácněǰśıch druh̊u mohou

chybět záznamy některých hran (viz kapitola 3.4). Vzácným druh̊um tedy mylně přisoud́ıme menš́ı

deg(v). Takovéto vzácněǰśı druhy opylovač̊u zaznamenáme sṕı̌se při interakci s často navštěvovanou

rostlinou (hojnou či atraktivńı) než při interakci s rostlinou málo navštěvovanou (Olesen et al. 2008).

Právě od rostlin hojně navštěvovaných však budeme znát nejlépe celé spektrum jej́ıch opylovač̊u,

a tedy do ńı povede jen málo chyběj́ıćıch hran. I jen takováto systematická chyba v datech může

být př́ıčinou pozorované zahńızděnosti (Blüthgen 2010).

Přesto však většina praćı na toto téma chápe zahńızděnost jako skutečnou vlastnost společenstev

– interpretuj́ı ji tak, že
”
specialisti upřednostňuj́ı generalisty“. Tento jev bývá nazýván termı́nem

asymetrická specializace (Vázquez & Aizen 2004; Stang et al. 2007). Existence asymetrické specia-

lizovanosti by implikovala mnoho zaj́ımavých vlastnost́ı společenstev.

Asymetrická specializovanost zp̊usobuje např. asymetrii v závislosti jednoho partnera na druhém

(Bascompte et al. 2006; Thompson 2006): zat́ımco v zahńızděné śıti se totiž specializovaný opylovač

stává závislým na zdroj́ıch od rostliny, která neńı závislá př́ımo na tomto jednom druhu opylovače,

v nezahńızděné śıti by byl význam interakce pro obě strany srovnatelný. Podle některých autor̊u by

proto nezahńızděnost śıtě mohla vést k destabilizaci celého systému. Zato zahńızděnost umožňuje

dlouhodobou koexistenci společenstva s vysokou biodiverzitou (Bastolla et al. 2009).

K podobnému závěru došli také Memmott et al. (2004). Ukázali, že pokud by z opylovaćı śıtě

vymizela určitá množina náhodně vybraných opylovač̊u, právě v zahńızděné śıti je nejmenš́ı šance,

že se některá rostlina ocitne zcela bez opylovače. Zahńızděnosti tedy přisuzuj́ı adaptivńı význam.

Olesen et al. (2006) však upozornili, že d́ıky zahńızděnosti lze mezi jakoukoli dvojićı druh̊u v jed-

nomodovém grafu naj́ıt velmi krátkou cestu. Takovýmto śıt́ım se ř́ıká small-world network (Watts

& Strogatz 1998). Každý vrchol může p̊usobit na ostatńı vrcholy poměrně př́ımým vlivem. Dojde-li

tedy ke změně početnosti kteréhokoli druhu, všech ostatńıch druh̊u se tato změna dotkne velmi

rychle. To by mohlo zahńızděné śıtě dělat naopak
”
křehč́ımi“. Domńıvám se však, že u opylovaćıch

śıt́ı neńı d̊uvod přikládat délkám cest v jednomodových grafech velký význam.
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Stang et al. (2007) přǐsli s hypotézou, že zahńızděnost je zp̊usobena morfologickými omezeńımi

(constraints) bráńıćımi interakćım některých dvojic druh̊u. Podle této představy by generalistické

rostliny byly rostliny s květy dobře dostupnými jakémukoli hmyzu, zat́ımco specializované rostliny

by byly dostupné pouze druh̊um schopným dostat se do hlubokých nektáríı. Druhy opylovač̊u,

které jsou k źıskáváńı potravy z květ̊u přizp̊usobeny (např. maj́ı prodloužené saćı ústńı ústroj́ı),

pak mohou sát nektar z květ̊u kterékoli rostliny. Oproti tomu př́ıležitostńı opylovači bez těchto

morfologických adaptaćı dokáž́ı využ́ıt pouze určitou podmnožinu z těchto rostlin.

To by znamenalo, že opylovači, kteř́ı se v śıti jev́ı jako zahńızděńı specialisti, vlastně nejenže

nejsou specializovańı na určitý rostlinný druh, ale naopak nejsou striktně specializovańı ani na

výživu z květ̊u. Rozd́ılná specializovanost obligatorńıch opylovač̊u v tradičńım pojet́ı by se pak

ukrývala až mezi generalisty a mezi specialisty nevykazuj́ıćımi zahńızděnost.

I pokud tedy prokážeme, že opylovaćı śıtě skutečně vykazuj́ı zahńızděnost ve smyslu asymetrické

specializace a že se nejedná pouze o metodický artefakt, stále z̊ustane otevřená otázka, do jaké

mı́ry či zda v̊ubec jde o řešeńı dlouhodobě udržuj́ıćı stávaj́ıćı biodiverzitu, a do jaké mı́ry jde pouze

o d̊usledek morfologické specializace k živeńı se nektarem.

Které z této představ dáme přednost, ovlivńı, jak budeme z perspektivy śıt́ı nahĺıžet na klasické

př́ıpady oboustranné (reciproké) specializace4. Ty bývaj́ı natolik vzácné, že celkovou zahńızděnou

strukturu śıtě př́ılǐs nenarušuj́ı (Joppa et al. 2010). Považujeme-li však zahńızděnost za adaptivńı,

jde o zaj́ımavé výjimky z pravidla, které by podle teoríı měly být náchylné k vymřeńı. Pokud však

pozorované zahńızděnosti takovýto význam nepřiznáme a budeme ji považovat pouze za d̊usledek

nerovnoměrnosti abundanćı či př́ıtomnosti př́ıležitostných opylovač̊u, můžeme si uchovat klasickou

představu o trade-offs mezi výhodami (Scopece et al. 2010) a riziky (Labandeira et al. 2002) spe-

cialist̊u. Zato budeme muset opatrněji přistupovat k souvislosti mezi počtem spoj̊u a specializaćı.

5.2 Modularita

Śıtě mohou být nestejnoměrně husté, mohou obsahovat shluky vrchol̊u, které jsou vzájemně bohatě

pospojované, avšak jen málo hran z nich vede do jiných vrchol̊u. Těmto shluk̊um ř́ıkáme moduly

či kompartmenty. Pakliže je śıt’ do takovýchto shluk̊u rozdělena, mluv́ıme o modularitě śıtě, śıt’ je

jakoby seskládána z několika v́ıce či méně nezávislých modul̊u.

5.2.1 Výpočet modularity

Chceme-li se zabývat modularitou śıtě, mohou nás zaj́ımat tři r̊uzné veličiny: počet modul̊u NM ,

modularita M udávaj́ıćı, do jaké mı́ry je śıt’ do těchto modul̊u skutečně rozčleněna, a p-hodnota

ukazuj́ıćı, zda zjǐstěná modularita neńı pouze d́ılem náhody.

Hodnotu modularity v jednomodové śıti udává vztah

M =

NM∑
s=1

(
Is
I
−
(
ks

2 · I

)2
)
, (10)

4Reciprokou specializaćı mı́ńım specializaci jedné rostliny na jednoho opylovače, který zároveň neopyluje žádnou
jinou rostlinu. Tento jev je známý u některých rostlin z čeledi vstavačovitých (Orchideaceae), např. slavné mada-
gaskarské Angraecum sesquipedale s ostruhou hlubokou 30 cm může být opylováno pouze specializovaným lǐsajem
se sosákem téže délky (Darwin 1862, str. 198; Kritsky 2001). Jiným př́ıkladem je orchidej Dendrobium sinense
z č́ınského ostrova Hainan, která napodobováńım pachu varovného feromonu včel Apis cerana a Apis mellifera láká
jejich predátora, sršeň Vespa bicolor. Jiný hmyz než ošálená sršeň nemá motivaci se ke květu přibližovat (30 z 35
zaznamenaných návštěvńık̊u této orchideje tvořila Vespa bicolor). Hmyzožravá sršeň zase postrádá d̊uvod sedat na
květy jiných rostlin, i zde tedy docháźı k reciproké specializaci (Brodmann et al. 2009).
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kde s je index modulu, NM je počet modul̊u, Is je počet spoj̊u uvnitř s-tého modulu a ks je součet

stupň̊u všech vrchol̊u v s-tém modulu (Guimerà & Amaral 2005; Olesen et al. 2007). Veličina M

nabývá hodnot od 0 do −1/NM .

Otázkou však z̊ustává, jak v śıti jednotlivé moduly vymezit. Śıt’ je nejlépe rozdělit do takových

modul̊u, pro které bude hodnota M největš́ı. Prohledat celý prostor všech teoreticky možných

zp̊usob̊u rozděleńı śıtě do modul̊u by bylo výpočetně př́ılǐs náročné, moduly se tedy hledaj́ı po-

moćı algoritmů využ́ıvaj́ıćıch heuristických metod (např. metody simulovaného ž́ıháńı – simulated

annealing, Guimerà & Amaral 2005).

Vedle tohoto postupu existuj́ı i daľśı metody hledáńı modul̊u (např. Newman 2006). New-

man̊uv algoritmus byl dokonce později upraven tak, aby se j́ım daly analyzovat bipartitńı śıtě bez

převodu do jednomodové podoby (Berber 2007). Mart́ın-González et al. (2012) však na př́ıkladu

konkrétńı śıtě ze severovýchodńıho Španělska ukazuj́ı, že zat́ımco modularita poč́ıtaná metodou au-

tor̊u Guimerà & Amaral (2005) dává výsledky s biologicky interpretovatelnou informaćı, výpočet

provedený př́ımo na základě dvoumodové śıtě v hledáńı modul̊u selhává. Lewinsohn & Prado (2006)

zase hledali kompartmenty pomoćı korespondenčńı analýzy (CA). Tuto metodu lze aplikovat i na

ohodnocené grafy a je také implementována do R baĺıčku bipartite (Dormann et al. 2008).

Obdobně jako v př́ıpadě zahńızděnosti, i u modularity je třeba statisticky otestovat, zda je

śıt’ skutečně modulárněǰśı, než by odpov́ıdalo náhodě. K tomu se opět použ́ıvá Monte Carlo test

srovnávaj́ıćı modularitu reálné śıtě s modularitou śıt́ı náhodně vygenerovaných, ale zachovávaj́ıćıch

podobné rozděleńı stupň̊u vrchol̊u, jaké měla reálná śıt’ (podrobněji viz kapitola 5.1.2).

5.2.2 Postaveńı druhu podle modul̊u

Na základě pozice v̊uči modul̊um lze druhy obsažené v śıti druhotně rozdělit do čtyř skupin:

1. peripherals (specialisté)

2. module-hubs (vnitromodulové uzly)

3. connectors (spojovači modul̊u)

4. network-hubs (celośıt’ové uzly, supergeneralisté, někdy též glues –
”
slepovači“)

Jak exaktně rozřadit vrcholy do těchto skupin, popsali Guimerà & Amaral (2005); na opylovaćı

śıtě tuto metodu aplikovali např. Olesen et al. (2007) či Dupont & Olesen (2009). Tato metoda

vrchol̊um přǐrazuje jednu ze čtyř roĺı na základě mı́ry jejich zapojenosti ve svém modulu z a mı́ry

udávaj́ıćı, jak výrazně se pod́ıĺı na propojováńı r̊uzných modul̊u navzájem c. Pro i-tý druh plat́ı, že

zi =
ki −X
S

, (11)

kde ki je počet hran vedoućıch z i-tého druhu do druh̊u v jeho modulu, X je pr̊uměr z této veličiny

spoč́ıtaný přes všechny druhy v př́ıslušném modulu a S je směrodatná odchylka této veličiny,

spoč́ıtaná opět přes všechny druhy v př́ıslušném modulu. Hodnotu c i-tého druhu lze spoč́ıtat jako

ci = 1−
NM∑
s=1

(
kis

deg(vi)

)2

, (12)

kde s je index modulu, kis je počet hran vedoućıch z i-tého druhu do s-tého modulu a deg(vi) je

stupeň i-tého vrcholu. Hodnota ci je nulová, pokud všechny hrany z i-tého druhu vedou uvnitř

modulu, a roste s rovnoměrněǰśım rozděleńım hran i-tého druhu mezi jednotlivé moduly.
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Peripherals jsou druhy s malým z i malým c. Jde o specialisty, kteř́ı interaguj́ı pouze s jedńım

nebo několika málo druhy. Z definice modul̊u budou zařazeni do modulu, v němž je i jejich interakčńı

partner, proto ani jejich př́ıspěvek k vzájemnému propojeńı modul̊u nemůže být významný.

Module-hubs jsou relativńı generalisté, kteř́ı se však zaměřuj́ı pouze na určitou množinu part-

ner̊u, s nimiž utvářej́ı modul. Přestože tedy maj́ı velkou hodnotu z, jejich c je poměrně malé.

Takovýmito druhy typicky bývaj́ı zástupci dvoukř́ıdlých (Diptera) či hmyz přizp̊usobený na neob-

vyklý typ potravy, např. jihoamerické včely rod̊u Tetrapedia, Chalepogenus, Centris či africká Rei-

viva, které sb́ıraj́ı olej z květ̊u (Capellari et al. 2011; Rasmussen & Olesen 2000).

Druhy spadaj́ıćı do kategorie connectors jsou také relativńı generalisté. Na rozd́ıl od module-

hubs však maj́ı naopak ńızkou hodnotu z a vysokou hodnotou c. Podle Olesen et al. (2007) jimi

nejčastěji bývaj́ı brouci (Coleoptera), některé druhy dvoukř́ıdlých (Diptera) a také malé či středně

velké druhy málo specializovaných včel (Apoidea).

Druhy, které maj́ı jak hodnoty z, tak hodnoty c vysoké, bývaj́ı nazývány
”
supergeneralisty“ či

śıt’ovými uzly (network-hubs), někdy též glues. Např́ıč r̊uznými biotopy i vzdálených geografických

oblast́ı plat́ı, že tuto pozici v śıti zauj́ımaj́ı velké druhy včel, zejména rody Apis, Xylocopa a Bombus

(Olesen et al. 2007). Důvod tohoto jevu neńı zcela objasněn, ve včelách se jeden nevyzná (Milne

1972, str. 11-13). S možným vysvětleńım však přǐsli Mart́ın-González et al. (2012), podle nichž

se jednotlivé moduly uplatňuj́ı převážně v určitém omezeném obdob́ı v pr̊uběhu sezóny. Śıt’ovým

uzlem pak může být druh, který z̊ustává aktivńım opylovačem po celou dobu sezóny, což je právě

typické pro tyto velké druhy včel (Jordano 1987). Př́ıtomnost takovýchto druh̊u v śıti výrazně

snižuje jej́ı modularitu, tyto druhy však zároveň nesou značný pod́ıl na jej́ı zahńızděné struktuře

(Olesen et al. 2007). Možná právě proto našli Fortuna et al. (2010) mezi śıtěmi s velkou konektivitou

negativńı korelaci mezi zahńızděnost́ı a modularitou.

5.2.3 Moduly v opylovaćıch śıt́ıch

Moduly v opylovaćıch śıt́ıch se poprvé pokusili hledat Lewinsohn & Prado (2006). Ukázali, že

zat́ımco potravńı śıtě rostlin a herbivor̊u jsou výrazně modulárńı a v rámci modul̊u lze naj́ıt

i zahńızděnost, opylovaćı śıt’ z Grónska vykazuje pouze zahńızděnou strukturu, nikoli modulari-

tu. Olesen et al. (2007) však udělali meta-analýzu, v ńıž testovali modularitu u 51 opylovaćıch śıt́ı,

a zjistili, že 57% z nich je signifikantně modulárńıch. Vliv na modularitu měla zejména velikost

śıtě, v śıt́ıch s malým počtem druh̊u se ji většinou nepodařilo prokázat. Podle autor̊u to může být

zp̊usobeno t́ım, že malé śıtě maj́ı zároveň vysokou konektivitu (viz kapitola 4.1.1), tedy je v nich

velký pod́ıl generalist̊u, kteř́ı hypotetické moduly spojuj́ı. Śıt’ analyzovaná o rok dř́ıve dvojićı Lewin-

sohn & Prado (2006) k těmto malým śıt́ım patř́ı, śıtě polárńıch oblast́ı jsou typické malým počtem

druh̊u a velkou konektivitou (Lundgren & Olesen 2005; Elberling & Olesen 1999; Olesen & Jordano

2002). V Grónsku je nav́ıc jen krátká vegetačńı sezóna (Lewinsohn & Prado 2006), moduly tedy

nemohou vzniknout ani časovým posunem obdob́ı aktivity r̊uzných druh̊u.

Ve 29 opylovaćıch śıt́ıch, v nichž Olesen et al. (2007) prokázali modularitu, bylo pr̊uměrně 8,8

modul̊u, jejich počty mezi śıtěmi koĺısaly v rozmeźı od 5 do 19. Zat́ımco pr̊uměrná konektivita

těchto śıt́ı byla 7%, uvnitř modul̊u jedné śıtě bylo pr̊uměrně využito 42% teoreticky možných

interakćı. Vymezeńı modul̊u zpravidla odpov́ıdalo r̊uzným taxonomickým či funkčńım skupinám

opylovač̊u. Korelaci mezi př́ıslušnost́ı k modulu a fylogenetickou pozićı opylovače prokázali také

Dupont & Olesen (2009). Ti nav́ıc zjistili, že v śıt́ıch z několika nedalekých mı́st s podobnou vegetaćı

lze naj́ıt odpov́ıdaj́ıćı si moduly, které se sice mezi lokalitami lǐśı př́ıtomnost́ı některých druh̊u, nelǐśı
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se však t́ım, jaké vyšš́ı skupiny hmyzu je tvoř́ı. To dělá studium modul̊u ekologikých śıt́ı zaj́ımavým

také pro evolučńı biologii. Znamená to totiž, že moduly mohou vymezovat tzv. koevolučńı jednotky

– skupiny druh̊u rostlin a funkčně si podobných opylovač̊u, které spolu dlouhodobě interaguj́ı,

a mohou tak na sebe vzájemně p̊usobit jednotným selekčńım tlakem (Ings et al. 2009).

Tato patrnost také odpov́ıdá představě polinačńıch syndromů, podle které se r̊uzné rostliny

přizp̊usobuj́ı k lákáńı některé konkrétńı širš́ı skupiny opylovač̊u (Fenster et al. 2004). Ačkoli byl

koncept polinačńıch syndromů v minulosti vyvracen argumenty, že generalistické rostliny nej-

sou pod jednostranným selekčńım tlakem, který by je směroval ke specializaci pouze na určitou

skupinu opylovač̊u (Waser et al. 1996), studium modularity opylovaćıch śıt́ı nyńı ukazuje, že opako-

vaně nalézané moduly mohou skutečně odpov́ıdat tradičńımu členěńı polinačńıch syndromů (např.

Mart́ın-González et al. 2012; Danieli-Silva et al. 2012). Danieli-Silva et al. (2012) v opylovaćı śıti

horského bezleśı tropické Braźılie nalezli 13 modul̊u, které se svým vymezeńım podobaly polinačńım

syndromům. Exaktně nalezené moduly si s tradičńımi polinačńımi syndromy nejlépe odpov́ıdaly

v př́ıpadě ornitophilńıho a melittophilńıho syndromu.

6 Závěrečné shrnut́ı metodické části

Existuje mnoho metrik, jimiž lze srovnávat jednotlivé druhy v śıti, i mnoho metrik umožňuj́ıćıch

srovnávat parametry celých śıt́ı např́ıč společenstvy. Obecně lze všechny tyto metriky rozdělit do

dvou kategoríı. Prvńı kategoríı jsou základńı indexy s jasnou interpretaćı (C, LA, LP , indexy specia-

lizovanosti). Tyto metriky byly vymyšleny, aby jimi bylo možné do č́ıselné hodnoty převést nějakou

základńı informaci o druhu či společenstvu. V použit́ı těchto metrik se však často ukrývá problém

v podobě jejich nesrovnatelnosti např́ıč pracemi s r̊uznou metodikou.

Oproti tomu metriky druhé kategorie (BC, CC, nested) za sebou schovávaj́ı složitěǰśı výpočetńı

aparát, který často dokáže jejich systematické neduhy nějakým zp̊usobem zakrýt. Tyto metody

však nebyly vyvinuty pro účely opylovaćıch śıt́ı; zpravidla byly vymyšleny pro jiný typ dat a do

ekologie opylováńı byly převzaty druhotně, aniž by se autoři předem zamysleli nad t́ım, zda opravdu

odpov́ıdaj́ı na biologicky relevantńı otázku. Jev́ı se mi, že mı́sto standardńıho vědeckého postupu,

kdy primárně chceme něco zjistit, a proto to spoč́ıtáme, zde často autoři postupuj́ı sṕı̌se tak, že něco

spoč́ıtaj́ı a pak zjǐst’uj́ı, co to znamená a zda t́ım alespoň částečně odpov́ıdaj́ı na otázku, kterou si

kladli. Slepé už́ıváńı metrik tohoto druhého typu považuji sṕı̌se za slepou uličku a domńıvám se, že

vývoj metod by se měl zaměřit raději na postup od otázky k výpočtu, a že by se tedy přednostně

měly dovést k lepš́ı použitelnosti metriky prvńı kategorie.

Z biologického hlediska je daleko smysluplněǰśı použ́ıvat grafy s ohodnocenými hranami (viz

kapitola 2.5). Ohodnocené hrany také mohou sloužit jako nástroj pro kvantifikaci možných chyb,

které śıt’ nese kv̊uli nedokonalému pozorovaćımu úsiĺı (viz kapitola 3.4.1). Přesto se i v současné

době pracuje převážně se śıtěmi reprezentovanými pouze binárńımi maticemi (např. Trøjelsgaard

& Olesen 2013). Vstupem do analýz jsou tedy pouze informace, zda interakce mezi dvojićı druh̊u

byla či nebyla zaznamenána, nebere se však v potaz spolehlivost těchto informaćı, ani śıla těchto

interakćı. Proulx et al. (2005) ve své přehledové práci o využit́ı teorie graf̊u v biologii upozornili

na nedostatek, že pro analýzu ohodnocených śıt́ı, pro biologické použit́ı tak vhodných, dosud neńı

dostatečně rozpracován ani matematický aparát. Mysĺım si, že za osm let od vydáńı jejich práce se

ekologie opylovaćıch śıt́ı v tomto směru posunula jen o málo.
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7 Výsledky globálńıho srovnáváńı opylovaćıch śıt́ı

Kromě toho, že studium opylovaćıch śıt́ı otevřelo řadu nových metodických otázek i otázek spjatých

s vysvětleńım pozorované struktury těchto śıt́ı a společenstev jimi reprezentovaných, srovnáváńı

r̊uzných publikovaných śıt́ı umožňuje porovnávat opylovaćı systémy např́ıč vzdálenými geografic-

kými oblastmi, a vidět tak patrnosti nepozorovatelné obyčejnými smysly či studiemi lokálńıho

charakteru. Na tuto část výsledk̊u analýz opylovaćıch śıt́ı se nyńı bĺıže zaměř́ım.

V článćıch zabývaj́ıćıch se opylovaćımi śıtěmi bývá jako motivace k jejich studiu nejčastěji

uváděno, že pochopeńı významu struktury śıt́ı může pomoci porozumět problematice variabili-

ty v biodiverzitě (např. Olesen et al. 2007). Porovnáńı vlastnost́ı r̊uzných opylovaćıch śıt́ı může

naznačit, které biotické faktory umožňuj́ı koexistenci velkého počtu druh̊u, nebo alespoň ukázat,

které vlastnosti śıt́ı jsou typické pro druhově rozmanitá společenstva.

7.1 Latitudinálńı rozd́ıly ve struktuře śıt́ı

Asi nejvýrazněǰśı patrnost ve variabilitě biodiverzity je jej́ı latitudinálńı gradient. O tom, že směrem

od rovńıku k pól̊um druh̊u postupně ubývá, psal již Darwin (1859, str. 68). Mnoho praćı následně

ukázalo, že společenstva v tropických oblastech jsou skutečně druhově bohatš́ı než společenstva

nacházej́ıćı se ve vyšš́ıch latitudách. Dokumentována je jak univerzalita tohoto jevu (Hillebrand

2004), tak jeho platnost i v relativně úzkých taxonomických skupinách – např. jen v rámci čeledi

otakárkovitých (Papilionidae) došlo k ustaveńı latitudinálńıho gradientu biodiverzity několikrát

nezávisle (Condamine et al. 2012). Př́ıčiny tohoto jevu dosud nejsou jednoznačně objasněny, nalezeńı

latitudinálńıch trend̊u ve strukturách śıt́ı by tak mohlo pomoci poodhalit daľśı souvislosti tohoto

fenoménu.

Jako prvńı se nab́ıźı představa, že by diverzita mohla souviset se specializovanost́ı. Protože

v druhově bohatých společenstvech musej́ı být zdroje rozděleny mezi větš́ı počet druh̊u, vyšš́ı speci-

alizovanost lze očekávat v diverzifikovaněǰśıch tropických ekosystémech (Ollerton & Cramner 2002).

Konkrétně v př́ıpadě opylovaćıch śıt́ı může vyšš́ı specializovanost snižovat kompetici o opylovače

(Scopece et al. 2010), nebot’ snižuje riziko
”
zacpáńı“ blizny ciźım pylem, což se podle teoretických

model̊u zdá být významným problémem pro koexistenci větš́ıho počtu druh̊u rostlin (Waser 1978).

Daľśım d̊uvodem, proč lze v tropech očekávat vyšš́ı specializovanost, je jejich menš́ı sezonalita,

a tedy domnělá větš́ı stálost. Dı́ky té se zde mohou i relativně specializovaněǰśı druhy spolehnout,

že nenastane obdob́ı, v němž žádný z jejich partner̊u nebude v dosahu.

V souladu s touto teoríı Olesen & Jordano (2002) zjistili, že s rostoućı vzdálenost́ı od rovńıku

roste generalizovanost rostlin (poč́ıtaná jako I/P v binárńı śıti). Ollerton & Cramner (2002) však

po odfiltrováńı vlivu pozorovaćıho úsiĺı tento trend shledali jen marginálně signifikantńım, nav́ıc

vysvětluj́ıćım pouhá 4% variability v generalizovanosti rostlin. Autoři obou studíı však měli k dis-

pozici jen malé množstv́ı śıt́ı (Ollerton & Cramner [2002] jich použili 27, Olesen & Jordano [2002]

o dvě v́ıce). Do současné doby již bylo publikováno v́ıce opylovaćıch śıt́ı, jejich geografické rozmı́stěńı

však stále neńı př́ılǐs reprezentativńı (mnoho śıt́ı je publikováno např. z Evropy a Severńı i Jižńı

Ameriky, naopak málo prozkoumaná je v tomto směru zejména Afrika, ale také středńı Asie a In-

domalajská oblast; zásadńım nedostatkem je absence dat z tropického ńıžinného lesa). I přes tyto

nedostatky analýzu nově zopakovali Trøjelsgaard & Olesen (2013) s využit́ım 54 binárńıch opylo-

vaćıch śıt́ı. Tato studie odhalila kvadratickou závislost I/P na latitudě, generalizovanost rostlin byla

nejvyšš́ı okolo šedesáté rovnoběžky a klesala jak směrem k rovńıku, tak směrem k pólu. Pozorovanou

unimodálńı závislost autoři vysvětluj́ı silnou korelaćı mezi generalizovanost́ı rostlin s hodnotou A/P ,
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která vykazovala tutéž patrnost a která může být do značné mı́ry ovlivněna pozorovaćım úsiĺım.

Ani jedna z těchto praćı nepotvrdila závislost I/A na latitudě. Specializovanost opylovač̊u

srovnávali také Dalsgaard et al. (2011). Ti však nepouž́ıvali ‘total-network’ (viz kapitola 3.3), ale

śıtě zahrnuj́ıćı pouze kolibř́ıky (Trochilidae) a jimi opylované rostliny. Takovýchto śıt́ı měli k dis-

pozici 31, všechny ohodnocené. Specializovanost tedy poč́ıtali jako H ′2. Touto metodou u amerických

kolibř́ık̊u zjistili rostoućı specializovanost s klesaj́ıćı vzdálenost́ı od rovńıku, latituda vysvětlila 20%

variability v hodnotách H ′2.

Opačného výsledku však dosáhli Schleuning et al. (2012), kteř́ı srovnávali ∆H ′2
5 u 58 ohodno-

cených opylovaćıch śıt́ı z celého světa. Když hodnoty ∆H ′2 vážili velikostmi př́ıslušných śıt́ı, vyšlo

jim, že specializovanost s latitudou rostle (p = 0,026).

Metodiku použitou autory Schleuning et al. (2012) považuji za vhodněǰśı než srovnáváńı pod́ıl̊u

počt̊u interakćı a počt̊u druh̊u. Možný problém vypov́ıdaćı hodnoty této práce však spatřuji v tom,

že do analýzy zahrnuli spolu s úplnými śıtěmi také śıtě vzešlé ze studíı sleduj́ıćıch pouze určitou

taxonomickou skupinu a śıtě, v nichž ne všichni opylovači byli určeni do druhové úrovně. Ollerton

(2012) proto latitudinálńı gradient ve specializovanosti opylovač̊u zhodnotil jako stále otevřenou

otázku. Shodně s Olesen & Jordano (2002) si mysĺım, že by bylo lepš́ı latitudinálńı gradienty spe-

cializovanosti studovat samostatně u jednotlivých skupin organismů, u r̊uzných taxon̊u totiž může

tento jev fungovat r̊uzně. Zat́ımco např. u ptač́ıch opylovač̊u je pokles specializovanosti s latitu-

dou dobře patrný (Dalsgaard et al. 2011; obdobné výsledky publikovali pro potravńı a úkrytovou

specializaci pták̊u také Belmaker et al. 2012), u hmyźıch opylovač̊u prokázán nebyl (stejně tak

nebyl nalezen ani u hmyźıch herbivor̊u, Novotný et al. 2002; Novotný et al. 2006). Důvody, proč

trend ve specializovanosti je či neńı př́ıtomný, pak můžeme vysvětlovat konkrétńımi vlastnostmi té

které skupiny (např. špatně pohybliv́ı specialisté by v diverzifikovaném společenstvu obt́ıžně hledali

vhodného partnera).

Ani testováńı závislosti ostatńıch charakteristik śıt́ı na latitudě neukázalo žádný jednoznačný

trend. Konektivita śıt́ı, resp. jej́ı reziduály nevysvětlené velikost́ı śıtě, se zdaj́ı být největš́ı v me-

diteránńıch oblastech a klesaj́ı směrem na sever i na jih odtud, tento trend však neńı signifikantńı

(Olesen & Jordano 2002). Trøjelsgaard & Olesen (2013) prokázali pokles modularity M a počtu

modul̊u NM s rostoućı latitudou, tento jev však může být pouze d̊usledkem kratš́ı sezóny a menš́ı

velikosti śıt́ı ve vyšš́ıch zeměpisných š́ı̌rkách. Potenciálně zaj́ımavěǰśı závislost zahńızděnosti NODF

na latitudě však neprokázali.

Patrné však jsou změny ve složeńı společenstev. Dobře dokumentovaným latitudinálńım tren-

dem v opylováńı je např. nár̊ust zastoupeńı anemogamńıch rostlin s rostoućı latitudou (Ollerton et

al. 2011). Známá je také patrnost, že zat́ımco v tropických oblastech jsou poměrně častými opy-

lovači obratlovci, zejména se savč́ımi opylovači se ve vyšš́ıch latitudách setkáme jen zř́ıdka (Fleming

et al. 2009). Studium śıt́ı však umožňuje popsat i jinak obt́ıžněji pozorovatelné změny, např. nár̊ust

zastoupeńı dvoukř́ıdlých opylovač̊u s rostoućı latitudou (Elberling & Olesen 1999).

7.2 Opylovaćı systémy a vlhkostńı gradient

Jedńım z nejstudovaněǰśıch klimatických gradient̊u prostřed́ı je gradient vlhkosti, resp. ročńıho

úhrnu srážek. Devoto et al. (2005) zdokumentovali, že zat́ımco v jihoamerických opylovaćıch śıt́ıch

z vlhkých oblast́ı dominuj́ı dvoukř́ıdĺı (Diptera), na sušš́ıch mı́stech této oblasti převažuj́ı včely.

Velký význam včel zaznamenali také Kato et al. (2008) v monzunovém lese během obdob́ı sucha.

5∆H ′
2 je H ′

2 zpřesněné tak, že od H ′
2 reálné śıtě je odečteno pr̊uměrné H ′

2 z tiśıce náhodně nasimulovaných śıt́ı.
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Zde byly hojné zejména včely rod̊u Apis, Xylocopa a čeledi Megachilidae, na květech s hlouběji

položenými nektárii pak převažovaly včely rodu Amegilla.

Mart́ın-González et al. (2009) sledovali, jak se v śıt́ıch na r̊uzných mı́stech vlhkostńıho gradientu

Karibských ostrov̊u měńı BC jednotlivých druh̊u opylovač̊u. Zjistili, že zat́ımco takto kvantifikovaný

význam blanokř́ıdlého hmyzu (Hymenoptera) klesá směrem do oblast́ı s větš́ım úhrnem srážek,

dvoukř́ıdlý hmyz (Diptera), brouci (Coleoptera) a kolibř́ıci (Trochilidae) maj́ı ve vlhč́ıch oblastech

relativně větš́ı význam. Hodnota BC motýl̊u (Lepidoptera) se na tomto gradientu neměnila.

Devoto et al. (2005) studovali vliv vlhkosti na základńı charakteristiky śıt́ı (A, P , C, LA a LP ),

žádný vliv však nenašli. S vlhkostńım gradientem se ovšem měńı struktura śıt́ı: jak modularita,

tak zahńızděnost roste směrem do oblast́ı s vyšš́ım ročńım úhrnem srážek (Trøjelsgaard & Olesen

2013).

7.3 Altitudinálńı patrnosti ve struktuře śıt́ı

Složeńı opylovač̊u i rostlin se měńı také s nadmořskou výškou, rozd́ılnosti by se tedy mohly naj́ıt

ve struktuře ńıžinných a horských opylovaćıch śıt́ı. Horskými systémy opylovač̊u se zabývali již

Arroyo et al. (1982) v Andách. Zjistili, že s nadmořskou výškou ubývá druh̊u opylovač̊u, nejrychleji

s rostoućı altitudou klesalo zastoupeńı blanokř́ıdlých (Hymenoptera, v tomto př́ıpadě zejména včel),

oproti tomu počty opylovač̊u ze skupin dvoukř́ıdlých (Diptera) a motýl̊u (Lepidoptera) se stoupaj́ıćı

nadmořskou výškou ubývaly jen pozvolna, relativńı význam těchto skupin je tedy pro rostliny

vysokohorských ekosystémů větš́ı.

Trøjelsgaard & Olesen (2013) uváděj́ı, že kv̊uli h̊uře předv́ıdatelným podmı́nkám vysokohorských

lokalit lze ve velkých nadmořských výškách očekávat menš́ı specializaci. Ve své práci skutečně

prokázali nár̊ust poměru I/A se stoupaj́ıćı altitudou, hodnoty I/P však s nadmořskou výškou

naopak mı́rně klesaly (byt’ tento pokles nebyl pr̊ukazný). Tyto vztahy mohou být do značné mı́ry

ovlivněny poklesem poměru A/P ve vyšš́ıch nadmořských výškách. Olesen & Jordano (2002) zjis-

tili, že s nadmořskou výškou také klesá konektivita (přesněji jej́ı reziduály nevysvětlené závislost́ı

na velikosti śıtě). Tento výsledek však autoři nijak neinterpretuj́ı.

7.4 Ostrovy

Značná část publikovaných opylovaćıch śıt́ı pocháźı z ostrovńıho prostřed́ı. Ostrovńı bioty mo-

hou v ekologickém výzkumu posloužit jako modelové systémy (MacArthur & Wilson 1967, str. 3),

maj́ı však i řadu svých specifik. Ostrovńı opylovaćı śıtě bývaj́ı charakteristické předevš́ım malým

poměrem A/P . To může být vysvětleno izolovanost́ı od okolńıho světa, v jej́ımž d̊usledku bude

ostrov osidlován sṕı̌se rostlinami š́ı̌ŕıćımi se pomoćı odolných semen než živočichy, jejichž schop-

nosti migrace přes moře bývaj́ı omezeněǰśı. Trøjelsgaard & Olesen (2013) však upozornili také

na to, že ostrovńı śıtě bývaj́ı zaznamenávány s menš́ım pr̊uměrným pozorovaćım úsiĺım než śıtě

pevninské. Na zjǐstěném rozd́ılu v poměru A/P tak může být podepsána i metodická nejednotnost.

V d̊usledku toho je na ostrovech pozorovaná malá generalizovanost rostlin (Olesen & Jordano 2002;

Trøjelsgaard & Olesen 2013). Nı́zká hodnota A/P také vede k relativně malé kompetici mezi opy-

lovači, d́ıky čemuž mohou být ostrovńı opylovači vysoce generalizovańı (Olesen & Valido 2004). Pro

tvrzeńı, že je generalizovanost ostrovńıch opylovač̊u skutečně adaptaćı na ostrovńı prostřed́ı, mluv́ı

také zjǐstěńı, že ostrovńı endemité vykazuj́ı vyšš́ı generalizovanost než ostrovńı opylovači s velkým

areálem (Olesen et al. 2002).
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Ostrovy bývaj́ı specifické také druhovým složeńım opylovač̊u. Na izolovaných ostrovech můžeme

v roli opylovač̊u potkat zástupce skupin, pro něž neńı tato funkce zcela typická, např. cvrčka Glome-

remus orchidophilus (Hugel et al. 2010) opyluj́ıćıho na ostrově Réunion orchidej Angraecum cadetii

(Micheneau et al. 2010). Na ostrovech je také abnormálně vysoké zastoupeńı plaźıch opylovač̊u

(Olesen & Valido 2003b) a někteř́ı z nich mohou svým živným rostlinám skutečně sloužit jako

zásadńı přenašeči pylu (Traveset & Sáez 1997). Možná d́ıky malé kompetici mezi opylovači na

ostrovech také opyluj́ı mnohé druhy pták̊u, které v jiných oblastech tuto niku nevyuž́ıvaj́ı (Olesen

& Valido 2003a).

8 Závěr

Analýza śıt́ı je zaj́ımavou možnost́ı náhledu na opylovaćı systémy. Tento př́ıstup dosud přinesl

předevš́ım mnoho nových otázek týkaj́ıćıch se zejména metodiky sestavováńı, analýzy a interpretace

śıt́ı. Práce založené na studiu opylovaćıch śıt́ı zprostředkovaly i řadu nových poznatk̊u z oblasti

ekologie opylovač̊u. Oproti p̊uvodńım očekáváńım jde o poznatky sṕı̌se marginálńıho významu. Je

však možné, že do budoucna tento pohled ještě pomůže poodhalit i např. některé evolučńı a ekolo-

gické aspekty globálńı diverzity hmyzu a jeho živných rostlin. Dosavadńı výsledky sice nenasvědčuj́ı

tomu, že by nás v tomto směru měly čekat objevy zcela převratné, na druhou stranu plat́ı, že tento

obor je teprve v plenkách a jeho matematický aparát dosud neńı (i přes svoji bohatost) plně

přizp̊usoben jeho potřebám. Některá překvapeńı nás tedy ještě mohou čekat.

Můj názor na budoucnost využit́ı komplexńıho pohledu na biologii prostřednictv́ım śıt́ı vys-

tihl docent Zdeněk Kratochv́ıl, který v diskusi po přednášce o systémové biologii6 prohlásil na

adresu využ́ıváńı teorie graf̊u v biologii, že by
”
chtěl nabádat k mı́rnému optimismu v meźıch

opatrnosti“. Budeme-li si klást konkrétńı otázky, na které lze s využit́ım śıtě odpovědět, śıt’ pro

nás bude užitečným nástrojem. Očekáváme-li však, že nám struktura śıtě sama prozrad́ı vše

o systému, který znázorňuje, budeme zklamáni. Śıt’ová data dávaj́ı novou př́ıležitost exaktně se

zabývat
”
př́ızemněǰśımi“ otázkami týkaj́ıćımi se konkrétńıch druh̊u či skupin opylovač̊u. Mysĺım

si, že tyto možnosti jsou poněkud opomı́jeny. Jen málo praćı např. srovnává, jak se v r̊uzných

podmı́nkách měńı funkce, pozice či množiny partner̊u týchž druh̊u.

8.1 Plány do budoucna

V současné době se pod vedeńım Mgr. Zdeňka Janovského z Katedry botaniky PřF UK zabývám

společenstvem rostlin a jejich opylovač̊u na loukách jihozápadńıho Kutnohorska. Část výsledk̊u

z tohoto projektu plánuji prezentovat ve své diplomové práci. V následuj́ıćım studiu bych se však

rád oprostil od vazby na tuto konkrétńı lokalitu a věnoval se předevš́ım studiu opylováńı v širš́ıch

geografických souvislostech. Za t́ımto účelem připravuji se Zdeňkem Janovským metodiku
”
opylo-

vaćıch sńımk̊u“ – malých śıt́ı sestavených na tak malé ploše a v tak krátkém čase, aby se obě tyto

proměnné daly považovat za jednotné např́ıč celou śıt́ı (viz kapitola 3.2). Výsledkem by měla být

jakási malá śıt’, na kterou bude možné aplikovat metody śıt’ových analýz a která bude d́ıky jednotné

metodice snadno porovnatelná s daľśımi sńımky.

6Biologické čtvrtky ve Viničné: Zuzana Storchová, Konec redukcionizmu (nejen) v Čechách – Systémová biologie,
śıt’ śıt́ı a krásné nové stroje, 11. 4. 2013.
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Blüthgen N., Menzel F. & Blüthgen N. 2006: Measuring Specialization in Species Interaction Net-
works. Ecology 6(9).
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Hickman J. M., Lövei G. L. & Wratten S. D. 1995: Pollen Feeding by Adults of the Hoverfly
Melanostoma fasciatum (Diptera: Syrphidae). New Zealand Journal of Zoology 22(4): 387-392.

Hillebrand H. 2004: On the Generality of the Latitudinal Diversity Gradient. The American Nat-
uralist 163(2): 192-211.

Hugel S., Micheneau C., Fournel J., Warren B. H., Gauvin-Bialecki A., Pailler T., Chase M. W.
& Strasberg D. 2010: Glomeremus Species from the Mascarene Islands (Orthoptera, Gryllacri-
didae) with the Description of the Pollinator of an Endemic Orchid from the Island of Réunion.
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Joppa L. N. Montoya J. M., Solé R., Sanderson J. & Pimm S. L. 2010: On Nestedness in Ecological
Networks. Evolutionary Ecology Research 12(1): 35-46.

Jordano P. 1987: Patterns of Mutualistic Interactions in Pollination and Seed Dispersal: Con-
nectance, Dependence Asymmetries, and Coevolution. The American Naturalist 129(5): 657-677.

Jordano P., Bascompte J. & Olesen J. M. 2003: Invariant Properties in Coevolutionary Networks
of Plant-Animal Interactions. Ecology Letters 6: 69-81.
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Praha. [Bakalářská práce]
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