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Abstrakt

Reprodukéni uspéch zoogamnich rostlin, je pozitivné ovlivnén dvéma slozkami opylent:
kvantitativni (celkové mnozstvi odneseného a deponovaného pylu) a kvalitativni (podil
konspecifického pylu, tedy pylu ze stejného druhu rostliny, z celkem deponovaného pylu).
Kvantitativni slozku opyleni mohou rostliny navysit zvySenim atraktivity kvétl (napf.
produkci kvalitnéjSich odmén, tvorbou vétSich a vyraznéjSich kvétl, popi. tvorbou
kvétenstvi), dale vyskytem ve vétSich populacich nebo zvySenim relativni denzity vlastniho
druhu ve spoleCenstvu. Vysoka denzita kvétd jedinci studovaného druhu rostliny muze
navysSovat i kvalitativni slozku opyleni, a to eliminaci mezidruhovych preleti opylovaci,
tedy i prenosu heterospecifického pylu, ktery nepifimo sniZuje reprodukéni uspéch rostliny
kompetici s konspecifickymi pylovymi zrny o misto na blizné. Kvalitativni sloZku opyleni
pak rostliny mohou zlepSit vytvorenim specializovanych interakci s nejefektivnéjSimi
skupinami opylovacli, popi. pomoci morfologickych nebo fyziologickych adaptaci.
Opacnym reSenim potieby zvySeni efektivity opyleni je prechod k autogamii, ktery je pro

rostliny vyhodny zejména v podminkach neprediktabilniho vyskytu opylovact.
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Abstract

The reproductive success of zoogamous plants is positively influenced by two components
of pollination: quantitative (total amount of pollen removed and deposited) and qualitative
(proportion of conspecific pollen, means pollen from the same plant species, from total
pollen deposited). Plants can increase the quantitative component of pollination by
increasing the attractiveness of flowers (production of better rewards, larger flowers, or the
formation of inflorescences), by occurrence in larger populations or by increasing the
relative density of their own species in the community. The high flower density of
individuals of the studied plant species can increase the qualitative component of
pollination, namely by eliminating interspecific overflights of pollinators, the transfer of
heterospecific pollen, which indirectly reduces the plant's reproductive success by
competing with conspecific pollen grains for scarring. The qualitative component of
pollination can be improved by plants by creating specialized interactions with the most
effective groups of pollinators, or by morphological or physiological adaptations. The
opposite solution to the need to increase the efficiency of pollination is the transition to
autogamy, which is advantageous for plants especially in the conditions of unpredictable

occurrence of pollinators.
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1. Uvod

Cilem kazdého organismu je z evolu¢niho pohledu piedani gent do dalsi generace a vytvorit
Zivotaschopné, konkurenceschopné potomky. Rostliny maji dvé moZnosti, jak predat své
geny do dalSi generace: pohlavni nebo nepohlavni cestou. VétSina rostlin uprednostiuje
pohlavni rozmnoZovani, kdy dochazi k vytvoreni genetické variability a druhy jsou schopné
lépe se prizplisobit ménicim se podminkdm prostredi (Flegr, 2007). U hermafroditickych
rostlin lze rozliSit sam¢i a samic¢i slozku reprodukéniho uspéchu. Samici slozka
reprodukéniho uspéchu se nejcastéji formuluje jako pomér poctu vyvinutych semen viici
poctu pripravenym vajicklim. Samci slozka reprodukéniho dspéchu se nejcastéji méri jako
pocet pylovych zrn, ktera byla ispésné deponovana na bliznu a dala vznik Zivotaschopnym

sementim (Johnson & Steiner 2000).

Pro prenos pylovych zrn na bliznu jsou nezbytné vektory, které mohou byt abiotické nebo
biotické. Na abiotickych vektorech je reprodukéné zavislych zhruba 20 % semennych
rostlin (Ackerman 2000). Prikladem abiotickych vektorii je vitr (tzv. anemogamie) nebo
voda (tzv. hydrogamie). Opylovani abiotickymi vektory je efektivni pouze pro druhy
s vysokou denzitou a to v prostiedich, kde se nevyskytuji vétsi prekazky (tfeba na prériich).
V této praci se vSak zabyvadm hlavné biotickymi vektory (tedy opylovaci), na nichz je

reprodukéné zavislych az 80% semennych rostlin (Ollerton et al. 2011).

Piinos opylovacli pro rostlinu zavisi na kvantitativni a kvalitativni slozce opyleni.
Kvantitativni slozka charakterizuje pocet deponovanych pylovych zrn na bliznu a je zavisla
na navstévovanosti rostliny. Cim vétsi je nav§tévovanost, tim bude na kvét transportovano
vétSi mnozstvi pylovych zrn. Kvalitativni sloZzka pak specifikuje podil konspecifického
prineseného pylu (pyl z jedincti stejného druhu) viici heterospecifickému pylu (pyl z jinych
druhii rostlin). Primy vliv na reprodukéni tuspéch rostliny ma pouze konspecificky pyl.
Heterospecificky pyl se promita do reproduk¢éniho uspéchu rostliny neprimo a ma negativni

vliv skrze kompetici s konspecifickym pylem o misto na blizné (Obrazek 1, str. 2).



Hlavnim obsahem této prace jsou mechanismy, kterymi rostlina dokaZe ovlivnit

kvantitativni a kvalitativni slozku opyleni. PfredevSim nas bude zajimat vliv denzity rostlin

na kvalitu a kvantitu opyleni.

Kvantitativni slozka
opyleni

Pocetnost a efektivita
opylovact
Atraktivita rostliny pro
opylovace

Kvalitativni slozka
opyleni

Vérnost opylovact
Atraktivita rostliny
Dominance zastoupeni kvétd
ve spoleCenstvu

Obrazek 1
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Schéma faktorti ovliviiujici reprodukéni dspéch rostliny. Zelené Sipky zndzortiuji pozitivni ovliviiovdni, cervené Sipky

negativni vliv na reprodukéni tispéch. Prevzato a pozménéno (Mitchel, 2009)



2. Kvantitativni sloZzka opyleni

Za kvantitativni sloZku opyleni Ize povazZovat miru navstévovanosti sledovaného kvétu,
ktera souvisi s jeho atraktivitou. Cim atraktivnéjsi kvét bude, tim piijme vice opylovaca.
RozliSujeme primarni a sekundarni atraktanty. Mezi primarni atraktanty spada typ a kvalita
nabizenych odmén pro opylovace (nejcastéji nektar a pyl). Mezi sekundarni atraktanty pak
patii napr. morfologie kvétu (velikost, barva, symetrie) nebo jeho viiné (Armbruster 2011).
Dal$imi dulezitymi faktory ovliviiujicimi navStévovanost, jsou abundance, denzita a

zastoupeni jednotlivych rostlin ve spolecenstvu.

2.1. Atraktanty kvétl

Primarni kvétni atraktanty jsou hlavni motivaci, pro¢ opylova¢ na rostlinu pristane, tj.
odménou, kterou ziskd. Mlizeme je rozdeélit na nutri¢ni a nenutri¢cni odmeény. Prikladem
nenutricnich odmén je napi. poskytnuti opylovaclim mista pro sniisku nebo teplo, které
mohou kvéty akumulovat (Simpson & Neff 1981). Mezi hlavni nutri¢ni odmény patii nektar
a pyl (Armbruster 2011). Navstévovanost rostliny je ovlivnéna nejen typem, ale i
mnoZstvim a kvalitou nabizenych odmén (Real 1991). MnozZstvi produkované odmény
miiZe byt ovlivnéno ro¢ni dobou, denni dobou, staifim kvétu (Klinkhamer & de Jong 1990),
velikosti kvétu a vneposledni fadé biotickymi podminkami (jako je teplota, vlhkost,

dostupnost zdroji atd.) (Zimmerman 1988).

Nektar je jedna znejcastéjSich odmén, které rostliny opylovaclim produkuji. Sklada se
prevazné z vody a cukerné slozky (Armbruster 2011). Nektar je produkovan nektarii, ktera
mohou byt uloZena vraznych c¢astech kvétu (Adler 2000). Pristupnost nektarii miize
ovliviiovat kvantitu navstév. Pristupna nektaria budou lakat velké spektrum prevaziné
generalistickych opylovactli, zatimco hiife pristupnd nektdria (napf. hluboko v koruné)
budou snizovat kvantitu navstév. Dochazi k selekci opylovaci s dostatecné dlouhym
sosakem (Harder 1985). Pokud je nektarium Spatné pristupné, mohou si opylovaci najit
nelegitimni (tedy rostlinou nepredpokladany) mechanismus, jak odménu ziskat (napf.
prokousnou ¢ast kvétu). To je pro rostlinu ztratové. V takovém pripadé totiZ prijde rostlina

0 nabizené odmény a zaroven nedojde k jejimu opyleni. Absenci odmén se snizi atraktivita



kvétli pro legitimni opylovace a kvili tomu miiZe dojit k poklesu kvantitativni slozky

opyleni (Irwin et al. 2010).

Druhou béZnou odménou je pyl. Pro rostlinu je vsak tvorba a nabidka pylu opylovactim
nakladnéjsi ve srovnani s jinymi typy odmeén. Nakladnost pylu je zplisobena spotiebou
nedostatkovych Zivin (zejména dusiku) na vyrobu proteinti, na které je pyl bohaty. Druhy
divod nakladnosti je pripadna ztrata potencidlnich samcich gamet (Armbruster 2011).
Chut' a sloZeni pylu ovliviiuje atraktivitu rostliny a budouci tendence k preletim na jiny

druh, nebo zachovani vérnosti (Muth et al. 2016).

Sekundarni atraktanty upoutavaji pozornost opylovace a usnadiiuji jeho fixaci asociaci mezi
nabizenou odménou a vzhledem kvétu (Armbruster 2011). Vyrazné sekundarni atraktanty
rostlin umoziuji eliminovat investice opylovact do tzv. searching time (Chittka et al. 1997),
popiipadé handling time (Lewis 1986). Diky tomu se posiluji tendence opylovace ke
specializaci na urcity druh kvétd (Goulson 2000). Jedna se napiiklad o barvu, velikost, viini

a morfologii kvétu.

vvvvvv

kterym se orientuje po oblasti a ktery vyuZziva pri uc¢eni (Menzel et al. 1997). Pokud byl
opylovac na rostliné s bohatymi a kvalitnimi odménami, bude smétovat dalsi navstévu na
stejné zbarveny kvét (Chittka et al. 1997; Muth et al. 2016). Nékteré druhy rostlin mohou
mit vice barevnych forem kvéti. Bylo pozorovano, Ze opylova¢i mohou diskriminovat
konkrétni barvu kvétu a tu navstévovat Castéji (Waser & Price 1983). Pomoci barev miize
rostlina vysilat signaly o staii a kvalité nabizenych odmén konkrétnich kvéti a tim
eliminovat pocet (pro opylovace) neuspésnych navstév (Doorn 1997). Dale miiZe rostlina
vytvaret vizudlni voditka tzv. signal guides a tim ukazat opylovac¢iim lokalizaci odmény
v kvétu. Takové kvéty se stavaji pro opylovace atraktivnéjSi skrze sniZené naklady na

handling time (Waser & Price 1983).



Velikost kvétni plochy ma pozitivni vliv na atraktivitu kvétu pro opylovace. Proto rada
rostlin investuje do tvorby kvétenstvi, které vytvari vétsi kvétni plochu a je pro opylovace
vice atraktivni neZ jednotlivé dil¢i kvéty (Grindeland et al. 2005). NavStévovanost na urovni
celé rostliny tak miize nasledné stoupnout, zatimco v prepoctu na jednotlivé kvéty, nemusi

navstévovanost nutné rust (Goulson 2000).

Dal$im sekundarnim atraktantem je viiné kvétu. Zatimco barva a morfologie kvétu funguje
pro opylovace jen jako orientacni znak, viiné kvétu je hlavni faktor, ktery umoZziiuje presnou

identifikaci druhu rostliny (Schiestl 2015; Goulson et al. 2001).

2.2. Vlastnosti ovliviiujici kvantitativni sloZku opyleni na trovni
spoleCenstev

Klicové vlastnosti spolecenstev ovliviiujici kvantitu navstév jsou velikost rostlinné populace
a denzita jednotlivych druht rostlin ve sledované oblasti. Denzita charakterizuje stredni
vzdalenosti mezi jednotlivymi jedinci (Obrazek 2, str. 5). Velikost populace udava pocet

jedinct, ktefi se v dané oblasti vyskytuji (Obrazek 3, str. 6).
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Dveé populace o stejné velikosti a rozdilné denzité
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Obrazek 3

Dvé riizné veliké populace o stejné denzité

2.2.1.  Velikost populace

Velikost rostlinné populace ma pozitivni vliv na kvantitativni slozku opyleni (Groom 1998;
Kirchner et al. 2005; Agren 1996). To znamen4, Ze ¢im vétsi populace bude, tim na ni prileti
vice opylovaci. U malych populaci pak mohou rostliny vykazovat nizsi reprodukcni
uspésnost oproti velkym populacim vlivem nizkého mnozstvi opylovacli nebo nedostatkem

reproduk¢nich partnerd.

V malych populacich mohou byt rostliny limitované mnoZstvim prijatych opylovacd,
protoZe nabizi malo odmén za vysoké naklady, které musi opylovac investovat do prelett
mezi jednotlivymi rostlinami (Goulson et al. 2001). Kvili tomu se snizuje kvantitativni
slozka opyleni v téchto oblastech (Groom 1998; Agren 1996). Mira navstévovanosti je viak
jesté zavisla na izolovanosti sledované populace. Cim vétsi vzdalenosti od nejbliZsi sousedni
populace bude, tim bude populace izolovanéjsi a bude vykazovat mensi navstévovanost, coz
se projevi v mensSim poctu vyprodukovanych semen (Groom 1998; Feldman 2008). Miru
navstévovanosti muiZe ovlivnit i atraktivita sousedni oblasti. Neatraktivni oblast ma
zpravidla mensi vliv na navstévovanost sledované oblasti, neZ atraktivni oblast. OvSem
pokud je atraktivni oblast vzdalena, miiZe navsStévovanost sledované oblasti ovlivnit vice

neatraktivni oblast, ktera se vyskytuje bliZe ke studované oblasti (Liao et al. 2011).



Druhym dGvodem poklesu reprodukéni uspéSnosti malych populaci mize byt limitace
mnozstvim partnerti na rozmnozZeni. Sousedni oblasti vlastniho druhu jsou moc daleko na
to, aby byl prinesen konspecificky pyl z jiné populace. Kvili tomu dochazi ke kiizeni malého
poctu jedincli vramci jedné oblasti a tim dochazi ke stdle zvySujicimu se inbreedingu a
snizuje se polymorfismus a zivotaschopnost jedinct (Barrett & Charelesworth 1991; Flegr,
2007). S tim je spojena kratsi Zivotnost malych izolovanych populaci oproti velkym (Groom

1998).

Celkové lze tici, Ze kromé situaci, kdy se velikost populace kombinuje s jeji izolovanosti,
jsou vlivy velikosti populace fadové mensi, nez vlivy denzity populace (resp. kvétii daného
druhu). Proto se vtéto praci dale zabyvam spiSe problematikou denzit, neZ velikosti

populace.

2.2.2. Denzita rostlin vlastniho druhu

Denzita ovliviiuje kvantitativni slozku opyleni rostliny hlavné skrze abundanci opylovaci.
Oblasti s vysokou denzitou jednoho druhu (malé rozestupy mezi jednotlivymi rostlinami)
jsou pro opylovace atraktivnéjsi nez oblasti s nizkou denzitou (Kunin 1993). Diky tomu maji
oblasti s vysokou denzitou vyS$si navsStévovanost a zvySeny celkovy reprodukéni tspéch
(Feinsinger et al. 1991; Feldman 2008; Kunin 1997). BéZnym piikladem spolecenstev
s vysokou denzitou jednoho druhu jsou invazni a klonalni rostliny. Ty jsou ¢asto schopny
intenzivniho klondlniho rlstu a diky tomu nabyvaji jejich populace vysokych denzit
(Bjerknes et al. 2007). V jednodruhovych spoleCenstvech se srostouci denzitou zvysuje
navstévovanost jak celé oblasti, tak jednotlivych rostlin (Feldman 2008; Kunin 1997; Seifan
et al. 2014). Opylovaci v oblastech s vysokou denzitou rostlin maji hodné zdroji na malém
prostoru, takZe nemusi tolik investovat do preletd - sniZuje se searching time (Waser &
Price 1983). Diky zvySené mife navstév muize dojit k navySeni celkového reprodukéniho

uspéchu rostliny (Feldman 2008).

Vysoka denzita vSak miize mit na reproduk¢ni uspéch rostlin i negativni vliv.
Navstévovanost na urovni kvéti muizZe byt v populacich s vysokou denzitou mensi, nez
v populacich s nizkou denzitou, prestoZe navStévovanost oblasti rostlin s vysokou denzitou

bude stale vétsi. Diivody mohou byt tfi: 1) Jednak to miiZe byt zplisobeno omezenym
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mnozstvim opylovacli v prostredi. Vlivem zvySené miry kompetice o opylovace mezi
sousednimi rostlinami (prestoZe jsou stejného druhu) (Hegland et al. 2009; Klinkhamer &
de Jong 1990) nebo vlivem neptiznivych abiotickych podminek. 2) Druhym divodem miize
byt odlisSna strategie chovani opylovacl v oblastech s vysokou a nizkou denzitou rostlin
(Klinkhamer & de Jong 1990; Kunin 1993; Hegland et al. 2009; Menzel et al. 1997). V
oblastech s vysokou denzitou rostlin jsou naklady na prelety mezi kvéty (searching time)
nizké, v diisledku toho se sniZuje cas, ktery opylovac stravi na jednom kvétu (handling
time), coz nasledné muZe sniZzovat kvalitu navstév, skrze snizené mnozstvi pylu, které

opylovac prenese (Pyke 1978).

Negativni vliv denzity rostlin na reproduk¢ni aspéch rostliny miizeme pozorovat i u rostlin,
které nejsou reprodukcéné zavislé na interakcich s opylovaci (Molano-Flores et al. 1999).
Jedna se predevsim o rostliny, které jsou schopné samoopyleni, ty maji reprodukéni dspéch
ovlivnén predevsim mnozstvim dostupnych zZivin z okoli, cozZ miize zvyhodnovat populace

s nizkou denzitou, které vykazuji nizsi miru kompetice (Mustajarvi et al. 2001).

2.2.3. Denzita rostlin vice druhu

Pokud se voblasti vyskytuje vice druhtG rostlin, nemohou se vyhnout vzijemnym
interakcim. Ty se mohou odehravat jak v roviné kompetice o abiotické zdroje (Ziviny, voda,
prostor atd.), tak i na biotické drovni skrze interakce s jinymi organismy (herbivori,
parazité, opylovaci atd.) (Mitchell et al. 2009). Tato kapitola bude zaméfena na vlivy
sousednich druhti rostlin na reprodukénich uspéch sledovanych druht rostlin. Nutnym
predpokladem pro vzajemné ovliviiovani rostlin v dané oblasti je prekryv doby kveteni a
prekryv spektra opylovaci (Rathcke & Lacey 1985). Sousedni druhy rostlin mohou mit na
navstévovanost sledovaného druhu rostliny pozitivni dopad (zvySovat navStévovanost) -
facilitaCni interakce (Thomson 1978; Laverty 1992; Ogilvie & Thomson 2016), nebo
negativni dopad (sniZovat navs$tévovanost) - kompeticni interakce (Brown et al. 2002;

Waser et al. 1996).



Obecné lze rici, Ze o tom, zda budou vztahy pozitivni, nebo negativni rozhoduje prevazné
denzita a mira atraktivity zucastnénych druhti (Obrazek 4, str. 9) (Thomson 1978). Pokud
se atraktivni druh bude vyskytovat v menSich denzitach, neZ méné atraktivni druh, lze
ocekavat, Ze oblast bude pro opylovace atraktivnéjsi a diky tomu se zvysi navstévovanost i
méné atraktivnim rostlinam, které se v této oblasti vyskytuji a samy o sobé by opylovace

nenaldkaly (Hegland et al. 2009).

e

Pokud se vSak denzita atraktivniho druhu rostliny v oblasti zvysi, zacne vztah nabyvat
kompeti¢niho charakteru (Thomson 1978). Atraktivni druh strhne veskeré opylovace na
sebe a piebere je méné atraktivnimu druhu, kterému vyrazné poklesne kvantita navstév. Je
to zplisobeno hlavné tendenci opylovaca specializovat se na nejvice odménujici a pocetny
druh ve spolecCenstvu. Pri specializaci, roste vérnost opylovate a sniZuje se mnoZstvi
mezidruhovych preletii mezi rostlinami. Vlivem toho dochazi k poklesu kvantitativni slozky

opyleni u méné atraktivnich druht oblasti (Chittka et al. 1997).

facilitace

3.0

@ Atraktivni druh

Navstévovanost (kvétu) « kompetice
2.0 /\ Méné atraktivni druh
1.0
0 | | 1 I |
0 02 0.4 0.6 0.8 1.0
Mira zastoupeni druhu v populaci
Obrazek 4

Vliv denzity sousednich druhii na vzdjemné ovliviiovdni. Pfevzato a upraveno z (Thomson, 1978)



Kompeti¢ni vztahy jsou jasné charakterizované jako negativni vliv jednoho druhu na
sousedni druh. Facilita¢ni vztahy nemaji tak jasnou definici a mizeme je rozdélit na dvé

podskupiny: rovnomérnou a nerovnomérnou facilitaci (Rathcke & Lacey 1985).

2.2.3.1. Rovnomérna facilitace

Rovnomeérna facilitace je vztah, pfi kterém maji ze vzajemnych interakci uZitek vSechny
zucCastnéné druhy. Plochy svyssi diverzitou rozkvetlych druhii rostlin vykazuji vyssi
navstévovanost diky SirSimu spektru nabizenych odmén (Liao et al. 2011; Molina-
Montenegro et al. 2008; Hegland & Boeke 2006) . Diverzita nabizenych odmén se nasledné
promitd ve zvySeném mnozstvi i diverzité opylovaci, ktefi do oblasti prileti (Junker et al.
2013), coz navySuje kvantitativni slozku opyleni, ale mize mit negativni vliv na kvalitu
opylovani (Liao et al. 2011). Dilezitou roli hraje i identita vyskytujicich se rostlin a
vzajemna morfologickd podobnost. To je ziejmé zplisobeno tendenci opylovaci drzet se
jednoho, zrovna nauceného morfologického typu kvétu (Lewis 1986). Zatimco
v pritomnosti morfologicky podobného sousedniho druhu se zvySovala kvantita navstév
obéma druhiim (Kunin 1993), v pfritomnosti morfologicky odliSného druhu nebyl

pozorovan vyrazny vliv souseda na reprodukéni ispéch rostlin (Seifan et al. 2014).

2.2.3.2.  Nerovnomeérna facilitace

Nerovnomeérna facilitace je vztah, kdy z vyskytu sousedni rostliny ma uZzitek (prevazné) jen
jeden druh. Tento typ interakci je typicky pro vztahy malo atraktivnich rostlin, které
neinvestuji do produkce odmén viibec, nebo do nich investuji malo (Gigord et al. 2001),
popripadé jsou voblasti malo zastoupeni (Laverty 1992) a navstévovanost maji

zprostiedkovanou skrze vyskyt atraktivnich sousedd.

Prvnim prikladem nerovnomérné facilitace je vyuZzivani kvétnich mimikry (Peter & Johnson
2008). Tohoto mechanismu vyuzivaji rostliny, které spoléhaji na morfologickou podobnost
se svymi sousedy, kterym nasledné prebiraji opylovace (Johnson et al. 2003). Mimikry
mohou byt vytvoreny na zakladé podobnosti barvy kvétl (Peter & Johnson 2008), tvaru
kvéti (Johnson et al. 2003), nebo viiné kvéti (Goulson et al. 2001) odménujicitho druhu (tzv.
vzor) a neodménujictho druhu (mimetik). VyuZivat mimikry je Uspésné predevsim ze

zacatku sezony, kdy se vyskytuje velké mnoZstvi tzv. naivnich opylovaci. Tedy opylovaci,
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ktefi nemaji s opylovanim jesté Zadné zkuSenosti a prevazuje u nich generalistické chovani
(Gigord et al. 2002). ZkuSeni opylovaci se pak dokazi specializovat pouze na dobre
odmeénujici druhy rostlin a mimetickym druhiim muze navstévovanost klesnout. Aby byl
tento vztah dlouhodobé udrzitelny, je nutné, aby atraktivni a odménujici rostliny mély vétsi
denzity. Diky tomu maji opylovaci vice uspéSnych navstév, nez navstév neuspésSnych a
nemaji tendence k preletim na jiné oblasti (Johnson et al. 2003). Pri zvySené denzité
neatraktivnich rostlin klesa dspésnost navstév opylovacliim a ti pak maji vétsi tendence pro
prelety na jinak zbarvené druhy (Chittka et al. 1997). Proto jsou zvyhodnény mimetické
druhy rostlin s vyvinutym barevnym polymorfismem kvéti (Gigord et al. 2001).

Druhym prikladem nerovnomérné facilitace je situace, kdy oba druhy maji odménu, ale
jeden je pro opylovacCe vyrazné atraktivnéjsi. Jedna se o tzv. lakavé druhy (tzv. magnet
species) (Laverty 1992). Ty prildkaji na oblast své vlastni opylovace a tim zvySuji
navstévovanost i vzacnym a méné zastoupenym druhiim rostlin dané oblasti (Seifan et al.
2014; Rathcke & Lacey 1985). Zatimco se méné atraktivnimu druhu navysi kvantitativni
slozka opyleni, lakavym druhiim se oproti pripadné jednodruhové populaci zpravidla
nezméni. Vyskyt sousedli vsak miize mit negativni efekt na celkovy reprodukéni uspéch
lakavého druhu, protoZze se mize snizit kvalitativni slozka opyleni vlivem castéjsich
mezidruhovych preletii (Flanagan et al. 2010). DileZitou roli zde opét hraji denzity. Lakavé
druhy zvysuji navstévovanost sousednim druhiim, pouze pokud se vyskytuji v nizkych
denzitach a jsou rovnomérné rozmisténé po oblasti (Thomson 1978). Pokud by se lakavé
druhy vyskytovaly agregované nebo ve vysokych denzitach, strhly by vSechny opylovace na
sebe a méné atraktivnim druhiim by naopak klesla navstévovanost (Levin & Anderson

1970).

Tretim mechanismem nerovnomérné facilitace je ,dédéni“ opylovaci v cCase. Méné
atraktivni druhy dokazi vyuzivat naucenych preferenci opylovaci a prebirat je v Case
(,dédit*) po odkvétu atraktivnich druh@ (Ogilvie & Thomson 2016). Rada opylovaci je
schopna naucit se nejen druh rostliny, ktery bude navstévovat, ale také se nauci cilené
danou trasu po oblasti tak, aby maximalizovala zisky (tzv. trapline foraging) (Ohashi &
Thomson 2009). Takto nauc¢enou trasu mohou opylovaci dodrZovat i po odkvétu ptivodniho

druhu a navs$tévovat novy druh, ktery na oblasti rozkvete (Ogilvie & Thomson 2016). Pro
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tento vztah je nezbytna morfologickd podobnost po sobé kvetoucich druhti, aby opylovaci

nemuseli investovat do u¢eni novych vzorcii chovani.

2.2.3.3. Kompetice sousednich druhi rostlin

Negativni efekt sousedli na kvantitativni prenos pylu byl pozorovan v pripadé, Ze je
sousedni rostlina pro opylovace prili§ atraktivni a strhne veskeré opylovace na sebe. Mira
kompetice je pfimo imérna denzité atraktivnich rostlin (Obrazek 4, str. 9). Cim vétsi
denzita atraktivniho druhu, tim silnéjSi kompetice se bude mezi rostlinami odehravat

(Caruso 2002).

Hlavni mechanismus kompetice mezi sousednimi druhy rostlin je skrze naucené preference
opylovaci (Bell et al. 2005). Specializované skupiny opylovaci totiz uptednostiuji
navstévovanost jednoho druhu ve spolecenstvu na uUkor kvantity navstév ostatnich
kvetoucich druhli rostlin (Levin & Anderson 1970). Kompeti¢ni vztahy jsou dobre
pozorovatelné u invaznich rostlin, které se vyskytuji ve vysokych denzitach (Bjerknes et al.

2007) a Casto maji atraktivnéjsi odmeény, nez ptivodni druhy rostlin (Flanagan et al. 2010).

Souhrnem téchto mechanismii interakci vyplyva, Ze v prirodé mlzZeme pozorovat riizné
zastoupeni vySe zminénych interakci podle doby vegetacni sezény a druhové bohatosti
spolecenstva. Pro rostliny kvetouci ze zacatku vegetaCni sezony muze byt limitujici
kvantitativni (ale i kvalitativni) sloZka opyleni (Elzinga et al. 2007). Rostliny i opylovaci se
budou vyskytovat v nizkych denzitdch a bude prevaha tzv. naivnich opylovaci, u kterych
bude prevazovat generalistické chovani. Pfesto mize byt brzké kveteni vyhodné pro malo
konkurenceschopné druhy rostlin (Elzinga et al. 2007) nebo pro rostliny vyskytujici se v
oblastech skratkou vegetacni sezénou napr. horské oblasti (Totland 1993). V obdobi
hlavniho vrcholu vegeta¢ni sezony se navySuje kvantitativni slozka opyleni, ale pro rostlinu
miiZe byt limitujici kvalita prenosu (Elzinga et al. 2007). V tomto obdobi je vysoka denzita
rostlin i opylovaci a kviili tomu se zvySuje mira kompetice rostlin o opylovace. Jednotlivé
druhy rostlin se snazi byt atraktivnéjsi, neZ sousedni rostliny nebo se specializovat na
urcitou skupinu opylovaci, ktera by jim poskytla kvalitni prenos pylu. Na konci vegetacni

sezony dochazi k poklesu denzit rostlin a opylovaci. U rostlin kvetoucich na konci vegetac¢ni
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sezony miiZze byt pozorovana vétSi morfologickd variabilita, ktera snizuje moznou

kompetici o opylovace (Bolmgren et al. 2003).

Druhou dtlezitou roli, ktera ovliviiuje, jaka interakce bude ve spoleCenstvu pievazZovat je
druhova bohatost prostoru (diverzita) (Mitchell et al. 2009). Horské oblasti jsou
charakteristické nizkou diverzitou rostlin. Stim je spojena i mensi diverzita a kvantita
opylovaci (Bingham & Othner 1998). Opyleni v horskych oblastech bude limitovano
kvantitativni slozkou, zatimco kvalita ndvstév bude pomérné vysoka. Vyssi diverzita rostlin
zvySuje atraktivitu oblasti, ma tedy pozitivni vliv na mnoZstvi a diverzitu opylovaci, kteri
prileti na danou oblast (Hegland & Boeke 2006). Diky tomu maji rostliny vysokou
navs$tévovanost, ale mize byt pro né limitujici kvalita prineseného pylu (Flanagan et al.

2010; Feinsinger et al. 1991).
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3. Kvalitativni slozka opyleni

Pro UspéSné rozmnoZeni rostlin je nezbytné prijmout na bliznu pylova zrna vlastniho
druhu, tedy tzv. konspecificky pyl (Schemske & Horvitz 1984; Feinsinger 1987). Ztratovost
pylu je vSak pro rostlinu obrovska a na reprodukci jsou vyuZzita v priiméru pouze zhruba
Ctyti procenta veskerého vyprodukovaného pylu (Obrazek 5, str. 12) (Johnson et al. 2005).
Cast vyprodukovaného pylu (35%) neni z kvétu viibec odebrana. Vétsina pylu (61%) je pak
ztracena v prilbéhu prenosu. Ztraty jsou zplisobeny heterospecifickym pienosem pylu, dale
ztratami béhem preletu, sezranim pylu opylovacem nebo ztratou pylu ztéla opylovace

béhem jeho pohybu po kvétu (Flanagan et al. 2009).

Vyprodukovany
pyl

! !

Neodebrany Odebrany pyl z
pyl z kvétu kvétu
35% 65 %
Y Y
Ztraceno Deponovany
opylovacem pyl
61 % 4%
Obrazek 5

Zelené rdmecky zndzorriuji pyl, ktery je pro rostlinu v dany okamZik vyuZitelny. Cervené rdmecky
predstavuji pro rostlinu ddle nevyuZitelny pyl.
Prevzato (Johnson et al. 2005)
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Preference opylovaci hraji videntité deponovaného pylu klicovou roli. Mohou byt
ovlivnény velikosti ndkladi vynakladanych na prelety opylovaci mezi jednotlivymi kvéty
(tzv. searching time) a nakladd spojenych se ziskavanim a zpracovavanim odmén (tzv.
handling time). Opylovaci se snaZi investovat co nejméné do obou sloZek a zaroven mit co
nejvétsi zisky, co se tyka mnozstvi a kvality ziskané potravy (tzv. optimal foraging strategy)
(Pyke 1978). Podle rtznych investic do handling time, nebo searching time miiZeme rozdélit
opylovace na specialistické nebo generalistické skupiny, které se z pohledu rostlin vyrazné

lis1 kvalitou prendSeného pylu (Utelli & Roy 2000; Larsson 2005).

Kvalita opyleni se miize opylovaciim zvysit diky jejich vérnosti k urcitému typu kvétu (tzv.
flower constancy). V takovém pripadé se opylovac omezuje pouze na jeden urcity typ kvéti i
presto, Ze jsou dostupné jiné typy kvétl s pristupnymi odménami (Waser 1986). Diky
vérnosti se zvySuje mira konspecifickych preleti, diky tomu se zvysuje i podil prineseného
konspecifického pylu, coz se miiZze odrazit ve zvySeném reprodukénim uspéchu rostliny
(Straw 1972). Heterospecificky transport pylu naopak sniZuje rostlinam jak samdi, tak
samic¢i reprodukeni dspéch (Brown et al. 2002) a je neZadouci jak pro rostlinu, ktera pyl
dava, tak pro rostlinu, ktera pyl prijima. Druh poskytujici pyl prichazi o vytvoreny pyl a
klesd samci slozka jeho reprodukcéniho uspéchu. Zaroven se sniZuje samici slozka
reprodukcéniho dspéchu druhu, ktery pyl prijima, vlivem ucpavani blizen cizim pylem

(Randle et al. 2018).

3.1. Atraktivita rostliny a preference opylovaci

Mira atraktivity rostlin miize mit pozitivni vliv na podil preleti opylovace mezi rostlinami

stejného druhu a tudiZ mit pozitivni vliv na kvalitu opyleni.

Primarni atraktanty kvétu ovliviiuji preference opylovacti hlavné skrze mnozstvi a kvalitu
nabizenych odmén. MnoZstvi nabizené odmény ovliviiuje predevsim kvantitu navstév (Real
1991). Miize vsak ovliviiovat i kvalitu navstév skrze vérnostni chovani opylovact. Opylovaci
obecné uprednostiiuji druhy rostlin s vétsi nabidkou odmén na ikor neodménujicich druhf.
Nedostatek odmén (zejména ,nepredpokladany“) mize mit negativni vliv na vérnostni
chovani opylovacli pro takové druhy rostlin (Dukas & Real 1993). Opylovaci maji v

oblastech s rostlinami, které nabizi malo odmén, velky podil neodménujicich navstév. Kviili
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tomu rostou tendence ke zméné navstévovaného rostlinného druhu, popripadé preletu na

jinou, vice odménujici oblast (Chittka et al. 1997).

Sekundarni atraktanty kvétu hraji klicovou roli pro orientaci opylovaci po oblasti a pri
vybéru rostliny, kterou dale navstivi. Mezi sekundarni atraktanty spadaji vlastnosti, jako

napr-.: velikost, barva a morfologie kvétu rostliny (Armbruster 2011).

Velikost kvétu vytvari selekéni tlak na velikost pfijimanych opylovaca (Stang et al. 2006).
Ovliviiuje odhadovanou vzdalenost odmén. Zatimco velky kvét bude pro opylovace napadny
i na velkou vzdalenost, malé kvéty mohou byt pro opylovace Casto snadno prehlédnutelné
(Grindeland et al. 2005). To miize vytvaret selek¢ni tlak pro tvorbu velkych kvétd,
kvétenstvi nebo tzv. pseudokvéti (tedy pretvorené vegetativni Casti rostliny slouzici
k naldkani hmyzu k reprodukénim organtim) (Johnson et al. 2003). Viditelnost a atraktivita
kvétu zalezi i na uhlu natoceni kvétu, trojrozmérném tvaru kvétu (viditelnost i zjinych
stran, nez hlavni pristupové) a na kontrastu barvy kvétu s pozadim (Menzel et al. 1997). Na
velkych kvétech travi opylovaci delsi dobu, coZ ma dva dopady pro rostlinu: 1) posiluje se
schopnost uceni opylovacli a zvySuje se pravdépodobnost dalSich konspecifickych preleti
(Ishii 2006), coZ navySuje kvalitu opyleni; 2) opylovaci zaroven navstévuji vétsi mnozstvi
kvétl v rdmci jedné rostliny. To miiZze mit za nasledek vy$si miru geitonogamie (Ohashi &
Yahara 2001), coZ je pro rostlinu nezadouci. Proto si rostliny mohou vytvorit mechanismy,
jak se pred geitonogamii v diisledku zvétSeni kvétenstvi chranit. Jednim z mechanismu
miiZe byt postupné dozravani samcich a samicich kvétl v ramci kvétenstvi. Napiiklad
¢melaci maji nauceny vzorec pohybu v ramci kvétenstvi vidy od spodnich kvéti, kde se
vyskytuji nejstarsi - samici kvéty a dojde k opyleni pylem, ktery piinadsi zjiné rostliny,
smérem vzhlru k mladym kvétiim v samci fazi, kde rostliné odeberou pyl, ktery nasledné

prenesou na jinou rostlinu (Waddington & Heinrich 1979).

Bylo pozorovano, Ze opylovaci pri mezidruhovych preletech uprednostnuji morfologicky a
barevné podobné kvéty viici kvétlim, které navstivili naposledy (Levin & Anderson 1970).
Prelety na podobné kvéty mohou byt zplisobeny vlivem nizsich nakladl. Tento jev popisuje
tzv. search image hypothesis (Goulson 2000) a mohou ho vyuzivat i malo atraktivni, nebo

neodménujici druhy rostlin, které vyuzivaji morfologické podobnosti s odménujicimi a
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navs$tévovanymi druhy pro zvysSeni vlastniho reprodukéniho uspéchu (Johnson et al. 2003).
S vyskytem morfologicky podobnych sousedi dochazi ke zvysené miie heterospecifickych
preleti a kvalita opyleni miiZze klesat obéma zucastnénym druh@im (Schuett & Vamosi

2010).

Tendence opylovacli k vérnosti posiluje i morfologickd komplexita kvétd, kterdA ma pro
opylovace dva dopady: 1) sloZitéjsi uceni pro opylovace - eliminuje kvantitu navstév a 2)
posiluje vérnostni chovani, pokud k nauceni dojde - zvySuje kvalitu navstév (Lewis 1986).
Komplexni typy kvétli budou spojeny s vy$simi investicemi do handling time, pfesto mohou
byt pro opylovace atraktivnéjsi nez snadno pristupné kvéty, protoze komplexni typy kvéti
vykazuji zpravidla mensi mnozstvi navstév a diky tomu uspésnym opylovacim zbyde vétsi
mnozstvi odmén (Lewis 1986). S kaZdym nasledujicim konspecifickym preletem se
opylovaciim naklady na handling time snizZuji, protozZe se nau¢i mechanismus opyleni téchto
komplexnich kvéti a vytvoii si vérnostni vzorec chovani (Chittka et al. 1997). Naopak
zména navstévovaného druhu rostlin je ¢asto spojena s vys$Simi naklady na handling time

(Chittka et al. 1999).

3.2. Vliv denzity rostlin na kvalitativni sloZku opyleni

Denzita rostlin ma stejné jako atraktivita pozitivni vliv na kvalitativni slozku opyleni skrze
podil konspecifickych preletli opylovacl. V oblastech s vysokou denzitou rostlin nemaji
opylovaci problém s nalezenim dalsi rostliny stejného druhu (Chittka et al. 1997). Diky
tomu se snizuji jejich tendence k mezidruhovym preletim a zvySuje se kvalita navstév
(Feldman 2008; Levin & Anderson 1970). Vysoka denzita rostlin jednoho druhu umoziuje
opylovaciim snizit jak investice do searching time, tak i handling time a diky tomu jsou

opylovaci témto druhiim vérni.

Ve vicedruhovych oblastech pak hraje roli denzita odménujicich druhti. Oblasti s nizkou
denzitou dobfe odménujicich rostlin mohou vykazovat pomérné nizkou miru vérnosti ze
strany opylovaci. Pfi nizkych denzitich opylovaci uprednostni kratké, heterospecifické
prelety kméné odménujicim sousediim, neZ investovat do hleddni dalS$i rostliny

odménujictho druhu (Gegear & Thomson 2004). Populace rostlin s nizkou denzitou
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prijimaji vétsi podil generalistickych skupin opylovact a dochazi ke snizeni kvality navstév,

coZ se miiZe negativné projevit v celkovém reprodukénim tspéchu rostliny (Kunin 1993).

3.3. Relativni pocetnost a velikost populace rostlin

Vétsi miru konspecifickych preleti mezi rostlinami vykazuji opylovaci zpravidla u
pocCetnych druhd rostlin. Je to dano tim, Ze srostouci pocetnosti rostliny, roste i
pravdépodobnost, Ze dals$i navstéva opylovace skonc¢i na rostliné stejného druhu (Straw
1972). Pri vétSim podilu konspecifickych preleti budou mit i generalistické skupiny

opylovaci vyssi kvalitu navstév (Goulson 2000).

V ptipadé vyskytu sousednich druht rostlin se snizuji relativni ¢etnosti vlastniho druhu na
ukor jinych druhti, coz mize mit za nasledek sniZenou kvalitu opyleni (Thomson 1978). Ve
vicedruhovych porostech zpravidla neni limitujici kvantitativni sloZka opyleni (Liao et al.
2011) Flanagan et al. 2010), ale dochazi zde k limitaci kvalitou pylu, coZ se mlze negativné
promitnout do vysledného reprodukéniho uspéchu rostliny (Arceo-Gémez & Ashman
2014). Vliv sloZzeni spolecenstva na kvalitu opyleni je podminén tfemi hlavnimi
podminkami - vlivem na abundanci opylovacii, vlivem na celkovou denzitu rostlin, které
pritahuji opylovace, a mirou sdileni opylovaci mezi jednotlivymi rostlinami ve

spolecenstvu (Schuett & Vamosi 2010).

Zatimco v jednodruhovych spolec¢enstvech nemaji opylovaci jinou moZnost neZ podnikat
konspecifické prelety (Feldman 2008), nebo preletét do uplné jiné oblasti, ve
vicedruhovych spolecenstvech mize byt sniZena celkova kvalita opyleni vlivem castéjsich
heterospecifickych preleti. Rostliny v oblastech svyssi diverzitou rostlin mohou vsak
navysit mnozstvi prijatého pylu diky vétsi dlouhovékosti kvétl (Arceo-Gomez & Ashman
2014). Stile se vSak musi potykat svysokou konkurenci konspecifického a
heterospecifického pylu o misto na blizné (Randle et al. 2018). Prenos pylu je ovlivnén
vyskytem hlavné fylogeneticky pribuznych sousedt, kdy opylovaci maji tendence pii zméné
navsStévovaného druhu rostlin prelétat na fylogeneticky pribuzné (a tudiz casto i

morfologicky podobné) sousedy (Schuett & Vamosi 2010).
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Malé populace vykazuji vy$Si miru depozice heterospecifického pylu (Molano-Flores et al.
1999; Johnson et al. 2003; Kirchner et al. 2005; Leimu & Syrjanen 2002). Cim mensi
populace bude, tim maji opylovaci mensi tendence se na tento druh rostliny specializovat a
stim je spojena snizena kvalita navstév (Groom 1998; Agren 1996). Pfesto mohou za
urcitych podminek oproti velkym populacim vykazovat vyssi reprodukéni aspéch diky vétsi
klicivosti konspecifického pylu na blizné. Coz je zplsobeno menSim mnozstvim
deponovanych heterospecifickych pylovych zrn na bliznu (Leimu & Syrjanen 2002). Ve
velkych populacich, kde naopak rostliny piijimaji velké mnozstvi pylu, miZeme casto
pozorovat snizeny reprodukcéni uspéch vlivem mensi Klicivosti pylu a tvorby vétSiho

mnoZstvi abortovanych semen (Leimu & Syrjanen 2002).
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4. Adaptace rostlin na limitaci pylem

Limitaci dostupnosti pylu miiZeme pozorovat u rostlin, které produkuji méné semen, nez by
mohly vyprodukovat, kdyby byl na bliznu transportovan pouze kvalitni konspecificky pyl
v dostateéném mnozstvi (Knight et al. 2005). Rada rostlin je schopna adaptovat se na
limitaci dostupnosti pylu a to morfologicky nebo fyziologicky. Diky tomu dokazi
kompenzovat nedostatek konspecifického pylu, ktery mohl zplisobit sniZenou fitness.
S kvalitativni slozkou opyleni pak rostliny manipuluji predevSim skrze eliminaci

neefektivnich skupin opylovaci (Johnson & Steiner 2000).

Existuje fada mechanismi, jak zvysit efektivitu opylovact navstévujicich kvéty: 1) zména
doby kveteni podle doby vyskytu efektivnich skupin opylovacli nebo divergence doby
kveteni od konkurenc¢né silnéjSich druht rostlin (Feinsinger 1987); 2) morfologické
adaptace kvétu umoznujici selekci jen specializovanych skupin opylovacii, které poskytuji
vyssi kvalitu opyleni (Johnson & Steiner 2000); 3) fyziologické adaptace kvéti, kdy vykazuji
riznou dlouhovékost a atraktivitu riizné starych kvétti podle dostupnosti opylovacii v dané
oblasti (Oberrath & Bohning-Gaese 1999); 4) zména typu odmén, kdy rostlina miize
eliminovat neefektivni skupiny toxickym sloZenim odmén a selektovat jen rezistentni druhy
opylovaci (Praz et al. 2008). Pokud je limitace dostupnym pylem prili§ velka, miize se
rostlinam vyplatit spiSe prechod k samoopyleni, neZ investovat do konkrétnich adaptaci

zvySujici efektivitu prenosu pylu (Fishman & Wyatt 1999).

4.1. Specializace na efektivni skupiny opylovaci

Jednim z mechanismi, jak mtze rostlina zvysit sviij reprodukéni uspéch, je zizeni spektra
prijimanych opylovacl pouze na efektivni skupiny (Johnson & Steiner 2000). Efektivita
opylovace je dana identitou a mnoZstvim transportovaného pylu. Pro rostlinu jsou efektivni
pouze ty skupiny opylovacl, ktefi budou prinaset prevazné konspecificky pyl a to
v dostatecném mnoZstvi. Mnozstvi prenaseného pylu charakterizuje tzv. prenosova
kapacita opylovace (Larsson 2005), ktera je zavisla na denzité a délce chlupi (Roquer-Beni
et al. 2020) a na velikosti téla opylovace. Opylovac s velkym télem je schopny prenést vétsi

mnozstvi pylovych zrn v ramci jedné navstévy, nez maly opylovac, coZ mizZe mit pozitivni
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dopad na kvantitativni slozku opyleni. Zaroven je vSak pro rostlinu dtilezity pouze pyl, ktery
je umistén na konkrétni casti téla opylovace, ktera prichazi do kontaktu s bliznou a je tedy
prenesen na reprodukéni organ rostliny. Jinde umistény pyl (napt. pyl, ktery je uloZen
v pylovych kosickach vcel nebo ¢meldki) je pro rostlinu dale nevyuzitelny (Rader et al.

2009).

Vlivem shodnych preferenci urcité skupiny opylovact ke konkrétnim vlastnostem kvétii se
miiZe vytvaret selek¢ni tlak (ze strany opylovacli) na konvergentni vyvoj kvétnich znaki
rostlin, které chtéji tyto opylovace prijimat. Diky tomu mizZe specializace sniZovat
fenotypovou variabilitu rostlin, které se specializuji na stejnou funk¢ni skupinu opylovaci
(Fenster et al. 2004). To je hlavni mechanismus vzniku tzv. opylovacich syndromt. Obecné
opylovaci syndromy vytvareji spiSe tlak na morfologické vlastnosti ztucastnénych druht.
Opylovaci syndromy tedy vznikaji konvergentnim vyvojem fylogeneticky odliSnych skupin.
Piibuznost zacastnénych druhd neni pro tyto vztahy klicova (Harder 1985). Funkéni
skupiny opylovaci mohou byt rizné velké. Obecné plati, Ze rostliny prijimaji radéji Sirsi
spektrum opylovact, piestoze reprodukéni tispéch rostliny mize ovlivnit jen zlomek z nich
(Kirchner et al. 2005). Je to ,pojistka“ pro pripad, Ze by doslo ke ztraté jednoho druhu
opylovace (vlivem napf.: abiotickych podminek; abundance opylovacti maji vyraznou roc¢ni

variabilitu; specializace opylovace na jiny druh rostliny atd.) (Waser et al. 1996).

4.1.1. Morfologické adaptace zvySujici efektivitu opyleni

Zména velikosti kvétu vytvari selekcni tlak na velikost téla moznych opylovacl. Zmensenim
kvétu rostlina eliminuje opylovace s velkym télem, ktefi nedokazi pristat na malou plochu
(Stang et al. 2006). Pro uspésné opyleni je nezbytny kontakt opylovace s bliznou a
tyc¢inkami. Pokud bude kvét moc veliky a bude prijimat opylovacCe s malym télem, hrozi, Ze
opylovac na kvét pristane, spotfebuje nabizené odmény a odleti, aniZ by dosSlo ke kontaktu
s reprodukénimi organy kvétu. Takovym kvétim pak vyrazné klesad reprodukéni uspéch,
protoZe nemaji odmény pro legitimni opylovace a tim klesd celkova atraktivita rostliny
(Irwin et al. 2010). Naopak pokud je kvét maly a prijimal by velké opylovace, hrozi

poskozeni kvétu (napft.: zlomeni ¢asti kvétil atd.).
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DalS$im mechanismem jak zajistit efektivni opyleni je manipulace s hloubkou a S$itkou
ostruhy, coz muze vytvaret selekéni tlak na délku a castecné Sirku sosaku opylovact
(Torres & Galetto 2002). Opylovac je schopen prijimat odménu pouze z kvétii se zhruba
stejné hlubokou korunou, jako je délka jeho sosaku (Harder 1985). Rostlina si timto
mechanismem mitiZe pojistit kontakt opylovace s bliznou. Cim hloubgji vkvétu budou
odmény uloZeny, tim spiS bude muset opylovac¢ na kvét dosednout a bude intenzivnéjsi
kontakt opylovace s ty¢inkami a bliznami, neZ v mélkych, otevienych kvétech, které jsou
pro opylovace dobie dostupné (Caruso 2000). Délka ostruhy ma dopad i na kvantitu
navstév kvétu. S hloubkou ostruhy sice poroste kvalita opyleni, ale naopak bude klesat
cetnost navstév, protoze opylovaci budou nuceni investovat vice do handling time (Harder
1983). Prilisné prodluzovani ostruh miiZe vést k vytvoreni selek¢ni pasti, kdy se rostlina
vlivem vysokych selekcnich tlaki (ptiliS hluboka ostruha) stava zavisla na velmi uzké
skupiné opylovact, typicky na lisajich, ktefi maji dostatecné dlouhé sosaky (Wasserthal

1997).

4.1.2.  Fyziologické adaptace zvysujici efektivitu opyleni

Rostliny mohou zvysit sviij reprodukéni uspéch skrze del$i Zivotnost kvétli nebo diky

prodlouZeni receptivity blizen.

Pro rostliny je vyhodné, aby opylovaci uprednostriovali mladé kvéty (Doorn 1997). ProtoZe
po UspéSném opyleni nemusi rostlina dale investovat do udrZovani kvétu v atraktivni
podobé (produkce odmén atd.). Diky tomu se sniZi investice do dlouhodobého udrzovani
kvétu (Utelli & Roy 2000). Se starim kvétu zaroven klesa receptivita blizny a snizuje se
pravdépodobnost uspésSného vykli¢eni pylového zrna a oplozeni vajicka (Young et al. 2012).
Staré kvéty mohou vykazovat vétsi sklony k samoopyleni, jako alternativni strategii pro
vytvoreni semen v pripadé neuspéSného opyleni opylovaci (Petanidou et al. 2001). Existuji
dva hlavni mechanismy, jak si rostlina mlize zajistit vy$si navS§tévovanost mladych kvétii na
ukor starych: 1) Existuji teorie, Ze opyleni sniZuje délku Zivotnosti kvétu, coZ mize zabranit
cetnéjsSim navstévam jiz opylenych kvétli (Steinacher & Wagner 2010). 2) Popripadé
mohou rostliny morfologicky oddélit opylené a neopylené kvéty v ramci jedné rostliny.

Pokud chce rostlina opylovaclim oddélit mladé odménujici kvéty od jiZ opylenych kvétq,
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musi vytvaret takové znaky, které jsou pro opylovaCe snadno detekovatelné. NejCastéjsi
zpusob je vyuzivani zmény barev opylenych a neopylenych kvéti v ramci jedné rostliny
(Weiss 1995; Oberrath & Bohning-Gaese 1999). Diky témto znaklim maji opylovaci vyssi
podil dspésnych navstév a maji menSi tendence pro mezidruhové prelety, coz vede ke

zvySeni kvality opyleni (Klinkhamer & de Jong 1990).

Délka receptivity blizny mize ovlivnit velikost reprodukc¢niho tspéchu rostliny. Obecné se
staifim blizny dochdzi k mensi Kkli¢ivosti pylu na jejim povrchu a snizuje se celkova
uspésnost produkce semen rostlinou (Young & Gravitz 2002). Dlouhovékost receptivity
blizny miliZe byt zavislda na denzité rostlin v prostredi. V prostiedi s vysokou denzitou
rostlin, kde neni limitujici kvantitativni slozka opyleni, se vyplati mit kratkou Zivotnost
blizny, ¢imZ se sniZi konkurence jednotlivych pylovych zrn o misto na blizné. Zaroven se
sniZuji naklady na dlouhodobé udrZovani funké¢ni blizny i kvétu a produkci odmén. Naopak
v oblastech s nizkou denzitou (typicky horské oblasti) je kvantita navstév limitujici, a proto

se vyplati prodlouZit receptivitu blizny (Steinacher & Wagner 2010).

DalSim zplisobem jak eliminovat neefektivni skupiny opylovaci je tvorba toxickych odmén.
A to hlavné pylu. Pyl ma dvoji funkci 1) funguje jako odména pro opylovace; 2) je samci
gameta. Proto jsou jeho ztraty pro rostlinu vice ndkladné, nez ztraty jinych odmén (napf-.
nektaru). Cennost a ztraty pylu mohou vyvijet selekéni tlak na jeho ochranu. Diky tomu
nékteré druhy rostlin pridavaji do sloZeni pylu jedovaté alkaloidy, které mohou zpomalovat
vyvoj larev hmyzu, nebo zplsobit jejich mortalitu (Praz et al. 2008). Tim rostlina pyl chrani
pied poZerem a zajisti si pouze jeho roznos. Dilezité vsak je, aby rostliny opylovacim
poskytly jinou (idedlné stejné kvalitni nebo kvalitnéjSi) odménu. Jinak by mohlo dojit
kvyraznému poklesu kvantitativni slozky opyleni rostliny. V ptripadé, Ze rostlina
neinvestuje do tvorby alternativnich odmén, miize dojit k selekci rezistentnich skupin
opylovacii na priotravené odmény (Adler 2000). Tim rostlindAm miZe Klesat kvantita

navsteév, ale zaroven muze dojit k navyseni kvalitativni slozky.

4.2. Sklony k samoopyleni

Samoopyleni je vyhodné hlavné pro rostliny vyskytujici se v extrémnich podminkach, kde je

vyskyt a chovani opylovact neprediktabilni (Fishman & Wyatt 1999). Takové rostliny maji

23



jistotu vytvoreni potomstva i v pripadé nedostatku opylovactl. Zaroveri se jedna o uspésnou
strategii pro invazni druhy a druhy rostlin, které osidluji nova prostredi a nemohou
spoléhat na vyskyt konkrétnich skupin opylovact (Bjerknes et al. 2007; Goodwillie et al.
2010). Sklony k samoopyleni se pak mohou zvySovat se starim kvétu (Petanidou et al.

2001).

Na druhou stranu ptindsi samoopyleni rostlindm i nevyhody. Pfi samoopyleni se ztraci
reprodukéni potencidl samcich gamet (Fishman & Wyatt 1999). Kviili tomu nemiiZe
dochazet k postupnému ,vylepSovani“ (michani novych genotypt, jako béhem pohlavniho
rozmnoZzovani) (Flegr, 2007). Zaroven klesa polymorfismus v populaci, ubyva heterozygoti
a vznikaji tzv. ,Cisté linie“ tvorené homozygotnimi jedinci. Takové rostliny jsou pak méné
schopné adaptovat se na ménici se prostredi. V evolucnim méritku pak vykazuji mensi
schopnost radiace a obsazovani novych nik (Goodwillie et al. 2010). Zaroven se zvySuje
pravdépodobnost vzniku letalné homozygotnich jedinca v piipadé, Ze materska rostlina je
hetrozygotni nositel letalni alely (letalni pro recesivni homozygoty). V takové situaci prijde
pfi samoopyleni automaticky o 25 % vajicek (Goodwillie et al. 2005). Naopak pri
cizospraseni se sniZuje pravdépodobnost, Ze by doSlo ke kontaktu dvou heterozygotnich
alel a vzniku letalniho recesivniho homozygota a ztraty jsou obvykle minimalni. Jedina

limitujici slozka cizospraseni je dostatek pylu (Knight et al. 2005).

V pripadé Ze se bude v prostredi vyskytovat malo opylovactli a zaroven v rostlinné populaci
bude vysoka cetnost letalnich mutaci v genomu, mize se mezi tendenci k autogamii a
ztratami letdlné recesivnich homozygoti ustavit rovnovaha - tzv. mix-mating systém
(Goodwillie et al. 2005). To zda bude prevaZovat cizospraseni nebo samoopyleni zavisi na
mnozstvi letalnich alel v genomu (posiluje sklony k cizospraseni) a limitace pylem (posiluje

sklony k samoopyleni).

Rostliny mohou mit samoopyleni jako 1) primarni rozmnoZovaci strategii (tzv. autonomni
samoopyleni) nebo jako 2) alternativni strategii v pripadé nedspésného opyleni pomoci

opylovact (tzv. odlozené opyleni).

Samoopyleni jako primarni rozmnoZovaci strategie mize byt pro rostlinu vyhodné

v pripadé silné limitace prijmem konspecifického pylu (napf. vyskyt atraktivnéjSich
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sousedl se kterymi dochazi ke sdileni opylovacii) (Waser et al. 1996). V takovém piipadé
neni rostlina viibec zavisla na opylovacich tzv. autonomni samoopyleni a rostliny se
samoopyli drive, nez zacne prijimat opylovace (Lloyd 1979). Diky tomu rostlina dokaze
predejit heterospecifickému transportu pylu (Randle et al. 2018). Zaroven diky tomu
eliminuje naklady do produkce odmén, které by musela vynaloZzit na konkurenc¢ni boj se
sousednimi rostlinami o opylovace. Pro tUspésné autonomni samoopyleni je nutné, aby

rostliny mély oboupohlavné kvéty synchronizované dozravani pylu a vajicek.

Samoopyleni jako fakultativni mechanismus je pro rostlinu téméi vZdy vyhodny. Umoznuje
totiz rostliné vyprodukovat semena, piestoZe nebyla Uspésné opylena biotickymi vektory
(Schemske & Horvitz 1984, Goodwillie et al. 2010). Diky tomu nebyly investice do kvétl
zbytecné (Randle et al. 2018, Goodwillie et al. 2010). Tento jev lze pozorovat predevsim
v oblastech s vyskytem malého mnoZzstvi opylovacii, nebo tam, kde je chovani opylovaci

pro rostlinu neprediktabilni. (Flanagan et al. 2009).
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5. Zavér

Cilem této prace bylo predloZit uceleny pohled na nékteré aspekty reprodukéni ekologie
rostlin. Konkrétné dopady denzit rostlin v porostu a funkcnich vlastnosti jejich kvéti na

interakce s opylovaci a to, jak se promitaji do kvalitativni a kvantitativni slozky opyleni.

Kvantitativni slozka opyleni je pfimo zavisla na navStévovanosti rostliny, kterou mohou
rostliny navysit zvySenim atraktivity kvétli, zvétSenim populace nebo zvySenim denzity
vlastniho druhu ve spoleCenstvu. V pripadé, Ze se rostliny vyskytuji ve vicedruhovém
spolecenstvu, mohou (z hlediska opylovact) mezi rostlinami pievazovat facilitacni, nebo
kompeti¢ni vztahy. Pokud se atraktivni druh bude vyskytovat v menSich denzitach nez
méné atraktivni druh, lze predpokladat facilitacni vztahy mezi rostlinami. Naopak pokud se
atraktivnéjsi druh bude vyskytovat ve vysokych denzitach, miize strhnout veskeré

opylovace na sebe a mezi rostlinami bude prevladat kompetice o opylovace.

Kvalitativni  sloZku opyleni ovliviiuje podil prineseného konspecifického a
heterospecifického pylu. Kvalita navstév muze byt vyssi u opylovacl, kteri vykazuji
vérnostni chovani k danému druhu rostliny a diky tomu maji vysoky podil konspecifickych
preletl. Rostliny mohou zvysit vérnost opylovaci skrze morfologické piizplsobeni
preferencim urcité skupiny opylovacti. Tim redukuji spektrum svych opylovaci, snizuji

kvantitu navstév, ale navysuji kvalitu navstév.

V ptipadé, Ze je rostlina limitovdna mnoZstvim prineseného pylu, miize mit tendence
k morfologickym (napft.: zména velikosti nebo hloubky kvétu podle velikosti téla a délky
sosaku opylovace atd.) nebo fyziologickym (tvorba toxickych odmén, barevné oddéleni
mladych a starych kvéti atd.) adaptacim, vedoucim ke specializaci na efektivnéjsi
opylovace. V pripadé Ze se rostlinam nevyplati investovat do tvorby téchto adaptaci, mtze u

nich dojit k vyvoji samoopyleni a ztraté jakékoliv reprodukéni zavislosti na opylovacich.

26



Seznam literatury

Ackerman ]. D. (2000): Abiotic pollen and pollination: Ecological, functional, and
evolutionary perspectives. - Plant Syst. Evol. 222: 167-185.

Adler L. S. (2000): The ecological significance of toxic nectar. - Oikos 91: 409-420.

Agren J. (1996): Population size, pollinator limitation, and seed set in the self-incompatible
herb Lythrum Salicaria. - Ecology 77: 1779-1790.

Arceo-Gomez G. & Ashman T. L. (2014): Coflowering community context influences female
fitness and alters the adaptive value of flower longevity in Mimulus guttatus. - Am. Nat.
183: 50-63.

Armbruster W. S. (2011): Evolution of plant pollinator relationships; ISBN:
9780521198929

Barrett S. C. H. & Charelesworth D. (1991): Effects of change in the level of inbreeding on
the genetic load. - Nature 352: 522-524.

Bell J. M., Karron J. D., & Mitchell R. ]. (2005): Interspecific competition for pollination
lowers seed production and outcrossing in Mimulus ringens. - Ecology 86: 762-771.

Bingham R. A. & Othner A. R. (1998): Efficient pollination of alpine plants. - Nature 391:
238-239.

Bjerknes A., Totland @., Hegland S. ]., & Nielsen A. (2007): Do alien plant invasions really
affect pollination success in native plant species ? - Biol. Conserv. 138: 1-12.

Bolmgren K., Eriksson 0., & Linder H. P. (2003): Contrasting flowering phenology and
species richness in abiotically and biotically pollinated angiosperms. - Evolution (N. Y).
57:2001-2011.

Brown B. J., Mitchell R. J., & Graham S. A. (2002): Competition for pollination between an
invasive species (purple loosestrife) and a native congener. 83: 2328-2336.

Caruso C. M. (2000): Competition for pollination influences selection on floral traits of
[pomopsis aggregata. - Evolution (N. Y). 54: 1546-1557.

Caruso C. M. (2002): Influence of plant abundance on pollination and selection on floral
traits of I[pomopsis aggregata. - Ecology 83: 241-254.

Chittka L., Gumbert A., & Kunze ]. (1997): Foraging dynamics of bumble bees: Correlates of
movements within and between plant species. - Behav. Ecol. 8: 239-249.

Chittka L., Thomson ]. D., & Waser N. M. (1999): Flower constancy, insect psychology, and
plant evolution. - Naturwissenschaften 86: 361-377.

27



Doorn W. G. (1997): Effects of pollination on floral attraction and longevity. - ]. Exp. Bot. 48:
1615-1622.

Dukas R. & Real L. A. (1993): Effects of nectar variance on learning by bumble bees. - Anim.
Behav. 45: 37-41.

Elzinga ]. A, Atlan A, Biere A., Gigord L., Weis A. E., & Bernasconi G. (2007): Time after time:
flowering phenology and biotic interactions. - Trends Ecol. Evol. 22: 432-439.

Feinsinger P. (1987): Effects of plant species on each other’s pollination: Is community
structure influenced? - Trends Ecol. Evol. 2: 123-126.

Feinsinger P., Tiebout H. M., & Young B. E. (1991): Do Tropical Bird-Pollinated Plants
Exhibit Density-Dependent Interactions ? - Ecological Society of America Stable. 72:
1953-1963.

Feldman T. S. (2008): The plot thickens: Does low density affect visitation and reproductive
success in a perennial herb, and are these effects altered in the presence of a co-
flowering species? — Oecologia 156: 807-817.

Fenster C. B., Armbruster W. S., Wilson P., Dudash M. R., & Thomson J. D. (2004): Pollination
syndromes and floral specialization. - Annu. Rev. Ecol. Evol. Syst. 35: 375-403.

Fishman L. & Wyatt R. (1999): Pollinator-mediated competition, reproductive character
displacement, and the evolution of selfing in Arenaria uniflora (Caryophyllaceae). -
Evolution (N.Y).53:1723-1733.

Flanagan R. ]., Mitchell R. ], & Karron ]J. D. (2010): Increased relative abundance of an
invasive competitor for pollination, Lythrum salicaria, reduces seed number in
Mimulus ringens. - Oecologia 164: 445-454.

Flanagan R. |., Mitchell R. J., Knutowski D., & Karron J. D. (2009): Interspecific pollinator
movements reduce pollen deposition and seed production in mimulus ringens
(Phrymaceae). - Am. J. Bot. 96: 809-815.

Flegr, Jaroslav (2007):Uvod do evolu¢ni biologie, Praha: Academia. Galileo. ISBN
9788020015396.

Gegear R. ]. & Thomson J. D. (2004): Does the flower constancy of bumble bees reflect
foraging economics? - Ethology 110: 793-805.

Gigord L. D. B., Macnair M. R, & Smithson A. (2001): Negative frequency-dependent
selection maintains a dramatic flower color polymorphism in the rewardless orchid
Dactylorhiza sambucina (L.) Soo. - Proc. Natl. Acad. Sci. 98: 6253-6255.

Gigord L. D. B,, Macnair M. R,, Stritesky M., & Smithson A. (2002): The potential for floral
mimicry in rewardless orchids: an experimental study. - R. Soc. 269: 1389-1395.

28



Goodwillie C., Kalisz S., & Eckert C. G. (2005): The evolutionary enigma of mixed mating
systems in plants: Occurrence, theoretical explanations, and empirical evidence. -
Annu. Rev. Ecol. Evol. Syst. 36: 47-79.

Goodwillie C., Sargent R. D., Eckert C. G., Elle E., Geber M. A,, Johnston M. 0., Kalisz S., Moeller
D. A, Ree R. H,, Vallejo-Marin M., & Winn A. A. (2010): Correlated evolution of mating
system and floral display traits in flowering plants and its implications for the
distribution of mating system variation. - New Phytol. 185: 311-321.

Goulson D. (2000): Are insects flower constant because they use search images to find
flowers? - Oikos 88: 547-552.

Goulson D., Chapman ]. W, & Hughes W. O. H. (2001): Discrimination of unrewarding
flowers by bees; direct detection of rewards and use of repellent scent marks. - J.
Insect Behav. 14: 669-678.

Grindeland J. M., Sletvold N., & Ims R. A. (2005): Effects of floral display size and plant
density on pollinator visitation rate in a natural population of Digitalis purpurea. -
Funct. Ecol. 19: 383-390.

Groom M. ]. (1998): Allee effects limit population viability of an annual plant. - Am. Nat.
151: 487-496.

Harder L. D. (1983): Flower handling efficiency of bumble bees: morphological aspects of
probing time. - Oecologia 57: 274-280.

Harder L. D. (1985): Morphology as a predictor of flower choice by bumble bees. - Ecology
66: 198-210.

Hegland S. J. & Boeke L. (2006): Relationships between the density and diversity of floral
resources and flower visitor activity in a temperate grassland community. - Ecol.
Entomol. 31: 532-538.

Hegland S. J., Grytnes ]. A, & Totland @. (2009): The relative importance of positive and
negative interactions for pollinator attraction in a plant community. - Ecol. Res. 24:
929-936.

Irwin R. E., Bronstein J. L., Manson ]. S., & Richardson L. (2010): Nectar robbing: Ecological
and evolutionary perspectives. - Annu. Rev. Ecol. Evol. Syst. 41: 271-292.

Ishii H. S. (2006): Floral display size influences subsequent plant choice by bumble bees. -
Funct. Ecol. 20: 233-238.

Johnson S. D, Neal P. R, & Harder L. D. (2005): Pollen fates and the limits on male
reproductive success in an orchid population. - Biol. J. Linn. Soc. 86: 175-190.

Johnson S. D., Peter G. L, Nilsson A. L., & Agren J. (2003): Pollination succes in a deceptive
orchid is enhanced by co-occurring rewarding magnet plants. - Ecology 84: 2919-
2927.

29



Johnson S. D. & Steiner K. E. (2000): Generalization versus specialization in plant pollination
systems. - Trends Ecol. Evol. 15: 140-143.

Junker R. R, Bliithgen N., Brehm T., Binkenstein J., Paulus J., Martin Schaefer H., & Stang M.
(2013): Specialization on traits as basis for the niche-breadth of flower visitors and as
structuring mechanism of ecological networks. - Funct. Ecol. 27: 329-341.

Kirchner F., Luijten S. H., Imbert E., Riba M., Mayol M., Gonzalez-Martinez S. C., Mignot A., &
Colas B. (2005): Effects of local density on insect visitation and fertilization success in
the narrow-endemic Centaurea corymbosa (Asteraceae). - Oikos 111: 130-142.

Klinkhamer P. G. L. & Jong T. ]J. de. (1990): Effects of Plant Size, Plant Density and Sex
Differential Nectar Reward on Pollinator Visitation in the Protandrous Echium vulgare
(Boraginaceae). - Oikos 57: 399-405.

Knight T. M., Steets ]. A,, Vamosi ]. C., Mazer S. ], Burd M., Campbell D. R,, Dudash M. R,,
Johnston M. O., Mitchell R. ], & Ashman T. L. (2005): Pollen limitation of plant
reproduction: Pattern and process. - Annu. Rev. Ecol. Evol. Syst. 36: 467-497.

Kunin W. E. (1993): Sex and the single mustard: population density and pollinator behavior
effects on seed set. — Ecology 74: 2145-2160.

Kunin W. E. (1997): Population size and density effects in pollination: pollinator foraging
and plant reproductive success in experimental arrays of Brassica Kaber. - ]. Ecol. 85:
225-234.

Larsson M. (2005): Higher pollinator effectiveness by specialist than generalist flower-
visitors of unspecialized Knautia arvensis (Dipsacaceae). - Oecologia 146: 394-403.

Laverty T. M. (1992): Plant interactions for pollinator visits: a test of the magnet species
effect. - Oecologia 89:502-508.

Leimu R. & Syrjanen K. (2002): Effects of population size, seed predation and plant size on
male and female reproductive success in Vincetoxicum hirundinaria (Asclepiadaceae).
- Oikos 98: 229-238.

Levin D. A. & Anderson W. W. (1970): Competiton for pollinators between simultaneously
flowering species. - Am. Nat. 104: 455-467.

Lewis A. C. (1986): Memory constraints and flower choice in pieris rapae. - Science. 232:
863-865.

Liao K. Gituru R. W., Guo Y., & Wang Q. (2011): The presence of co-flowering species
facilitates reproductive success of Pedicularis monbeigiana (Orobanchaceae) through
variation in bumble-bee foraging behaviour. - Ann. Bot. 108: 877-884.

Lloyd D. G. (1979): Some reproductive factors affecting the selection of self-fertilization in
plants. - Am. Nat. 113: 67-79.

30



Lloyd D. G. & Schoen D. J. (1992): Self-and cross-fertilization in plants. I. Functional
dimensions. - J. Plant Sci. 153: 358-3609.

Menzel R., Gumbert A., Kunze J., Shmida A., & Vorobyev M. (1997): Pollinators’ strategies in
finding flowers. - Isr. J. Plant Sci. 45: 141-156.

Mitchell R. ]., Flanagan R. ]., Brown B. ]J., Waser N. M,, & Karron J. D. (2009): New frontiers in
competition for pollination. - Ann. Bot. 103: 1403-1413.

Molano-Flores B., Hendrix S. D., & Heard S. B. (1999): The Effect of Population Size on
Stigma Pollen Load , Fruit Set, and Seed Set in Allium stellatum. - Int. ]. Plant Sci. 160:
753-757.

Molina-Montenegro M. A., Badano E. I, & Cavieres L. A. (2008): Positive interactions among
plant species for pollinator service: Assessing the ,magnet species" concept with
invasive species. - Oikos 117: 1833-1839.

Mustajarvi K., Siikamaki P., Rytkénen S., & Lammi A. (2001): Consequences of plant
population size and density for plant-pollinator interactions and plant performance. -
J. Ecol.

Muth F., Francis ]. S., & Leonard A. S. (2016): Bees use the taste of pollen to determine which
flowers to visit. — Biol. Lett. 12: 1-4.

Oberrath R. & Bohning-Gaese K. (1999): Floral color change and the attraction of insect
pollinators in lungwort (Pulmonaria collina). - Oecologia 121: 383-391.

Ogilvie J. E. & Thomson ]. D. (2016): Site fidelity by bees drives pollination facilitation in
sequentially blooming plant species. - Ecology 97: 1442-1451.

Ohashi K. & Thomson J. D. (2009): Trapline foraging by pollinators: Its ontogeny, economics
and possible consequences for plants. - Ann. Bot. 103: 1365-1378.

Ohashi K. & Yahara T. (2001): Behavioural responses of pollinators to variation in floral
display size and their influences on the evolution of floral traits. - Cogn. Ecol. Pollinat.
274-296.

Ollerton ]., Winfree R., & Tarrant S. (2011): How many flowering plants are pollinated by
animals? - Oikos 120: 321-326.

Petanidou T., Albertine E.-A. C,, Nijs H. C. M. Den, & Oostermeijer J. G. B. (2001): Differential
pollination success in the course of individual flower development and flowering time
in Gentiana pneumonanthe L. (Gentianaceae). - Bot. ]. Linn. Soc. 135: 25-33.

Peter G. I. & Johnson S. D. (2008): Mimics and magnets: The importence of color and
ecological facilitation in floral deception. 89: 1583-1595.

Praz C.]., Miiller A., & Dorn S. (2008): Specialized bees fail to develop on non-host pollen: Do
plants chemically protect their pollen? - Ecology 89: 795-804.

31



Pyke G. H. (1978): Optimal foraging: Movement patterns of bumblebees between
inflorescences. — Theor. Popul. Biol. 13: 72-98.

Rader R., Howlett B. G., Cunningham S. A., Westcott D. A.,, Newstrom-Lloyd L. E., Walker M.
K., Teulon D. A.]., & Edwards W. (2009): Alternative pollinator taxa are equally efficient
but not as effective as the honeybee in a mass flowering crop. - J. Appl. Ecol. 46: 1080-
1087.

Randle A. M., Spigler R. B., & Kalisz S. (2018): Shifts to earlier selfing in sympatry may
reduce costs of pollinator sharing. - Evolution. 72: 1587-1599.

Rathcke B. & Lacey E. P. (1985): Phenological patterns of terrestrial plants. - Annu. Rev.
Ecol. Syst. 16: 179-214.

Real L. A. (1991): Individual Variation in Nectar Production and Its Effect on Fitness in
Kalmia Latifolia. - Ecology 72: 149-155.

Roquer-Beni L., Rodrigo A., Arnan X, Klein A. M., Fornoff F., Boreux V., & Bosch J. (2020): A
novel method to measure hairiness in bees and other insect pollinators. - Ecol. Evol. 1-
12.

Schemske D. W. & Horvitz C. C. (1984): Variation among floral visitors in pollination ability:
A precondition for mutualism specialization. — Science. 225: 519-521.

Schiestl F. P. (2015): Ecology and evolution of floral volatile-mediated information transfer
in plants. - New Phytol. 206: 571-577.

Schuett E. M. & Vamosi J. C. (2010): Phylogenetic community context influences pollen
delivery to Allium cernuum. - Evol. Biol. 37: 19-28.

Seifan M., Hoch E. M., Hanoteaux S. & Tielborger K. (2014): The outcome of shared
pollination services is affected by the density and spatial pattern of an attractive
neighbour. - J. Ecol. 102: 953-962.

Simpson B. B. & Neff J. L. (1981): Floral rewards: alternatives to pollen and nectar. — Ann.
Missouri Bot. Gard. 68: 301-322.

Stang M., Klinkhamer P. G. L., & Meijden E. van der. (2006): Size constraints and flower
abundance of interactions in a plant-flower visitor web. - Oikos 112: 111-121.

Steinacher G. & Wagner J. (2010): Flower longevity and duration of pistil receptivity in high
mountain plants. - Flora Morphol. Distrib. Funct. Ecol. Plants 205: 376-387.

Straw R. M. (1972): A Markov Model for Pollinator Constancy and Competition. - Am. Nat.
106: 597-620.

Thomson J. D. (1978): Effects of stand composition on insect visitation in two-species
mixtures of Hieracium. - Am. Midl. Nat. 100: 431-440.

32



Torres C. & Galetto L. (2002): Are nectar sugar composition and corolla tube length related
to the diversity of insects that visit Asteraceae flowers? - Plant Biol. 4: 360-366.

Totland O. (1993): Pollination in alpine Norway: flowering phenology, insect visitors, and
visitation rates in two plant communities. - Can. J. Bot. 71: 1072-1079.

Utelli A.-B. & Roy B. A. (2000): Polinator abundance and behavior on Aconitum lycoctonum
(Ranunculaceae): an analysis of the quantity and quality components of pollination. -
Oikos 89: 461-470.

Waddington K. D. & Heinrich B. (1979): The foraging movements of bumblebees on vertical
sinflorescences": An experimental analysis. - ]J. Comp. Physiol. 134: 113-117.

Waser N. M. (1986): Flower constany: definition, cause, and measurement. - Am. Nat. 127:
593-603.

Waser N. M., Chittka L., Price M. V, Williams N. M., & Ollerton J. (1996): Generalization in
pollination systems, and why it matters. - Ecology 77: 1043-1060.

Waser N. M. & Price M. V. (1983): Pollinator behaviour and natural selection for flower
colour in Delphinium nelsonii. - Nature. 302: 422-424.

Wasserthal L. T. (1997): The pollinators of the malagasy star orchids Angraecum
sesquipedale, A. sororium and A. compactum and the evolution of extremely long spurs
by pollinator shift. - Bot. Acta 110: 343-359.

Weiss M. R. (1995): Floral color change: a widespread functional convergence. - Am. J. Bot.
82:167-185.

Young A. G., Broadhurst L. M., & Thrall P. H. (2012): Non-additive effects of pollen limitation
and self-incompatibility reduce plant reproductive success and population viability. -
Ann. Bot. 109: 643-653.

Young H. ]J. & Gravitz L. (2002): The effects of stigma age on receptivity in Silene alba
(Caryophyllaceae). - Am. ]. Bot. 89: 1237-1241.

Zimmerman M. (1988): Nectar production, flowerinf phenology, and strategies for
pollination. - Plant Reproductive Ecology : Patterns and Strategies. 157-177.

33



