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Abstrakt

Opylovani je komplexni biologicky fenomén, ktery mtize zahrnovat velké mnozstvi
interagujicich druhti rostlin a zivocicht. Pfi studiu vlastnosti slozitych opylovacich systémti,
zv1asté pokud nés zajima i prostorovy aspekt interakci, je ¢asto vhodné si vypomoci n¢jakym
formalnim pfistupem, jako je dynamické modelovani. Tato prace se zabyva popisem

obvyklych metod dynamického modelovani v prostoru.

Proces opylovani je mozné rozlozit do dvou navaznych dé&ju — pohybu opylovace a pienosu
pylu. Jednoduchym zplisobem, jak modelovat pohyby opylovaél, je pouzit zakonitosti
pohybu fyzikélnich ¢astic, napt. Brownlv pohyb. To je ptistup, ktery najde uplatnéni hlavné
je zabyvat se podrobnéji potravnim chovdnim opylovace a modelovat pohyb na zakladé
rozhodovacich algoritmii urenych jeho smyslovou a kognitivni vybavou. Modely pfenosu
pylu jsou potom nutnym ,,prekladem* pohybu opylovac¢e do proménnych relevantnich pro

rostliny.

Soucasti prace je i rozbor konkrétnich modelt opylovani. Jsou zde diskutovany jejich
predpoklady, predikce, ale i moznosti, jak tyto modely uzptsobit feSeni nékterych dalsich

dosud neprozkoumanych problém.

Klicova slova: opylovani, prostorové explicitni modely, difuze, chovani opylovace, pfenos

pylu, simulace
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Abstract

Pollination is a complex biological phenomenon which may include many interacting plant
and animal species. In such a case, and especially when we are interested in effects of spatial
structure, it can be helpful to use some formal approach of study, as is dynamical modelling.

This thesis describes common methods for pollination modelling in space.

The pollination can be divided into two consequent processes — pollinator movement and
pollen carryover. Simple method of pollination movement modelling is using some random
particle movement patterns, e.g. Brownian motion. This approach is useful mostly for systems
with one plant species, or at large scales. More accurate, but difficult, posibility is modelling
pollinators‘ movement through some decision making process based on their behaviour.
Pollen carryover models are the necessary “translation” of pollinator movement to variables

important for plants.

A part of this work is also an analysis of certain pollination models. Their assumptions,

predictions and modifications for not yet tackled problems are discussed.

Keywords: pollination, spatially explicit models, difussion, pollinator behaviour, pollen

carryover, simulation
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1. Uvod

Opylovani je biologicka interakce zajimava z mnoha divodi. Mezi ty praktické patii, ze se
jedna o jednu z klasickych ,,sluzeb ekosystému®, které v soucasné dob& nejsme schopni ani
castecn¢ technicky nahradit, nebo Ze s péstovanim entomogamnich geneticky modifikovanych
plodin vyvstava potieba zabyvat se jejich genovym tokem v krajiné (sensu Young et al.
2012). Opylovani je také dulezitou predlohou pii tvorbé autonomnich vypocetnich systému a
optimalizatoru (Kasinger & Bauer 2006). Dobrym teoretickym divodem je, Zze se jedna o
fenomén, ktery v sob¢ integruje hned ¢tyfi ekologické interakce — mutualismus, predaci pylu,
kompetici rostlin o opylovace, kompetici opylovaci o rostliny, a dava tak rozsahly prostor pro

testovani ekologickych a evolu¢nich teorii.

| proto je vSak studium opylovani ¢asto komplikované. Jsou situace, kdy skrze opylovani
interaguji desitky az stovky druhu rostlin a zivoc¢ichti (Bascompte et al. 2003), pii¢emz kvili
vzajemné provazanosti neni mozné ztohoto systému vyjmout Cast a jejim vyzkumem
efektivné odpovidat na otazky tykajici se celku. Zarovenl je pomérné technicky narocné
provadét experimenty, ve kterych vystupuje vétsi mnozstvi riznych druhti. Pfi propojovani
jednotlivych poznatkt o takovych systémech ¢asto jiz neni mozné spoléhat na intuici a selsky
rozum, ale je nutné si vypomoci n&jakym formalnim piistupem. Tim mohou byt v ptipadé
popisu struktury vztahové sité (sensu Bascompte et al. 2003), v piipad¢ studia procesti potom

dynamické modely spoleCenstev.

Pomoci dynamickych modeli opylovani je mozné odpovidat na dva druhy otazek, které se 1isi
do zna¢né miry v tom, jaké vstupy modelu povaZzujeme za dané a jaké za objekt vyzkumu.
Prvni okruh otizek se tyka toho, jaky vliv ma opylovani na riist' a genetickou strukturu
rostlinnych populaci, pokud zndme vlastnosti opylovaci, vlastnosti rostlin, pfipadn€¢ zname
jejich prostorové usporddani. Druhy potom, jaké evolucni tlaky plisobi na vznik funkénich

znakl u rostlin nebo chovani opylovace.

V této praci rozeberu zpusoby, jakymi se konstruuji dynamické modely opylovani z hlediska
jejich teoretického pozadi i implementace. V prvni ¢asti se zaméfim na difuzni modely

pohybu opylovace, které se obvykle pouzivaji na vétSich skélach nebo tam, kde je snadnd

! Velka c¢ast literatury o opylovani pouziva misto terminu ,,growth* vyraz ,fitness* jako charakteristiku populaci. V ¢eském prostiedi je
zavedena praxe pouZivat vyraz fitness (Gi biologicka zdatnost) vyhradné jako charakteristiku jedince. Pomoci vétSiny prostorovych modelt
opylovani je principielné mozné odpovidat i na otazky tykajici se fitness konkrétnich jedinct. Neni to vSak uplné obvykla ekologicka otazka.



manipulace dulezitéjsi, nez piesnost. Dale se budu zabyvat modely postihujicimi n&jakym
zpusobem potravni chovani a rozhodovani opylovace. U téch se pokusim podrobnéji rozebrat
poznatky 0 orientaci, paméti a rozhodovani opylovact, jejichz pochopeni je v tomto piipadé
fundamentalni pro spravnou konstrukci modelu. Také se dotknu modelti pfenosu pylu, které
piekladaji pohyb opylovace do proménnych relevantnich pro rostliny. V posledni ¢asti se
pokusim analyzovat né¢které konkrétni modely opylovani a navrhnout dal§i zajimavé
problémy, které by bylo mozné pomoci nich fesit. Kde to bude mozné, pokusim se téma
zpracovat co nejobecnéji. Nicméné v situacich, kde by to neumoznoval rozsah bakalaiské
prace, se zamé&fim na systémy, kterym bych se chtél i dale vénovat — sttedoevropské mezickeé
louky a denni opylovaée konzumujici pyl, pfedev§im pestfenky (Syrphidae) a blanoktidlé
(Hymenoptera). Stejn¢ tak se budu primarné zabyvat prostorové explicitnimi modely, a
prostorove implicitnimi nebo neprostorovymi pouze v situaci, kdy poskytuji néjaky zajimavy

vhled i na modelovani v prostoru.



2. Modely zaloZzené na diftiznich procesech

Jednim ze zpisobu, jak modelovat pohyby opylovact, nebo obecné vyhledavaci pohyby u
zivocichu, je rezignovat na hlubsi pochopeni jejich chovani a orientace a povazovat je za
nahodné se pohybujici a interagujici ¢astice. Modely zalozené na tomto predpokladu si Casto
vypujcuji piistupy ze statistické fyziky, jako jsou naptiklad rovnice difize a proudéni
(Skellam 1951; Morris 1993; Smouse et al. 2010; Tyson et al. 2011) nebo koncept heavy-
tailed nahodnych prochazek, tzv. Lévy flights (Viswanathan et al. 1999; Smouse et al. 2010;
James et al. 2011).

Ptedpoklad, Ze se Zivoc¢ichové pohybuji podle stejnych zdkonitosti jako difundujici molekuly,
tedy pomoci nahodné prochazky s rozdily v prostorovych soufadnicich mezi dvéma kroky z
normalniho rozdéleni, je spiSe na arovni nulového modelu a obvykle byva doplnén o dalsi typ
pohybu. Tim muze byt napiiklad proudéni urc¢itym smérem (Morris 1993; Tyson et al. 2011,
podrobnéji viz kapitolu 5.1), nebo del$i nahodné sméfované pohyby vzdy po néjaké dobé
difuzniho hledani (coz je pouze diskrétni forma situace s proudénim). Ukazuje se totiz, ze
samotny Brownilv pohyb neni optimalni pro prohledavéani prostoru s ndhodné rozmisténymi
zdroji, protoze brownovsky hledajici zivo€ich by zistaval pomérmné dlouho na stejném misté a

byl by penalizovan za to, ze nachazi tytéz zdroje vicekrat (Viswanathan et al. 1999).

Tento problém je také feSitelny pouZitim ,,superdifuzniho® procesu, ktery misto normalniho
rozdéleni pouziva distribuci, ktera ptifazuje vétsi pravdépodobnosti vzdalenym pohybim.
Normalni rozdé&leni ma distribuéni funkci? vzhledem k x

_ _ 2
exp(— 1y

PO = 70—

(1)

kde u je primér a o2 rozptyl. Z rovnice je ziejmé, ze distribuc¢ni funkci normalniho rozdéleni
je mozné odhadnout shora pomoci né&jaké exponencialni funkce klesajici do nuly. Rozdéleni,

jejichz distribucni funkce takto omezitelna neni, Se nazyvaji heavy-tailed a patii sem tieba

2 Pro jednoduchost je uvedena jednorozméma distribuéni funkce, s védomim, Ze ve dvou rozmérech maji popisované procesy podobné
vlastnosti.



lognormalni nebo Paretovo rozdé€leni. Pro nésledujici aplikace nejcastéji pouzivané Paretovo

rozdéleni ma distribu¢ni funkci
p(x) = Cx7#

)

kde C je skalovaci parametr a u je parametr tvaru. Jeho zajimavou vlastnosti je, ze pro u <2
nema kone¢ny rozptyl a neplati pro néj centralni limitni véta, tedy ani soufet mnoha
nahodnych veli¢in z Paretova rozdéleni nema rozdé€leni normalni, kdezto pro u > 2 soucet
konverguje k normalnimu rozdéleni. Pokud se toto rozdéleni pouzije ke konstrukci nahodné
prochazky na zplisob Brownova pohybu3, ukazuje se, ze pravé pro hodnoty x4 < 2 tato
nahodna prochazka nejlépe vyhledava v prostoru zdroje (Viswanathan et al. 1999). Pri
pohybu po pfimce je univerzalni optimalni hodnotou pravé 4 = 2, kdezto ve vicerozmérnych
pfipadech zavisi optimalni p i na dal§ich parametrech, celého systému, jako je naptikad
obnova exploatovanych zdroji (James et al. 2011). Pro u >2 ma nahodna prochazka
vlastnosti podobné Brownovu pohybu. Zajimavou vlastnosti Lévy flights s u < 2 je, Ze jimi
generovana prostorova patterns jsou statistické fraktaly (Seuront 2009, zakladni myslenka
nastinéna jiz v Mandelbrot 1983), coz je dobry argument pro aplikace analyz pohybu (ale

napiiklad i prostorovych distribuci) zalozenych na sobépodobnosti (jako napt. Laidre 2003).

Dilezitym omezenim modelovani pomoci tohoto c¢asticového pfistupu je, Ze pouziva
jednoduchou statistickou aproximaci tak slozitého déje, jako je chovani zivocicha. V piipadé,
7¢ opylovaé méa informaci o tom, kde se kvéty’ vjeho okoli nachazi, rozhodné neni
optimalnim feSenim pohybovat se pomoci ndhodné prochdzky. V takovém piipadé musi byt
dostate¢né ospravedlnéno, ze pohyb opylovace je vV daném piipadé nahodnou prochazkou
aproximovatelny (ptiklad vyuziti difuzniho modelu na malé skale je napi. Morris 1993,
podrobnéji viz 5.1). Dalsim omezenim je absence paméti. Vysledek kroku nahodné prochazky
je zavisly pouze na vysledku kroku piedchoziho a tudiz se tento proces nehodi k simulovani
sbéraci, ktefi si pamatuji, kterou ¢ast prostoru jiz prohledavali. Tyto dva problémy do znacné
miry odpadaji, pokud nas zajimaji pouze pohyby na krajinné Skéale. Tam je Skdla rozmisténi
zdroji obvykle mnohem vétsi, nez Skala, na které mize opylova¢ vyuZzivat své smysly. Také

se nemusi uplatnit pamét’ jiz navStivenych mist. Naptiklad v ptipadé sttedoevropské krajiny a

% Takovéto prochazky se nazyvaji Lévy flights.
4V celé préci se dale pojmem ,kvét” chape i tésné kvétenstvi, v rimci kterého se hmyzi opylova& miize pohybovat bez pieletii.



luénich opylova¢ti maji totiz jednotlivé patche vyraznou casovou dynamiku, srovnatelnou
s dobou piesunu mezi patchi a dobou pobytu na jednom patchi. Pfesuny za potravou na
krajinné urovni jsou Casto motivovany nikoliv vyCerpanim potravy, ale jejim nedostatkem
v dasledku fenologické zmény, nebo naptiklad docasného zastinéni dané plochy (Janovsky

nepublikovana data).

Modely pohybu na velkych Skalach jsou dobie parametrizovatelné pomoci
radiotelemetrickych dat (Laidre 2003), ktera jsou pro hmyzi opylovace ze zjevnych davoda
nedostupna. DalSim zptisobem, jak si o pohybech na velkych Skaldch udélat alespon

piibliznou pfedstavu, jsou prostorove strukturované mark-and-recapture pokusy.



3. Modely zaloZené na potravnim chovani

3.1. Potravni chovani opylovace

Pokud chceme modelovat pohyby opylovact ptesnéji, nez pomoci néjakych jednoduchych
statistickych procest, je nutné se zabyvat chovanim opylovac¢d. Zakladnim ramcem pro
uvazovani o potravnim chovani jakéhokoliv sbérace je teorie optimalniho sbéru potravy
(MacArthur & Pianka 1966). Z té vyplyva, Ze pro sbérace je adaptivni takové chovani, které
nejlépe vyuziva Cas k ziskavani energie, nebo jiné potfebné komodity (Charnov & Orians

1973), tedy maximalizuje vyraz

h+s
3

kde E je energie ziskana konzumaci potravy, h je Cas straveny zpracovavanim potravy

(handling time) a s je Cas straveny hledanim (searching time).

Realni sbéraci vSak obecné nedosahuji optimalniho feSeni pii sbéru potravy (Barclay &
Brigham 1994; Cakmak et al. 2009) a to hned z n¢kolika divodt. Prvnim z nich je nedostatek
informaci 0 poloze a ptipadné vzhledu zdroju vzhledem Kk riznym smyslovym omezenim.
Specielné denni hmyzi opylovaci se na vétsi vzdalenosti orientuji pfedevs§im zrakem, pficemz
slozen¢ hmyzi oko je svoji stavbou vhodné spiSe ke kontrole velkého zorn¢ho pole, nez pro
identifikaci vzdalenych predmétd. Druhym je fakt, Ze opylova¢ obvykle nemé zadnou
objektivni informaci o velikosti odmény a handling time kvétu, ale pouze o jeho vzhledu.
Nejvyse je schopen si kvét zaradit do n&jaké vzhledové kategorie a ke kazdé kategorii ptifadit
atraktivitu na zakladé své minulé zkuSenosti. A tietim je skute¢nost, ze handling time pro
jeden zdroj nemusi byt pevné urCeny, ale mize byt zavisly na kontextu ptfedchozich
navstivenych kvétt, diky tomu, Ze opylova¢ ma Casové omezenou schopnost uceni, jak

naklédat s jednotlivymi kvéty.

V nasledujicich podkapitolach se pokusim rozebrat mechanismy téchto tii omezeni optimality
sbéru potravy, véetné¢ vzdjemnych vztahli a moznosti, jak odhadovat jejich vliv v redlnych
systémech. Tyto znalosti jsou totiz nezbytné pro formulaci procesu, pomoci kterého si

opylovac vybira zdroje.



3.1.1. Smysly u hmyzich opylovact

Pro vyhledavani potravy je u dennich hmyzich opylovaci dilezity pifedevsim zrak (Roy &
Raguso 1997), dale potom ¢ich a zda se, Ze i elektromagneticky smysl (Clarke 2013). Smysly
slouzi opylovaci ke dvéma odlisnym tkontim souvisejicim s vybérem potravy. V situaci, kdy
si opylovac na velkou vzdalenost vybira z riznych kvétl, orientuje se pievazné zrakem. Kdyz
opylova¢ zblizka hodnoti kvalitu jednoho kvétu a rozhoduje se, zda na ném pfistdit nebo

nikoliv, hraji vyznamnou roli i ¢ich a elektromagneticky smysl.

Na dalku se denni opylovaci orientuji pfedevsim zrakem. Ten se vSak u hmyzu vyrazné 1isi od
naseho a to hned v nékolika ohledech. Na rozdil od obratlovci hmyz nemé receptory pro
¢ervenou barvu, ale zato vidi v ultra fialové oblasti (Chittka & Raine 2006). To muze
zpusobovat, ze rizné kvéty, které ndm se jevi jako nebarevné, nebo od sebe nerozliSitelné
vnimaji opylovaci uplné jinak. Dal$im zajimavym efektem je, Ze pyl siln¢ odrazi UV zafeni a
pylozravi opylovaci (naptiklad vcely nebo pestfenky) by tak mohli byt pomérné snadno
schopni odhadnout jeho mnozstvi v kvétu. Dalsi odliSnosti hmyziho oka je jeho stavba.
Slozené oko se sklad4d z mnoha samostatnych ommatidii, Z nichz kazdé ma vlastni ¢ocku bez
schopnosti akomodace, a jeden nervovy vystup. V kazdém ommatidiu jsou bud’ vSechny tfi
barevné receptory (modry, zeleny a UV), nebo je dva z nich (Chittka & Raine 2006). Zorny
uhel slozenych o¢i muze byt velmi velky, nicméné stereoskopicky vidi opylovac
pravdépodobné pouze Vv piedni casti, kde se zorné pole obou oc¢i prekryva. Zda se, ze pfi
vybéru dalSiho kvétu opylovac skutecné zohledniuje pouze kvéty, ke kterym je natocen Celem
(Pospiskova ustni sd€leni) a o kterych ma nejvétsi prehled. Za veliky zorny thel slozené oci
plati pomémé malym twhlovym rozliSenim. Ommatidia totiZz neni mozné natolik
miniaturizovat, aby se jich ve$lo na plochu srovnatelné, jako svétlo¢ivnych buné€k na sitnici
komorového oka. Minimdalni hodnota vertikalnich uhld, které sviraji optické osy jednotlivych
omatidii, se napiiklad u ¢meldka se pohybuje okolo 0,6° a horizontalnich okolo 1,8° (Spaethe
& Chittka 2003). Pokud pro predstavu tudaj piepoCteme na rozliSeni v pixelech
V horizontalnim thlu 21° a vertikdlnim 30°, coz odpovidd 150 mm objektivu fotoaparatu,
dostaneme rozliseni necelych 600 pixeld®. To skute¢n& neni mnoho (viz obr. 1). Realné
rozliSeni, se kterym pracuje opylova¢, miize byt jesté¢ nizsi, vzhledem k tomu, Ze ne kazdé
ommatidium je vybaveno vSemi barevnymi receptory a opylova¢ obvykle interpoluje signaly

z n¢kolika vedlejsich ganglii (Chittka & Raine 2006), nebo mirné vyssi, diky tomu, Ze

® Vypodet neni Gplné piesny vzhledem k tomu, Ze hmyzi oko ne neskladé ze &tvercii, ale hexagoni.



opylova¢ muze pohybovat hlavou a udaje za delsi dobu integrovat v case (toto chovani je
znamé napiiklad u kudlanek). Nicméné lze predpokladat, ze na vzdalenosti ptesahujici
nékolik malo metrG maji opylovaci problém rozeznat pfitomnost kvétu, natozpak aby byli

informovani o jeho tvaru, piipadné dalSich vlastnostech.

Ke zjisténi kvality kvétu na kratké vzdalenosti slouzi pfedevsim cCich a elektromagneticky
smysl. Cich opylovadi je zajistovan chemoreceptory V tykadlech. A¢ je naptiklad u véel
piitomno 130 rtznych receptort (Chittka & Raine 2006), 1ze smyslovy prostor véeliho ¢ichu
dobie popsat tfemi osami, z nichz jedna odpovida délce fetézce uhlikaté latky a zbylé dvé
funk¢énim skupinam (Guerrieri et al. 2005). To svéd¢i pravdépodobné o tom, ze v signalizaci
¢ich pravdépodobné predevsim Kk posouzeni mnozstvi odmény na kvétu, piipadné presné&jsimu
urcéeni jeho druhu po piedchozim vizudlnim prozkoumani, a rozhodnuti, zda se jim na ném
vyplati pfistat (Roy & Raguso 1997). Naptiklad u vcel, nebo jesté 1épe u pestienek je dobie
pozorovatelné chovani, kdy opylova¢ chvili obletuje kvét, nez se na ném rozhodne pristat

(Pavlikova et al. nepublikovana data).

Podobnym ucelim muze slouzit i elektromagneticky smysl u vcel. Elektricky naboj je
pravdépodobné vniman pomoci ochlupeni, pfi¢emz letici v€ela ma mirn€é kladny naboj,
kdeZto kvét mirn€é zaporny. Opylovac¢ po pfiletu ke kvétu pak dokaze posoudit, jestli ten je

vybity, a tudiz nedavno navstiveny jinym opylovacem (Clarke 2013).



Obr. 1: Nahote je kvét Certkusu (Succisa pratensis Moench) vyfotografovany 150 mm
makroobjektivem ze vzdalenosti 1 metr. Dole ta sama scéna V rozliSeni, s jakym ji vidi

¢émelak.

Odhad parametrt tykajicich se zraku, ptedev$im dohledu, zorného pole, prostorového vidéni a
rozliSeni, je mozné provést pomoci detailni znalosti stavby a fyzikalnich vlastnosti o¢i

studovaného hmyzu. V takovém piipad¢ se ovSem piehlizime vliv postprocesovani obrazu.



Piesnéj$im zpusobem proto je piimé parametrd zraku opylova¢ti V manipulativnich

experimentech (jako napt. Horridge 2005)

Informace o tom, které druhy kvéti od sebe hmyz nerozliSuje lze ziskat na zaklad¢
manipulativnich experimentl se standardizovanym nabizenim riznych druhii kvétt opylovaci

(napf. presentation stick method, vice viz kapitola 3.1.2).

Pro zapracovani chovani na zaklad¢ Cichu a elektromagnetického smyslu je uzite¢né mit
n¢jakym zplsobem kvantifikovanou pravdépodobnost, ze opylova¢ je ke kvétu zrakové
atrahovan, nicmén¢ potom, co se dostane do jeho blizkosti, nesedne na néj a rozhoduje se pro
dalsi kvét. Toto chovani je velmi Casté a je rtizné€ silné pro rlizné druhy rostlin (Smycka
nepublikovana data). To muze vést napiiklad k situaci, kdy né€které rostliny jsou schopny
z dalky prilakat opylovace a kompetuji tak S ostatnimi, ale samy z ptilakani opylovace

nebenefituji, protoze ten se po piiblizeni vétSinou rozhodne je nenavstivit.

3.1.2. Atraktivita kvétu

Nejjednodussi predstavy o atraktivité kvéth se zakladaji na tom, Ze opylova¢ ma ke kazdému
typu kvétu vrozenou preferenci, podle které se tidi a pfi svém rozhodovani ji vazi proti
vzdalenosti, kterou by musel k cili uletét. Je dilezité si uvédomit, ze typy kvétd vnimané
opylovacem, nemusi odpovidat kategoriim ndmi vymezenym. Vzhledem ke vlastnostem
hmyziho zraku je napiiklad dobie pfedstavitelné, ze opylova¢ nerozli$i dva stejné barevné
druhy, ale v ramci rostlin téchto dvou druhti rozlisi sam¢i a samici kvéty diky rozdilné

reflektanci UV zafeni.

Vrozené preference vsak byvaji obvykle doplnény o né€jaky proces uéeni. Zda se, Ze napiiklad
u ¢melaka odpovidaji preference naivnich jedinct viditelnosti kvéta (Smithson & Macnair
1996), ale v pribéhu casu jsou schopni se ucit a své preference caste¢né modifikovat na
zaklad¢é zkuSenosti S mnozstvim odmény v nich (Gegear & Laverty 2005). Otazku jaky vliv
na atraktivitu kvétl ma odména, komplikuje fakt, Ze v konkrétnich ptfipadech neni zcela
ziejmé, co odménu tvofi. VEtSinu dennich opylovact (blanoktidlé a pestfenky) zajiméa na
kvétu predevsim nektar a pyl (Colley & Luna 2000). Pri¢emz nektar je vyuzit pfedev§im pro
potieby dospélého opylovace (s vyjimkou nékterych eusocidlnich hymenopter tvoticich med),

kdeZto pyl poskytuje aminokyseliny pro vyvoj potomstva. Neni tedy jasné, zda by se nemélo
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nahlizet na kvéty obsahujici nektar jako na ,,Cerpaci stanici® na cesté za skute¢nou odménou

Vv podobé pylu.

Situaci komplikuje to, ze mnozstvi pylu a nektaru poskytované kvéty jednoho druhu (nehledé
na to ze ,,druhy* z pohledu opylovaci mohou byt jinak vymezené, viz vyse) miizou vyrazné
kolisat. Za to je zodpové€dna jednak vnitrodruhova variabilita a jednak exploatace jinymi
opylovaci. Dalsim diivodem je, Ze mnozstvi odmény v kvétu se méni S ontologickym staiim
kvétu a dokonce i v pribéhu dne (Janovsky & Vosolsobé nepublikovna data). Zda se, Ze
krom¢ pramérného mnozstvi odmény na kvétu opylovaci hodnoti 1 jeji rozptyl, S tim, Ze veétsi
rozptyl penalizuje dany druh (Real & Silverfine 1982). Otazkou, zda opylovac¢i modifikuji své
preference na zakladé kolisani mnozstvi odmény v pribéhu dne, se pravdépodobné nikdo
nezabyval, ale je to v n&jaké formé velmi pravdépodobné a nasvédcuji tomu terénni data

(Pavlikova et al. nepublikovana data).

Dalsi, co ovlivituje atraktivitu kvétu, krom¢ vrozenych preferenci a predpokladaného
mnozstvi odmeény, je Cas, ktery stravi ziskavanim pylu a nektaru na nich. Tvarové komplexni
kvéty, které vyzaduji velky handling time, mohou vznikat z nékolika riznych divodi. Prvnim
z nich je snaha rostlin 0 minimalizaci ztrat pylu, ktery opylova¢ zkonzumuje. Extrémnim
piikladem takovéto specializace jsou orchideje, jejichz kvéty jsou uzpisobené K pfilepeni
brylky opylovaci do mist, kde ji nemizZe zkonzumovat ani jinak odstranit a jeji pfesnou
depozici v dal$im navstiveném kvétu (Darwin 1862). Dalsim divodem pro vznik kvéti

s velkym handling time mtize byt flower constancy (viz kapitola 3.1.3).

Zajimavou otazkou je jak a jak dobfe si opylovaci pamatuji identitu jednotlivych kvéta. Bylo
ukazano, ze se opylovaci lIépe uci, pokud se kvéty 1isi ve vice funkcnich znacich, 1 kdyz 1 na
zakladé jednoho znaku jsou schopni je rozeznat (Gegear & Laverty 2005). Dale se ukazuje, Ze
se opylovaci 1épe uci a déle si pamatuji kveéty obsahujici vice odmény (Leonard et al. 2011).
Zda se, ze opylovaci jsou schopni si pamatovat kvalitu druhu kvétu téméf neomezené dlouho,
nicméné potom, co s kvétem delSi dobu nepfiSli do kontaktu, dostava se tato informace do
dlouhodobé paméti (sensu Chittka et al. 1999) odkud je tieba ji vyvolat dodate¢nym signalem

Vv podob¢ zvyseného kontaktu s kvétem daného druhu (Leonard et al. 2011).

Atraktivitu kvétd a jeji pamétovou dynamiku je mozné zjistovat pomoci pozorovani sekvenci
navstivenych kvétd a urcovani diskriminace kvéta v téchto sekvencich (Smithson & Macnair

1996; Goulson & Wright 1998; Gegear & J. Thomson 2004; Gegear & Laverty 2005). Tento
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piistup vSak vyzaduje méfeni v umélych podminkach, kde jsou vSechny zkoumané kvéty ve
stejnych denzitdich a prostorovych patterns. Vyhodou tohoto pfistupu je dobra moznost
podchyceni procesu dynamického uceni kvétd. Dal$i metodou, ktera zkoumani uceni
neumozinuje, ale je proveditelna piimo v terénu, je nabizeni kombinaci rostlin ve
standardizované vzdalenosti, tzv. presentation stick method (obr. 2; podle Thomson 1988).
Z napozorovanych poméru pieletl na kazdy z dvojice kvétl 1ze potom usuzovat na atraktivitu
jednotlivych kvéti. U obou téchto pristupt je v idealnim pfipadé vhodné méfit nezavisle
v ruznych cCastech dne (pfipadné sezény) a zohlednit tak piipadnou casovou variabilitu

V poskytovaném mnozstvi odmény.

Dulezité je si uvédomit, ze atraktivita kvétu nemtize byt uréovana pouze na zaklad¢ dostupné
odmény. Krom¢ problému s definici odmény brani tomuto pfistupu existence rozdilného
handling time kvétd, jejich rozdilné vyraznosti pro opylovace, a v neposledni fad¢ fakt, ze

rizné druhy kvétl nemusi opylovac rozliSovat.

!

s T o
S e

=\
-T2
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- |

Obr. 2: Schéma presentation stick metody (Thomson 1988). Dva kvéty ve zkumavkach
se nabizeji ze standardizované vzdalenosti sedicimu opylovaci.

(autor kresby: Marie Pospiskova)
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3.1.3. Flower constancy

Celkem bézné je chovani, kdy opylova¢ uptednostiiuje stejny druh kvétu, jako je posledné
navstiveny, 1 kdyz jsou v okoli jiné pro opylovace atraktivnéjsi kvéty (Waser 1986). Toto
chovani se nazyva flower constancy a je riizn¢ intenzivni u riznych skupin hmyzu. Nejsilnéjsi
constancy byla zaznamenana u socialnich blanoktidlych, jako jsou ¢melaci a v¢ely (Smithson
& Macnair 1996; Gegear & J. Thomson 2004; Gegear & Laverty 2005; Griiter et al. 2011),
slabsi u pestfenek (Goulson & Wright 1998) a prakticky nulova u motyla (Pohl et al. 2011,
Ellis & Johnson 2012). Pro vznik flower constancy existuje nékolik hypotéz a je mozné, ze u

riznych skupin hmyzu se flower constancy vyvinula z jiného divodu.

Hypotéza omezené paméti (memory limitation hypothesis) pracuje s piedstavou, Ze opylovac
muze mit ve své kratkodobé paméti v jednu chvili uloZen jen jeden ,,pifedobraz® toho, jak
vypada zdroj potravy a pro tento zdroj je potom schopny se efektivné rozhodovat (Waser
1986; Chittka et al. 1999). To obecné nemusi znamenat, Ze by nebyl schopen se rozhodovat i
o ostatnich kvétech, pouze toto rozhodovani mulze znamenat zvySené casové ndklady,
vzhledem ktomu, Ze informace o dalSich zdrojich je tfeba ziskat z méné pohotové
dlouhodobé paméti. Velmi podobnym mechanismem je hypotéza investice do uceni (learning
investment hypothesis). Ta opét predpoklada existenci kratkodobé paméti u hmyzu, do které
je uloZena informace o tom, jak vstupovat do kvétu, kde se v ném nachazi nektar a podobné.
Jakmile se opylovac¢ nauci zachdzet s jednim typem kvétu, pfelet na jiny by pro n€j znamenal
casovou a energetickou investici do uceni. V této podobé byla hypotéza formulovana tidajné
jiz Darwinem (dle Waser 1986) a obecné jsou tyto dvé hypotézy zalozené na tom, Ze
v sekvenci stejnych kvéth ma opylova¢ krat$si handling time nejuznavangj$i a nejlépe
prozkoumané (Waser 1986; Chittka & J. D. Thomson 1997; Chittka et al. 1999; Gegear &
Laverty 2005; Raine & Chittka 2007). Drobnym zesloziténim mutze byt, ze kratkodoba pamét
opylovace pravdépodobné je schopna informaci udrzet jen po velmi kratkou dobu (Raine &
Chittka 2007). V takovém pfipadé musi byt handling time ovlivnén nejen typem piedchoziho

kvétu, ale 1 jeho vzdalenosti.

Mezi dal$i hypotézy patfi hypotéza cenné informace (costly information hypothesis), ktera
operuje s tim, Ze opylova¢ nerad riskuje a rad¢ji vsadi na rostlinu, u které ma piedstavu, kolik

odmeény obsahuje (Chittka et al. 1999).
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Vysoké miry flower constancy u socialnich hymenopter se snazi vysvétlit hypotéza rozdéleni
zdroji (resource partitioning hypothesis). Ta pracuje s pfedstavou, ze pro socialni hmyz je
vyhodné se ,,domluvit®, kdo bude sbirat na kterych druzich, aby nedochazelo ke kompetici a
zbyte¢nému navs$tévovani exploatovanych kvéta (Chittka et al. 1999). V tomto piipadé se
jedna o constancy témeét absolutni, kdy opylova¢ po dlouhou dobu navstévuje jen rostliny

jednoho druhu.

Zajimavym efektem, ktery by mohl mit podobné dusledky jako flower constancy, ptipadné ji
byt zapii¢inén, je na hustotné zavisla selekce kvétt. Jde o jev, kdy kvét je pro opylovace
atraktivnéjsi v situaci, kdy je Casty. To bylo ukazano, Ze mize fungovat u ¢melaka (Smithson
1996), nicméné nebyla zde odfiltrovana slozka tohoto chovani, ktera je implicitné zptsobena
flower constancy. U pestfenek v situaci, kdy byla tato slozka odfiltrovana, pravdépodobné

74dn4 hustotné zavisla selekce neprobiha (Pospiskova & Smycka v piiprave).

Informace o readlnych hodnotadch flower constancy je mozné ziskat z podobnych dat, jako
informace o atraktivité. Tedy z dat o sekvencich pteleti vyhodnocovanim délek pieletti po
jednom druhu. Pfipadné pomoci presentation stick metody, kde se porovnava situace kdy
opylovac leti z kvétu A na vybér ma A a B, proti situaci, kdy leti z kvétu B a na vybér ma A a
B. V minulosti byly pro porovnavani velikosti flower constancy mezi rliznymi systémy
pouzivany rizné indexy, naptiklad Batemantv index (Bateman 1947) nebo index elektivity
(Ivlev 1961 dle Jacobs 1974). Tyto indexy maji velmi dobré vlastnosti pro srovavani rtiznych
opylovacich systémi, nicméné je pomérné naro¢né¢ a u vice nez dvoudruhovych systémul
nemozné z nich odvodit, jak modifikuje zaznamenana flower constancy handling time, coz je

vhodny vstupni parametr do vétSiny modeld.
3.2 Implementace modelli

Modely opylovani, které postihuji chovani opylovace mohou byt implementovany dvéma

principielné odlisSnymi zptsoby.

Prvnim z nich je pocitaCovéa simulace (napt. Degen & Roubik 2004; Rodriguez-Gironés &
Santamaria 2007; Hanoteaux et al. 2012) chovéni, rozhodovéni, a na zdklad¢ toho pteletl
opylovace. Vyhodou tohoto pfistupu je, ze model principielné muize obsahovat i velmi
realistické vzorce chovani opylovace a velmi dobfe se v ném pracuje s prostorem. Na zakladé

toho je napiiklad mozné do néj jednoduse zavést stochasticitu rozhodovani na rtiznych
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urovnich. Pfikladem takovéto vicetroviiové stochastiky, kde se aplikuji vzorce chovani
popsané v predchozi kapitole, mize byt proces, kdy opylova¢ na kvétu ndhodné vygeneruje
uhel, kterym pohlizi, pouze v tomto uhlu deterministicky najde nejlepsi zdroj potravy (na
zakladé vzdalenosti, flower constancy, preferen¢niho chovani), a po tom, co k nému doleti,
muze modifikovat svoje rozhodnuti usednout na né. Zasadni nevyhodou simula¢nich modela
je, ze jejich vysledky se obecné velmi slozité hodnoti (Grimm et al. 2005). Vystupem jsou
obvykle sekvence navstivenych kvétd, ale mnohem lépe vyuzitelnym vysledkem by byly

pravdépodobnosti pieleti mezi jednotlivymi kvéty.

Druhou moznosti je pohlizet na pohyb opylovace jako na markovsky fetézec (Markov 1906
dle Basharin et al. 2004) s kone¢nym poétem stavi. Za jednotlivé stavy fetézce muizeme
povazovat rizné druhy, pokud se nechceme zabyvat prostorem (Straw 1972; Leebens-Mack
& Milligan 1998), ale principielné i jednotlivé jedince, pokud nas prostor zajima. Piechody
mezi stavy jsou typicky z Bernoulliho rozdé€leni, jehoz stfedni hodnota mize byt zavisla na
atraktivité cilového kvétu, jeho vzdalenosti a pozici vzhledem k jinym kvétim, tom jestli je
stejného druhu jako vychozi kvét atd. Tyto stfedni hodnoty lze potom vyjadiit pomoci tzv.

ptechodové matice. To je matice M, pro kterou plati
Ve * M =044

(4)

kde v jsou vektory pravdépodobnosti, ze opylovac je na jednotlivych kvétech v ¢asovych
krocich t a t+1. Vyhodou maticovych modelt je, Zze pravdépodobnosti jednotlivych pteleti
mohou byt vyjadiené jako algebraické vyrazy zavislé na parametrech chovani opylovace,
vzdalenosti rostlin a podobné. Pokud tedy chceme zkoumat vlivy zmén téchto parametrd,
nemusime je slozité generovat, ale miizeme problém feSit analyticky. Dalsi vyhodou je, zZe
pfechodovéa matice piimo reprezentuje pravdépodobnosti pieletd mezi jednotlivymi druhy a
Ize z ni ptes zakladni maticové operace ziskavat dalsi zajimavé informace, jako jsou naptiklad
prumérné navstévnosti jednotlivych kvétd (odpovidaji vlastnim vektorim), nebo toky
opylovacii mezi raznymi skupinami kvéti (pomoci blokové dekompozice). Nevyhodou je, ze
nahodné generovani zorného thlu opylovace nebo vicenasobné rozhodovani v pribéhu letu,
obtizn¢ se to provadi analyticky. Dalsi nevyhodou je, Ze takovyto model zaloZzeny na

markovskych fetézcich nemlze postihovat pamét opylovace, protoze stavové prechody
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(Markov 1906 dle Basharin et al. 2004). To je nicméné mozné obejit tim, Ze za jednotlivé
stavy povazujeme nejen jedince nebo druhy kvétl, ale i jednotlivé stavy preferenci opylovace
na zakladé predchozi zkusSenosti (Neuhaus & Bobisud 1975). Omezenim tohoto pfistupu je, Ze
takto pojatd pamét opylova¢e musi pracovat pouze na konecny (a z vypocetnich diavodi

nepfilis velky) pocet kroki dozadu.

Ptistup, kombinujici nékteré vyhody obou ptedchozich, je pokusit se na zéklad¢ simulace a
Z ni ziskanych sekvenci pteletli zkonstruovat pravdépodobnosti preletii mezi vSemi dvojicemi
kvétl, a na zékladé nich opét prechodovou matici. Tim dostaneme vysledek simulaéniho
modelu, ktery mize byt zaloZen na slozitém algoritmu vybéru kvétii, miize zahrnovat pamét’
opylovace, ale je ve tvaru pfechodové matice, se kterym se snadno dale pracuje. V piipadg, ze
nas zajimaji nejen stfedni hodnoty pravdépodobnosti pieleti mezi kvéty, ale chtéli bychom do
modelu zakomponovat nejistotu ohledné nami naméfenych parametrii, mizeme pouzit
Vv zasad¢ dva pfistupy. Tim jednodus$sim je aplikovat na simula¢ni model bootstrap proceduru
(sensu Efron 1979) a i pii dalSich vypoétech s pfechodovou matici vyuzivat krom¢ stiedni
naptiklad 1 propojit model s referencnimi daty o pteletech opylovact v ptirodnich systémech,
je formulace hierarchického bayesovského modelu (sensu Rosen et al. 2001; Clark 2004;
Ellison 2004) se strukturou odpovidajici simulaénimu modelu. Na zakladé né&j je mozné
zkonstruovat matici nikoliv stfednich hodnot, ale distribu¢nich funkci. Také je mozné piimo
ramci bayesovskeé struktury generovat rozdéleni dalSich proménnych, jako je ptenos pylu (viz

kapitola 4.).
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4. Modely pifenosu pylu

Zajimavym vystupem modelovani vztahu opylovaci a rostlin obvykle neni pattern jeho
pohybu mezi rostlinami, ale efekt opylovade na rist a genetickou strukturu rostlinnych
populaci (napt. Leebens-Mack & Milligan 1998). V tom piipadé je nutné n&jakym zptisobem
pielozit pohyb opylovace do relevantnéjsi proménné, kterou je pienos pylu. Akvizice i
depozice pylu se muize lisit pro rizné druhy rostlin, protoze ty maji moznost ovlivnit je fadou
adaptaci, jako je stavba kvétu, ktera nuti opylovace otfit se pfi navstévé o pohlavni organy
rostliny. Stejné tak rizni opylovaci jsou riizné¢ dobrymi pienaseCi pylu, vzhledem ke své
télesné stavbe, t€lnimu pokryvu i1 dal$im cilenym adaptacim na ptfenos pylu. Je dilezité si
uvédomit, ze pro hmyz neni adaptivni pfenaset co nejvice pylu mezi rostlinami, ale nakrmit
se. Pokud tedy ma né&jaké cilené adaptace na zachycovani pylu na svém téle (jako jsou
kosicky nebo chlupy), tak slouzi primarn¢ k zachyceni a nasledné konzumaci, nikoliv

Kk pfenosu na dalsi rostlinu.

Jadrem naprosté vétSina modelt pfenosu pylu jsou tzv. kiivky pienosu pylu. Jedna se o
distribucni funkce pravdépodobnosti pienosu pylu ze zdrojového kvétu na dal§i navstivené
kvéty, ze kterych lze pronasobenim s pravdépodobnostmi navstév a vhodnou integraci (resp.
sumaci) ziskat pozadované hodnoty tykajici se ptenosu pylu mezi jedinci, populacemi, druhy
atd. Tento pfistup obvykle zanedbava, Ze ztraty mohou byt zavislé i na délce pieletu mezi
kvéty, ptipadné chovani opylovace mimo navstévu kvétu. Nejjednodussi kiivka tohoto typu
(Bateman 1947; Leebens-Mack & Milligan 1998; Montgomery 2009) je ve tvaru geometrické

posloupnosti
p=(1-d)da

()

kde p je stfedni hodnota mnozstvi pylu deponovaného na t-té rostliné v sekvenci navstév,
pficemz a je akvizice pylu na opylovaci na rostliné s t=0 a d je pomér pylu deponovaného ku
pfinesenému na kazdém navstiveném kvétu. V piipadé stochastického modelovani se uvazuje
a s Poissonovym rozdélenim (Bianchi & Cunningham 2012) a d s binomickym. Tento

jednoduchy model predpoklada, ze rizné druhy rostlin maji stejnou akvizici i depozici pylu,
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coz se da snadno vytesit drobnym zesloziténim pro vice druht
p=_>0-d)(-c)da

(6)

kde c je depozice na dalsim piedpokladaném druhu a u je pocet navstév na ném. DalSim
nerealistickym predpokladem je, Ze béhem pienosu nedochdzi k jinym ztratdm, nez je
depozice pylu. Ztoho divodu tento model podhodnocuje Sikmost kiivky pienosu pylu
(Leebens-Mack & Milligan 1998). Slozitéjsi modely (jako napi. Rademaker et al. 1997) proto

zohlednuji i1 ztraty pfti pteletech. Stfedni hodnota pienesenych zrn se potom spocita jako
p=(l—dl)'da

()
kde | je ztrata pti pieletu.

Dulezité je si uvédomit, ze ani kvalita pfenosu pylu nemusi Vv nékterych situacich odpovidat
ristu populace rostliny (napt. Agren 1996). To ve skuteénych populacich plati pouze
Vv pfipadé, Ze rostliny jsou limitovany pravé pfenosem pylu. Pokud ten je dostacujici, mohou
se limitujicimi pro rostliny stat jiné faktory, jako napiiklad dostupnost zdroji pro tvorbu
semen, fyziologicka omezeni, predace atd. V takovém pfipad¢ je tfeba zahrnout tyto procesy

do modelu, coZ v praxi znamena zabyvat se §ifeji popula¢ni dynamikou rostlin.

Modely pienosu pylu jsou obecné Spatné parametrizovatelné, vzhledem k tomu, Ze jediny
bézné pouzivany zpusob ziskavani dat je nedestruktivné pozorovat pohyb znaceného pylu ve
studovaném systému (napi. Morris 1993; Van Geert et al. 2010). Obzvlasté problematické je
postihnout proces akvizice pylu. Ta je ve vétsi mife mozna pouze, pokud je v kvétu ptitomen
zraly prasnik, pficemZz dozravani prasniki je zalezitost narazova, kratkodobd a velmi
stochasticka (Vosolsob¢ nepublikovana data). Obecné je u akvizice 1 depozice pylu nutné vzit
Vv uvahu, Ze velké mnozstvi rostlin prochazi sam¢i a samici fazi vyvoje kvétu, ptipadné fazi
bez funkénich pohlavnich organti, a tyto mohou (viz kapitola 3.1.1) ale nemusi byt pro

opylovace rozpoznatelné.

18



5. Rozbor konkrétnich modelu

V této kapitole se pokusim rozebrat n¢které zajimavé modely. Ty jsem se pokusil vybrat tak,
aby byly prakticky reprezentovany vSechny pfistupy, kterym se vénuji piedchozi kapitoly,
tzn. difizni modely, modely pfenosu pylu, maticové modely a simulacni modely. U kazdého
ucinény. A nakonec se pokusim popsat omezeni daného pfistupu, piipadné¢ navrhnout

modifikace, které by uzpiisobily model k feSeni dalSich problémt.
5.1. Difuzné advekéni model - Morris 1993

Tento model je piikladem velmi jednoduchého prostorového modelu pohybu opylovaci na
pouze jednom druhu rostliny. Jeho zasadni vyhodou je snadna analyticka manipulace, a také
pouze V jednom rozméru, coz nicméné¢ odpovidéd i datim, kterymi byl parametrizovéan (viz

dale). Popisuje pohyb opylovact na zaklad¢ advekené difuzni diferencialni rovnice

0B(ct) __ 0B(xD) 92B(x, t)
ot ¢ ox 9x2

(8)

tedy ze zména pravdépodobnosti vyskytu opylovace v prostoru a case B(x,t) je zavisla na
advekei, ktera je dana velikosti a smérem pravdépodobné zmény polohy pro dany cas a
advekénim koeficientem c. Déle pak difuzi, kterd je dédna dynamikou pravdépodobnosti

zmény V Case t a difuznim koeficientem D. Této rovnici vyhovuje feSeni

—(x — ct)?
4Dt

B(x,t) = * exp{

1
NewT: J

©)

tzn. pravdépodobnost vyskytu opylovace v prostoru mé normalni rozdéleni kolem polohy

uréené advekénim koeficientem s rozptylem ur€enym difiznim koeficientem.
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Dalsi soucasti tohoto modelu je kiivka pienosu pylu ve tvaru
p(t) = ae ™ + et
(10)

Kde pravdépodobnost p(t), Ze pyl zlstane na opylovaci pfichycen po dobu t odpovida souctu
dvou riznych exponencialnich rozd¢leni, jednoho velmi Sikmého popisujiciho pfenos pylu na
kratké vzdalenosti, druhého méné Sikmého popisujiciho pienos na dlouhé vzdalenosti. Tato
ktivka nebere v potaz mnozstvi rostlin navstivenych v Case t a je evidentné¢ zaloZena na

predpokladu, ze dlouhodobé a kratkodobé skladovani pylu jsou principielné jiné povahy.

Soucin B(x,t) a p(t) uréuje pravdépodobnost ptenosu pylu do soufadnice X v ¢ase t. Integral

f B, Op(t)dr
0

(11)

potom odpovida pravdépodobnosti pienosu pylu z vychoziho bodu (o soufadnici 0 v ¢ase t=0)

do souradnice X.

Model byl parametrizovan pomoci pozorovani véel v utvaru tvofeném linedrnimi transekty
rostlin hoicice rozesazenych ve tiech riznych vzdalenostech (viz obr. 3). Uprostied utvaru

byla skupina rostlin s barevné znacenym pylem, jehoZ pfenos na ostatni rostliny byl méfen.

Hlavni predikci experimentu, pro ktery byl model zkonstruovan je, Ze pokud jsou rostliny dal
od sebe, probiha 1épe ptenos pylu na vétsi vzdalenosti. Je nicméné diilezité si uvédomit, ze
tento vysledek mize byt arteficielné ovlivnén tim, Ze je kiivka pfenosu pylu zavisla pouze na
case a nikoliv na poctu navstivenych rostlin. Pfedpoklad, Ze opylovac ztraci pyl stejné pfi

navsteéve kveétu a za letu je totiz silné nerealisticka.
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Obr 3: Prostorové uspofadani rostlin, pomoci kterého byl parametrizovan
difazni model Morris 1993. Rostliny hoi¢ice byly uspotadany do tvaru
Sesticipé hvézdy, pficemz stied byl tvofen rostlinami se znaéenymi pylem a
cipy rostlinami rozesazenymi v riznych vzdalenostech od sebe. (pievzato z

Morris 1993)

Modelovani pomoci advekéné diftiznich rovnic se mlze hodit pro predikce pienosu pylu
Vv jednodruhovych systémech, kde jsou vSechny kvéty podobné atraktivni, a Ize alespon hrubé
predpokladat, ze vybér kvétl je rozumné aproximovatelny difuznim procesem. Pouzité
advekéné difuzni rovnice by bylo principielné mozno vyuzit také pro modelovani pohybu

opylovact a pylu na tirovni krajiny (viz kapitola 2).
Myslenka zavedeni advekce do modelu je zajimava i pro konstrukci jinych modelt. | pro

by totiz byla smérovana slozka pohybu mohla byt adaptivni, protoze efektivné fesi problém se
znovunavstévovanim kvétd. Z vysledk parametrizace modelu se zd4, Ze jedinci vcel

se v daném systému skute¢né pohybovali smérovang, nicméné oba mozné sméry byly stejné
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Casté, coz principielné nelze vysvétlit ani modelem zaloZzenym na vybirani kvétd podle

atraktivity.
5.2. Maticovy model - Straw 1972

Pokud v uvazovani o pohybech opylovact zanedbame prostor i individualitu kvéta a zajima
nas pouze dostupnost opylovacu ve spolecenstvu pro jednotlivé druhy rostlin na zaklad¢ jejich
vlastnosti a abundanci, stavd se velmi uzitecnym nastrojem prechodovy model, ktery navrhl
Straw. Jedna se o jednoduchy Markovsky fetézec, kde jednotlivymi stavy jsou druhy rostlin a
pravdépodobnost picletu opylovace mezi druhy je pro dva druhy rostlin (A a B) rovna udajim

v tabulce (ktera je ekvivalentni levé prechodové matici N)

VA
A B
p+aq p-bp
na
B g-aq g+bp

(12)

kde a a b jsou flower constancy k druhiim A a B, p a q jsou jejich proporce ve spole¢enstvu.
Pro kaZdou rostlinu se tedy rozhodne opylovac s takovou pravdépodobnosti, jak moc je Casta,
navic n&jaka ¢ast opylovacu se rozhodne na zakladé flower constancy. Pro matici N dale plati

rovnice 4.

Na zékladé¢ tohoto modelu lze odvodit mimo jiné stabilni proporci, ke které konverguji pocty
opylovacii na druzich A a B. Ta odpovida levému vlastnimu vektoru asociovanému s vlastnim

Cislem 1 ptechodové matice N, tedy

T

(=1+b)p (-1+a)q )

e=(e e = ((—1 T+ (—1+a)q (—1+b)p+(—1+a)q

(13)
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Proménna, ktera ve Strawové modelu vypovida o intraspecifickém pienosu pylu je stiedni
délka preleti pouze po jednom druhu. Ta se spocitd jako stiedni hodnota negativné

binomického rozdéleni. Pro druh A odpovida vyrazu

_ptaq
q—aq

S

(14)

Pomoci tohoto modelu je mozné ukdzat, ze druh, ktery vykazuje nizsi flower constancy je
proti ostatnim Vv nevyhod¢ diky niz§im abundancim opylovaca i horsi kvalité ptenosu pylu.
Déle pak, Ze vzacnéjsi druhy jsou znevyhodnény horSim pfenosem pylu, pokud je celkovée

uroven flower constancy ve spolecenstvu vyssi.

Jednou z nevyhod modelu je, ze zahrnuje pouze tu slozku atraktivity kvéta, ktera odpovida
flower constancy. Pokud bychom chtéli zahrnout i dals$i preferencni chovani opylovace,
narazime na konceptudlni problém tykajici se toho, Ze musime kromé n¢j znat jeSté vahu,
jakou opylova¢ pftifazuje atraktivité druhu rostliny v kontextu toho, jak dlouho by musel letét,
kdyby ji odmitl (coZ souvisi s abundancemi jednotlivych druhti). Nicméné i1 bez této vazici
konstanty 1ze zkonstruovat podobny model, ktery naopak piedpoklada stejné abundance druhti
a zabyva se pouze atraktivitou rostlinnych druhti rozlozitelnou na flower constancy a
kontextové nezavislou atraktivitu (Smycka v ptipravé). Samoziejmé modelovani atraktivity
na zakladé¢ pamétové zkuSenosti vice kroki dozadu tento typ modelu neumoziuje (Viz

kapitola 3.2).
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Ve Strawové praci také neni pouzita kiivka pfenosu pylu, s tim, Ze se omezuje pouze na
zkoumani dostupnosti opylovacii pro jednotlivé druhy a pravdépodobnosti jejich pieletu na
stejny druh. To postaci pro porovnani jednotlivych druhti. Nicméné pokud bychom chtéli

naptiklad vy¢islit interspecificky pfenos pylu u druhu A, museli bychom spocitat vyraz

(e¢]

eA*ZT[i*pAi

i=1
(15)

Kde ex je jako v rovnici 13, 7 je pravdépodobnost, Ze i-ty kvét bude druhu A a py; je stiedni

mnozstvi pylu, které se deponuje na i-tém kvétu, pokud je druhu AS.

Tento model se, vzhedem Kkabsenci prostoru i individuality rostlin, pfili§ nehodi
k predikovani procesti v konkrétnich spolecenstvech. Nicméné miize byt (pfipadné v riznych
modifikacich, jako Neuhaus & Bobisud 1975, Smycka v piipravé) velmi zajimavym
nastrojem pro feSeni obecnych problému tykajicich se evoluce chovani opylovac¢e nebo
funkénich znakd kvéti. Dulezitym ptinosem Strawovy prace je i to, Ze poskytuje dobré
teoretické zdzemi pro praci s maticovymi modely pohybu opylovacl obecné. Velkou cast
metodiky prace s maticemi je mozné pouZit i u maticovych modelt pracujicich s individui a

zahrnujicich prostor.
5.3. Simulacni model — Hanoteaux et al. 2012

Tento model propojuje dohromady problematiku opylovani a popula¢ni biologie rostlin, s tim,
Ze se snazi popsat, jakym zpiisobem ovliviiuje prostorové pattern rostlin jejich populacni
dynamiku skrze prostorové vztahy v opylovani. Model je zalozeny na miizce i individuich
rostlin (grid and individual based), coZ znamena, ze fyzicky prostor v modelu je diskretizovan
na buiky, které maji srovnatelnou velikost jako jedinci rostlin a kazdd buika obsahuje

nejvyse jednu rostlinu.

Model pracuje s vyvojem spolecenstva tvofeného dvéma druhy rostlin, z nichz jeden je vice a
druhy méné atraktivni, a jednim druhem opylovace. Rostliny jsou vkazdé generaci

rozmistény do okoli opylenych matetskych rostlin na zakladé disperzniho parametru. Pro

® To miize byt sloZitéjsi vyraz, pokud zvolime n&jaky netrivialni model prenosu pylu.
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kazdou rostlinu je také s urcitou pravdépodobnost uréeno, zda obsahuje nebo neobsahuje
odménu, pficemz tato odména se v pribchu jedné generace neobnovuje. Tento model se
podrobnéji nezabyva pfenosem pylu a rostlina je povazovana za opylenou, pokud na ni pfistal

opylovac potom, co navstivil rostlinu stejného druhu.

Opylovaci se v modelu pohybuji podle nasledujicich pravidel. Kazdy opylova¢ se rozhoduje
na zaklad¢ poli, ktera jsou v jeho dohledu (field of view), kde kazdému poli je pfifazeno skore

na zakladé rovnice

(16)

kde d je vzdalenost pole a aktualni pozice opylovace a G je atraktivita rostliny, rostouci na
poli. Ta je rostlinam pfifazena inicialn¢, ale muize byt mezi druhy prohozena
s pravdépodobnosti zde nazyvanou constancy’, pokud opylova¢ navitivi kvt neposkytujici
odménu. Opylovac¢ si v kazdém kroku vybere pole s nejvyssim skore, na které dohlédne, a
tam se piesune. Pokud se na poli s nejvyssim skore nachazi jiny opylovac, provede dlouhy let

nahodnym smérem, kde algoritmus pokracuje tim samym zplisobem.

Na zakladé tohoto modelu je mozné ukazat, Ze prostor hraje v interakci opylovacu a rostlin
dilezitou roli a ze naptiklad méné atraktivnim rostlindm se pro efektivni opylovani vyplati
rast ve shlucich. Ty slouZi jako docasnéd past na opylovace, ktery si po pfiletu do shluku

vybira blizsi, byt méné atraktivni kvéty.

Nevyhodou modelu je, Ze nepracuje piesnéji s pienosem pylu. Pouziva predstavu, ze kazda
navstivena rostlina je opylena, pokud opylova¢ predtim navstivil stejny druh. Tento pfistup
vSsak uméle podhodnocuje pienos pylu na vétsi vzdalenosti a muize nadhodnocovat
diskriminaci mén¢ atraktivniho druhu. Drobnym nesouladem s realitou je také to, Zze vybér
dalsiho cile neni nijak stochasticky, ale v kazdém kroku je deterministicky vybran nejlepsi cil.
To totiz znamend, Ze opylova¢ v jednodruhovém patchi vzdy leti na nejblizsi rostlinu, coz
neodpovidd minimalné terénnim pozorovanim pestienek z lucnich spolecenstev (Smycka
nepublikovana data). Tento problém by byl feSitelny zavedenim stochastiky bud’to to urceni

atraktivity jedincii jednoho druhu, nebo do vybéru rostlin (naptiklad generovanim nahodného

" Takto definovana constancy je odli$na od flower constancy v kapitole 3.1.3.
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uhlu, ve kterém si opylova¢ vybira optimalni kvét, viz kapitolu 3.2). Dal§im omezenim
modelu je fakt, ze nepracuje s flower constancy. Ta miize vyrazné ovliviiovat chovani celé¢ho

systému a mit podobny efekt jako shlukovitost rostlin (Straw 1972, Smycka v ptiprave).

Tento model je v soucasné dobé pravdépodobné jedinym prostorovym modelem opylovani,
ktery pracuje Srealit¢ blizkym rozhodovani opylovace, a zaroven se zabyva populacni
dynamikou rostlin (na rozdil od Degen & Roubik 2004, ktery je zaméfen na genetickou
strukturu). Proto muze byt dobrym odrazovym mustkem pro tvorbu dalSich modeld

zabyvajicich se dynamikou spoleCenstev rostlin a opylovact.
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6. Zaver

V soucasné dobé existuji velmi elegantni postupy, jak simulacné modelovat pohyby
opylovacl na malych skalach v systémech s vice druhy rostlin a se zahrnutim prostoru (napf.
Degen & Roubik 2004; Hanoteaux et al. 2012). Tyto modely zahrnuji, nebo maji snadno
vyuzitelny potencial zahrnout, 1 pomérné realistické chovani opylovace na zakladé znalosti
jeho orienta¢nich schopnosti, rozhodovani a paméti (viz kapitolu 3.). Jsou vyuzitelné
predev§im ke zodpovidani otazek tykajicich kompetice druhl rostlin ve spolecenstvu o
opylovace, vyvoje riznych funkénich znakidi souvisejicich s opylovanim, pfipadné

prostorového rozmisténi kvéti.

Pomoci kiivek ptenosu pylu je pak mozné vérohodné modelovat ptenos pylu, pokud je znam
pattern pohybu opylovace (viz kapitolu 4.). Nicméné zda se, Ze zatim nebyl navrzen a pouzit
model, ktery by tyto dva piistupy kombinoval. To je mozné vysvétlit faktem, Zze vysledky
simula¢nich modelti v podobé sekvenci navstivenych kvéth jsou pomérné Spatné hodnotitelné
(Grimm et al. 2005), a toto hodnoceni by bylo jesté slozit&jsi, pokud by byly napojeny na
kiivky ptenosu pylu. Dllezitost tohoto propojeni je vSak zfejma, pokud vezmeme v uvahu, ze
primarni motivaci pro konstrukci modelt pohybu opylovact je obvykle ziskani znalosti o

pienosu pylu.

Zajimavé feSeni tohoto problému by byla konstrukce pfechodovych matic na zékladé
vysledkli simulacniho modelu, piipadné konstrukce hierarchického Bayesovského modelu
(viz 3.2). Tyto pristupy poskytuji vysledky, se kterymi se velmi dobie dale pracuje i pokud
budou napojeny na ktivky pfenosu pylu. Diky snadné manipulaci s témito modely by bylo
mozné zodpovédeét 1 na dal$i zajimavé otazky tykajici se vlivu prostoru v opylovacich

interakcich.

Rozklad modelu do podsystémti vymezenych piibuznosti rostlin by naptiklad mohl pomoci
fesit otazky tykajici se autoinkompatibility a jejtho vlivu na opylovani v kontextu
prostorovych patterns rostlin. Zavedeni predpokladu autoinkompatibility totiz pravdépodobné
ovlivni predikce tykajici se vyhodnosti shlukovitého rozmisténi kvétd (sensu kapitola 5.3,
Hanoteaux et al. 2012). Myslitelnymi nastroji, kterymi mohou rostliny ovliviiovat prostorové
patterns kveteni jsou predevSim disperze semen, klonalni rlist a synchronizace rozkvétani
shlukti kvéth. PficemZz prvni dva mechanismy umoziluji manipulaci pouze v ramci

piibuznych, tedy pravdépodobné inkompatibilnich, kvétl. Synchronizované rozkvétani mize
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byt principielné fizeno nejen piibuznosti nebo signalizaci mezi rametami, ale né¢jakym typem
signalizace mezi nepfibuznymi rostlinam, ¢i pfesnou odpovédi na né&jaky lokalni
environmentalni faktor. Nicméné na zaklad¢é prostorové korelovanych ptibuznych jedinct

rostlin mize samo o sob¢ tézko vytvaret shluky neptibuznych kvéti.

Vliv autoinkompatibility na prostorové vztahy v opylovani miize byt obzvlasté zajimavy
naptiklad v ptipadé sttedoevropskych mezickych luk, pokud si uvédomime, ze velké mnozstvi
jejich rostlin vytvaii klonalni shluky kvéti a zaroven jsou autoinkompatibilni, jako naptiklad
komplex Centaurea jacea (Gardou 1972), vétSina druhii komplexu Achillea millefolium
(Vetter & Franz 1998 dle Michler & Arnold 1999) a druh Achillea ptarmica L. (Andersson
1991). Vyvojem modelu popisujictho prostorovy aspekt opylovani v systému
s autoinkompatibilnimi klonalnimi druhy, jako je pravé mezicka louka, bych se chtél zabyvat

Vv ramci své diplomové prace.
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