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Soucasny pohled na vzajemnou
spolupraci rostlin a opylovacu

Interakce mezi rostlinami a jejich opylovaci jsou klasickym piikladem mutualis-
tickych vztahu s velkym vyznamem nap#ic rostlinnou i Zivoc¢i$nou risi. Ve svém
disledku nejde o nic jiného nez o pieneseni saméich pohlavnich bunék rostli-
ny na jeji samici pohlavni organ, v tomto pfipadé dokonce za tplatu, a navic
jedincem zcela jiného druhu organismu. Kdyby neslo o rostlinu, zptisobovala
by podobna predstava nelehké spani nejednomu mravokarci. Tvorba semen
témér tri ¢tvrtin vsech krytosemennych rostlin je zavisla na opylovacich sluzbach
zivocichu (zoogamie), z nichz velka ¢ast naopak zavisi na riznych odménach
nabizenych rostlinami. Zdaleka ne vZdy jde vsak o vzajemnou spolupraci dvou
rovnocennych partnert. Vztahy mezi rostlinami a opylovaci jsou mnohem cas-
téji pretahovanim o zdroje, pri némz se jeden z partnert snazi osalit ¢i dokon-
ce zneuZit toho druhého. V nasledujicim textu pribliZime povahu vztahu mezi

voev s

rostlinami a opylovaci i nejnovéjsi poznatky ohledné evoluce a specializova-

nosti jejich vzidjemné spoluprace.

Polina¢ni interakce zahrnuji podstatnou
¢ast globalni biodiverzity, odhaduje se, ze
do nich vstupuje pfes 300 tisic druht
krytosemennych rostlin a pfinejmensim
350 tisic druhu Zivocicht (tab. 1). Naho-
semenné rostliny jsou sice pfevazné opy-
lovany vétrem (anemogamie), pfesto i zde
najdeme zoogamni zastupce, napf. rody
lianovec (Gnetum) a chvojnik (Ephedra),
vétsinu cykast nebo welwitschii podiv-
nou (Welwitschia mirabilis). Podil rostlin
opylovanych Zivocichy je obzvlasté vyso-
ky v tropickych oblastech (94 %), v tempe-
ratnich spolecenstvech dosahuje 78 %.
Evolu¢ni vznik a rozvoj zoogamie je jednim
z nejpravdépodobnéjsich duvodi ohrom-
né diverzifikace krytosemennych rostlin,
které dnes tvori vétsinu druhové bohatos-
ti rostlin vétsiny soucasnych terestrickych
ekosystému. Podobné je specializace na
jejich opylovani velmi rozsifena i mezi
fadou druhové bohatych skupin Zivoc¢ichi
a umnoha z nich (napt. u véel nebo kolib-

Tab.1 Odhadované druhové bohatstvi
opylovact ve vyznamnych skupinach
zivocichi (podle J. Ollertona 2017)

denni a no¢ni motyli 141 600
(Lepidoptera)

brouci (Coleoptera) 77 300
blanokiidli (Hymenoptera) 70 000
dvouktidli (Diptera) 55 000
tfasnénky (Thysanoptera) 1500
ptéci (Aves) 1089
polokiidli (Hemiptera) 1000
chvostoskoci (Collembola) 400
$vabi (Blattodea) 360
savci (Mammalia) 344
sitokiidli (Neuroptera) 293
chrostici (Trichoptera) 144
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tika) se tzké vztahy s opylovanymi rost-
linami staly rovnéZ jednou z pfi¢in jejich
diverzifikace a evolu¢niho tispéchu. V né-
kterych typech prostfedi hraje tento mu-
tualisticky vztah natolik vyznamnou roli,
Ze by bez né&j fada druht v daném bioto-
pu dlouhodobé nepfezila. V tropickych
lesich zcela dominuji zoogamni druhy,
protoze 3ifeni pylu vétrem je v teplém
a vlhkém klimatu velmi neefektivni. Krat-
ka vegetatni sezona polarnich nebo hor-
skych oblasti zase ztéZuje anemogamii
z ¢isté stochastického hlediska, v kratkém
Case piendseji pyl mnohem efektivnéji
predevsim rizné druhy much a nékolik
maélo specializovanych ¢meldka. Hmyzi
opylovaci by zase bez kvetoucich rost-
lin nemuseli sehnat dostatek potravnich
zdroji.

Opylovaci maji zdsadni p¥inos i pro ¢lo-
véka v agroekosystémech. Produkce tii
¢tvrtin zemédélskych plodin péstovanych
pro plody a semena zavisi alespoil ¢éstec-
né na opylovacich. Podle rtiznych odhadt
z USA, kde jsou podobné kvantifikace zfej-
mé nejoblibenéjsi a nejpropracovanéjsi,
zavisi az tfetina veskeré lidské potravy pii-
mo ¢i nepfimo na opylovani zivodichy. Za
nejvyznamnéjsi a nejefektivnéjsi skupi-
nu opylovac¢u byvaji tradiéné povazovany
vcely (Apoidea), které opyluji p¥iblizné
400 rtznych typt zemédélskych plodin.
Jen pfinos opylovani dobfe zndmou vce-
lou medonosnou (Apis mellifera) je v USA
odhadovan ro¢né na 8 az 16 miliard dolart.
Nové studie vsak ukazuji, Ze i jiné skupiny
zivoc¢ich, jako napf. mouchy, brouci, mo-
tyli, ptaci a letouni (tj. kaloni a netopyfti),
vyznamné prispivaji k opylovani plodin.
Prestoze jsou vétsinou méné efektivnimi
opylovaci nez véely, zejména v piipadé
malo specializovanych zemédélskych plo-
din, navstévuji kvéty mnohem castéji.
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1a2 Rekonstrukce opylovani naho-
semennych rostlin ve sttednich druho-
horach (pfed 105 miliony let) srpicemi
(Mecoptera), které se svym dlouhym
sosdkem snazily dostat ke sladké tekuting
ukryté hluboko v samicich $isticich.
Semenna kapradina rodu Caytonia (obr. 1),
jehliénan rodu Alvinia (2). Orig M. Parrish
3 Fosilni srpice Lichnomesopsyche
gloriae (Mesopsychidae) ze stfedni jury
(pfed 165 miliony let) nalezend v severo-
vychodni Ciné. Foto C. Labandeira
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hmyz ptaci dalSi obratlovci:
(entomogamie, (ornitogamie):  kaloni a netopyfi
hmyzosprasnost, kolibFici, (chiropterogamie), a Cervi
hmyzosnubnost):  strdimilové, hlodavci,

zejména brouci, cukernatky, vacnatci,

blanokfidli, kvétomilové, lemufi,

dvoukridli, medosavky plazi

motyli

dalsi bezobratli:
morsti korysi

Mutualismus zaloZeny
na sobeckych motivech
Interakce vedouci k opyleni rostlin Zivo-
¢ichy jsou (az na vyjimky, z nichZ nékteré
zminime déle) jednou z uc¢ebnicovych fo-
rem mutualismu, profituji z néj totiz ob&
zti¢astnéné strany. Zivodichové prenaseji
pyl mezi kvéty a umoziuji tak rostlindm
se rozmnozit. Za své sluzby ziskavaji z kvé-
ti odmeénu, nejcastéji pyl a nektar. Presto
nejde o tak idylicky vztah, Zddny ze zdan-
livych partnert se totiZz nechova nezist-
né. Opylovéni je zaloZeno na sobeckych
zajmech kazdého z tcéastniki a jakykoli
pfinos mutualistického partnera pfedsta-
vuje nezamysleny dusledek dané interak-
ce, pfinejmensim na trovni jedinci rostlin
i zivoc¢ichd. Az z dlouhodobé evolu¢niho
hlediska cely systém (vétsinou) funguje.
JiZ Charles Darwin ve svém dile O ptivodu
druhti (1859) pfipustil, Ze mutualistické
interakce nejsou tak altruistické: ,Neve-
Fim, Ze jakykoli Zivoc¢ich na svété by délal
cokoli pro blaho jiného druhu. Naopak,
druhy se snazi zneuzit instinkta toho dru-
hého.“ A presné tak funguje i opylovéni.
Zivoc¢ichtim jde pfedev$im o pomérng
vydatny zdroj potravy, tolik dusiku nutné-
ho pro stavbu tkani najde ze vSech casti
rostliny jen v pylu. Rostliny zase neinves-
tuji pfilis cennych zdroji do odmén pro
opylovace, mohou-li se tomu vyhnout.
Kromé opravdu silné specializovanych
vztaht mezi dvéma druhy, kterych je v pii-
rodé jen naprosté minimum, se navic né-
jaky ,hloupéjsi“ opylovac nebo ,neeko-
nomicka“ rostlina v dne$nich bohatych
spolecenstvech témér vzdy objevi. A tak
rostliny vyuZivaji smyslovych predispozic
opylovact a ldkaji je i na nepatrné mnoz-
stvi nektaru a pylu. V extrémnim piipadé
jim pak nenabizeji viibec nic, takovym rost-
lindm fikame $4livé ¢i deceptivni. Mistry
v podvadéni opylovaci jsou orchideje,
téméf tfetina jejich druht své opylovace
neodmeériuje. Opylovaci se na oplatku sna-
71 k odméndm dostat jakymkoli zptsobem,
¢asto kradou pyl nebo nektar z kvéta, ke
kterym morfologicky vtibec ,nepasuji®,
a nemaji tak nejmensi Sanci pfenést pylo-
va zrna na spravné misto na blizné. I mezi
zivocichy jsou mistfi podvodd, v tomto
piipadé fada vétsich druht — at jiz vcel,
broukd, hlodavci, nebo dokonce ptakd,
ktef{ kvét jednoduse prokousnou &i roz-
klovnou zvené¢i. Tim navic umoziiuji po-
dobny ptistup ke skrytému nektaru nebo
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4 Zpusoby pienosu pylu

5 Trasnénky druhu Cycadothrips
chadwicki odnasejici pyl ze samdci Sistice
australského cykasu Macrozamia lucida.
Aby se tfdsnénky presunuly na samici
§istice, samci §istice se zahieje aZ na 40 °C
a silné voni po monoterpenu myrcenu.
Na spodni strané mikrosporofyla
vidime pylové vacky. Foto L. Terry

6 Darwintv model koevolu¢niho
zavodu (A), ktery pfedpoklada postupné
prodluzovéni sosaku opylovace

i ostruhy s nektarem, a model vymény
opylovace (B), kde se délka ostruhy
prizptsobuje novému opylovaci

s del$im sosdkem skokové.

Orig. R. Boskové, upraveno podle:

J. B. Whittall a S. A. Hodges (2007)

7 Madagaskarskd orchidej Angraecum
sesquipedale s ostruhou dlouhou 30 cm,
opylovana mistnim poddruhem lisaje
Morganova (Xanthopan morganii
praedicta). Foto L. T. Wasserthal

pyluijinym skupindm Zivocichd, kteti by
se k nému jinak museli ¢asto pracné pro-
dirat pfes pohlavni ¢ésti kvétu.

Diraz na efektivitu

Rostliny jsou ptisedlé organismy, tudiz si
nemohou hledat sexualntho partnera ak-
tivné jako pohyblivé organismy. Semen-
né rostliny to vyfesily vynalezem snadno
transportovatelné saméi pohlavn{ buriky —
pylu. Pylova zrna mohou byt pfendsena
pasivné vétrem a vodou nebo cilené Zivo-
¢ichy (obr. 4). Pyl vétrosnubnych rostlin
(jde zejména o jehli¢nany, listnaté dfeviny
s jehnédami a traviny) je vétrem prendsen
zcela pasivné a na bliznu p¥islusného dru-
hu se tak dostane ryzi nahodou. Proto tyto
rostliny vytvéreji ohromné mnozstvi pylu
a kvetou synchronizované. Napft. jedina
jehnéda biizy bélokoré (Betula pendula)
vyprodukuje primérné 10 miliont pylo-
vych zrn, kolik jich pak musi produkovat
cely mlady les napf. na opusténém poli?
O ¢etnych loukach, na nichz vétrosnubné
traviny dominuji, ani nemluvé. Pi tako-
vych koncentracich pylu ve vzduchu ne-
miuze byt pfekvapenim, Ze mezi rostlinami
opylovanymi vétrem najdeme drtivou vét-
$inu druhd, s jejichZ pylem maji problémy
alergici. Pfesto se méné nez 1 % pylovych
zrn Gspésné zachyti na blizné jiného jedin-
ce stejného druhu. Pyl je v8ak pro rostlinu
docela nakladnou investici, hlavné kvili
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pomérné vysokému obsahu dusiku a dal-
$ich, pro mnohé rostliny $patné dostup-
nych prvki. Takové plytvani cennymi ga-
metami, které kazdorocné pokryvaji krajinu
nezaménitelnym zlutavym prachem, vedlo
rostliny k tomu, aby ziskaly spolehlivéj-
$iho a preciznégjsiho pienasece (vektor)
pohlavnich bunék. V evoluci se jim staly
pravé nékteré skupiny #ivocichu. Uspés-
nost pfenosu pylu se tim zvysilaazna 5 %
urostlin s pylem rozpadajicim se na jednot-
liva zrna (monédy). Rostliny s pylem uspo-
fadanym do shlukd, jako jsou napf. brylky
vstavacovitych (Orchidaceae) a klejicho-
vitych rostlin (Asclepiadaceae), dosahuji
10 az 40% tspésnosti. K efektivnimu opy-
leni vsak vedla dlouhé evolué¢ni cesta od
primitivnich kvét bez okvéti aZ po slozité
pyskaté nebo trubkovité kvéty s riznymi
lakadly a odménami pro opylovace.

Jak to vSechno zacalo
Opylovani rostlin vzniklo ve stejné dobé
jako rozmnoZovani semeny. Fosilizovani
pylové zrna kapradosemennych rostlin
(Lyginopteridophyta, skupina vymfelych
dfevin podobnych kapradinam, ale jiz se
skute¢nymi semeny) zname z pozdniho
karbonu (pfed 300 miliony let). Tyto vétro-
snubné rostliny nepotfebovaly — na roz-
dil od primitivnéjsich vytrusnych rostlin,
jejichz pohyblivé bi¢ikaté spermatozoidy
musely doplavat k vajicku — k oplozeni
vodu. Mohly tak efektivnéji kolonizovat te-
restrické prostfedi a vypofadat se lépe i se
sussimi periodami, které se na konci karbo-
nu st¥idaly s vlhkym tropickym klimatem.
Podle oblibeného evolu¢niho pf¥ibéhu
bylo primitivni opylovani nahosemennych
rostlin pomoci vétru nahrazeno specializo-
vanéjsim opylovanim krytosemennych
rostlin hmyzem (vznikly pfed 130 miliony
let, vice o evoluci cévnatych rostlin v Zivé
2016, 2: 70-75), coZ vedlo k néasledné ko-
evoluci a boutlivé radiaci (urychlené spe-
ciaci a nardstu druhové pocetnosti) kry-
tosemennych rostlin a hmyzu v obdobi
pozdni k¥idy (pfed 99-65 miliony let).
Nicméné fosilni pylova zrna nékterych
ranych nahosemennych rostlin byla z¥ej-
mé piilis tézka pro prenos vétrem. Obsah
traviciho traktu i morfologie tstniho tstroji
fosilniho hmyzu také svédéi o tom, Ze opy-
lovani jakoZto mutualisticky vztah mezi
hmyzem a rostlinami se objevilo jiz v jufe
(pfed 170 miliony let), tedy davno pfed
rozvojem krytosemennych rostlin. K tomu
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A — Darwinovy koevoluéni zavody
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B — Zména opylovace
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nejspise prispélo i pomérné teplé a vlhké
jurské klima, jez vétrosnubnosti pFilis
nepfalo. Pfimé dikazy o opylovani médme
zejména ze zkamenélych pryskytic (janta-
ru) v podobé fosilizovaného pylu na télech
tfasnének, brouki, sitok¥idlého a dvou-
kridlého hmyzu a v jejich fosilizovanych
vykalech. Brouci, hmyz s kousacim tstnim
Ustrojim, pozirali pyl, ale i listy a reproduk-
¢ni §istice rostlinam z vymfelych rada
Bennettitales a Pentoxylales podobnym
cykastim se silnymi kmeny. Tfasnénky
(Thysanoptera) svym bodavé sacim tstro-
jim dodnes vysévaji pylova zrna, rostlinné
tkané, houby i malé ¢lenovce. Pfedpokla-
da se, Ze se takto podilely na opylovani
jiz pfedchtidct cykast a jinant. Oba p¥i-
klady zfejmeé byly jesté nep¥ilis specializo-
vanymi polina¢nimi vztahy.

Jiz z této doby vSak zndme i pomérné
sofistikované piiklady koevoluce nahose-
mennych rostlin a jejich opylovact. Sito-
k¥idly hmyz pfipominajici motyly (Kalli-
grammatidae) a rizni zdstupci hmyzu
dvouktidlého (Diptera) méli vyvinuté po-
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P pokud opylovac

(A

nedosahne na nektar,
prestane kvét navsté-
vovat, navrat ke kratsi
ostruze je méné 6
pravdépodobny

Délka ostruhy

mérné specializované sosédky, jimiz sali
tekutiny podobné nektaru vytékajici z klo-
vého otvoru (mikropyle) na vrcholu vajic-
ka. Ty zfejmé ptvodné usnadniovaly pro-
nikani pylového zrna k vajicku. Tato na
cukry i proteiny bohatd odmeéna pro opy-
lovace byla v mnoha p¥ipadech skryta na
dné prodlouzeného klového otvoru nebo
uzaviena v ¢iSce, spojujici povrchové otvo-
ry s hluboko ukrytym klovym otvorem po-
moci trubicovitych a kanalkovitych dtvart
(obr. 1 a 2). Pyl byval uvnitf pylotvornych
vackt umisténych na mikrosporofylech.
Hmyz s prodlouzenym sacim tstrojim se
podilel na opylovani vymfelych pfedchtid-
ct jehli¢nand, jinant, lidnovet, cykastu
a semennych kapradin z fadu Caytoniales.
Mezi prvni opylovace s relativné dlouhym
sacim tstnim tstrojim (az 1,3 cm dlou-
hym) zfejmé patfily i druhohorni srpice
(Mecoptera, obr. 3), pfestoze na jejich fosi-
liich nebyl dosud nalezen pyl. Je tak zjev-
né, Ze evoluce opylovan{ krytosemennych
rostlin od svého pocétku stala na vztazich
s vysoce specializovanym hmyzem, niko-
li pouze na nespecializovanych druzich
hmyzu, jakymi jsou nap¥. brouci. Nékteré
skupiny hmyzich opylova¢t nahosemen-
nych rostlin ptezily az do soucasnosti a na-
déle opyluji tytéz rostliny, napf. dnesni
cykasy jsou stile opylovany pievazné tias-
nénkami a brouky (obr. 5). Ostatni skupiny
bud vymfely, nebo se pfeorientovaly na
krytosemenné rostliny.

Skuteény rozvoj ¢etnosti a riznorodos-
ti polina¢nich vztahi a s nimi spojenych
specializovanych strategii a morfologic-
kych prizptisobeni viak skute¢né pfisel
az s krytosemennymi rostlinami. JiZ prvni
z nich byly opylovany hmyzem, opylovani
vétrem nebo jiné specializovanéjsi typy se
u nich druhotné vyvinuly az pozdéji (viz
obr. 1 na str. CLXX kulérové p¥ilohy této
Zivy). Evoluce hlavnich kvétomilnych sku-
pin hmyzu, jako jsou napf. véely (Apoidea),
medovosy (Masarinae), pestfenky (Syrphi-
dae), dlouhososky (Bombyliidae), krouzilky
(Empididae), branénky (Stratiomyidae)
nebo motyli (Lepidoptera), se odehravala
od konce spodni a béhem svrchni k¥idy
(mezi 125—-90 miliony let) a zcela jasné ko-
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relovala s radiaci krytosemennych rostlin

vvvvvv

morfologii (viz schéma na webu Zivy).

Koevoluc¢ni zavody
Zejména kvuli tradi¢nimu pfesvédceni
o pfevaze specializovanych vztaht mezi
rostlinami a jejich opylovaci je opylovani
jednim z klasickych pi#ikladd koevoluce,
kdy vzdjemné interakce partnerd vedou
k soubé&znym morfologickym a fyziologic-
kym zménam. Rostliny se snaZi nespecia-
lizovanym navstévnikim svych kvéta za-
mezit pfistup ke kvétnim odménam, které
jsou uréeny pouze jejich specializované-
mu partnerovi. Vznikaji tak oboustranna
morfologickéd pfizpisobeni, z nichZ nej-
ostruha a dlouhy sosédk, zobdk ¢&i jazyk
(obr. 6A). Rostlina ztéZuje svému partne-
rovi ptistup k odméné, aby se opylovac
pfi krmeni musel dotykat reprodukénich
organt. I specializovany opylovac se tedy
k odméné dostane, pouze ma-li dostatec-
né dlouhy sosak. Ten sice znamena ener-
getickou investici, ale pokud je dostatecné
dlouhy, umozni Zivoc¢ichovi pi¥istup do 8ir-
§tho spektra kvétid. Pyl se obvykle prendsi
na chlupech na hlavé nebo na pefi pfi ko-
feni zobaku, pfili§ dlouhy sosak tedy vede
z hlediska rostliny k tomu, Ze navstévnik
prestane pfenaset pyl mezi kvéty. Proto se
rostling dale vyplati prodluzovat vzdale-
nost mezi dstim kvétu a odménou. Soupe-
feni rostlin a opylovacu tak pfedstavuje
klasicky priklad evolu¢nich zavod ve zbro-
jeni, jez v nékterych pfipadech kon¢i mon-
stréznimi Gtvary, jako jsou extrémné dlou-
hé ostruhy a obi#i sosdky. Znamy je tfeba
madagaskarsky druh orchideje Angraecum
sesquipedale s 30 cm dlouhou ostruhou,
na jehoz zdkladé Ch. Darwin pfedpovédél
existenci az pozdéji objeveného mada-
gaskarského poddruhu lisaje Morganova
(Xanthopan morganii praedicta) s vice
nez 20 cm dlouhym sosdkem (obr. 7).
Takova postupné selekce delsich a del-
$ich znakti samoziejmé nebude nekonec-
né, protoze s sebou nese i vétsi naklady
a ruzna rizika, véetné vyssi predace nebo
problému pti letu pro opylovace a rizika
pro rostliny, Ze se ve spoleCenstvu jiz
nenajde opylovac s dostate¢né dlouhym
sosdkem, aby se mu vyplatilo kvét navsti-
vit. Takové evolucni tlaky se lisf podle pod-
minek prostfedi i sloZeni spolecenstev,
vysledkem je proto geograficka variabilita
v délce ostruhy a sosdku. Ta vede k tzké
korelaci délek kvétnich ostruh a sosakt
v ramci jednotlivych populaci. Tento fe-
nomén muZeme ilustrovat na jihoafrické
krtiénikovité rostliné Zaluzianskya micro-
siphon (Scrophulariaceae), opylované mou-
chami s dlouhymi sosaky Prosoeca gangl-
baueri z ¢eledi Nemestrinidae. Zatimco
uvnitf populaci je variabilita v hloubce
korunni trubky mala, mezi populacemi se
muze lisit aZ nékolikandsobné, a to i mezi
geograficky blizkymi (obr. 8 a 9).
Alternativnim vysvétlenim vzniku dlou-
hych ostruh a hlubokych korunnich tru-
bek jsou i vymény opylovace — hypotézu
vysvétluje zafazené schéma (obr. 6B). Ta
predpoklada, ze délka sosaku opylovact je
relativné stabilni a délka ostruhy se mu
jednostranné pfizptisobuje, selekéni tlak
na reprodukci rostliny je totiz silng&jsi.
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Kdyz se rostlina dostane do kontaktu
s jinym opylovactem — at uz p¥i kolonizaci
nového tizemi, nebo pf¥i zménéch ve spo-
lecenstvech opylovaca — délka ostruhy se
diky selekénimu tlaku pomérné rychle pti-
zpusobi délce sosaku nového opylovace.
Hlavni rozdil mezi obéma hypotézami spo-
¢iva v tom, zda se evoluce morfologie kvé-
tu odehrava postupné béhem koevoluéniho
zavodu se stejnym opylovadem, nebo zda
probiha skokové jako odpovéd na ptitom-
nost nového opylovace. Vyménu opylovace
¢asto nasleduje i reprodukéni izolace,
zmény v délce ostruhy nebo hloubce korun-
ni trubky se v takovych pfipadech podi-
leji na rychlém $tépeni vyvojovych linii.
S dalsi moZnou pfi¢inou prodluzovani
kvétnich ostruh pfisli nedavno i cesti véd-
ci vedeni Stépanem Janeckem z katedry
ekologie P¥irodovédecké fakulty Univer-
zity Karlovy. Na pfikladu kamerunské ne-
tykavky Burtonovy (Impatiens burtonii)
ukdzali, Ze netykavka plni ostruhu nekta-
rem tak, aby z ni v prib&hu dne mohli sat
nektar opylovaci s riznou délkou tstntho
ustroji. Rdno je odména dosazitelnd i pro
nejkratsi sosdky nespecializovanych pest-
fenek, ty jsou dopoledne vystiidany vce-
lami medonosnymi se stfedné dlouhym
jazykem a odpoledne na hladinu nektaru
v hlubsi ¢asti ostruhy dosahnou jen vyso-
ce specializované pesttenky rodu Rhingia
s dlouhym sklddacim sosdkem. Netykavka
tak nespoléhé na svého nejspecializovanéj-

ziva.aver.cz

$tho partnera, ale dlouha ostruha a sofisti-
kovana tvorba nektaru ji zachovévaji zadni
vratka v podob& méné efektivnich opylo-
vacu. Jak vidime, i tak zdénlivé jednoduchy
piiklad koevoluce jako soubézné prodlu-
zovéani kvétd a dstnich tstroji opylovacia
muze byt diky vlivu raznych selekénich
tlakd pomérné komplikovany.

Navzdy spolu v dobrém i z1ém

Pripadi obligatnich mutualistd, tedy dru-
ht vzdjemné na sobé natolik zavislych,
ze by jeden bez druhého nepiezil, zndme
v pfipadé opylovani rostlin skute¢né jen
nékolik. Zajimavé je, Ze jde Casto o vysoce
specializovany vztah druhi, které museji
pro svého partnera nemélo obé&tovat. Jde
totiz o p¥ipady, kdy je opylovac zarovern
i preddtorem plodt a semen opylované
rostliny.

Klasickym a dobfe prozkoumanym pi¥i-
kladem jsou dva druhy ,,sloupovitych“ kak-
tusti rodu Pachycereus z pousti Kaliforn-
ského zélivu a drobny no¢ni motyl travatrik
Upiga virescens (obr. 10). Nepfedvidatelna
dostupnost zdrojui, pfedevsim vody, a po-
mérné nizka pocetnost i diverzita kvetou-
cich rostlin i opylovaci vedla ke koevolu-
citizce specializovaného vztahu — travatik
se stal téméf vyhradnim opylovadem obou
kaktust (k tspésnému opyleni jinymi na-
vitévniky dochazi velmi vzacné) a kaktu-
sy jsou vyluénym zdrojem potravy pro tra-
vatikovy dospélce i larvy. Dospélci se na
kvétech a ostnech kaktusti rovnéZz pari.
Aby travartici zajistili dostatek potravy pro
své larvy, maji samice na konci zadecku
specidlni polinaéni $tétecky z prodlou-
zenych Supin (obr. 11). Témi po setméni
aktivné sbiraji pyl kaktust, ktery poté cile-
né pfenesou na bliznu kvétu jiného je-
dince (tyto kaktusy jsou zcela neschopné
samooplozeni), pfi opylovani se zaroven
vyhybaji jiz dfive oplozenym kvéttim. Na
,vlastnoru¢né“ opyleny kvét pak nakla-
dou jediné vajicko, larva postupné vyzere
dozravajici semenik, aby se nakonec za-
kuklila pfimo ve stonku kaktusu. Zdaleka
ne ze vSech vajicek se nakonec vyvinou
dospéli travafici — zatimco aktivni opyle-
ni vede k oplozeni az 90 % kvéta (kazdy
kaktus jich béhem vegeta¢ni sezony vypro-
dukuje asi 3 000), pouhych 30 % z nich
padne za obét larvam travatikd. I kdyz
kaktusy ¢ést produkce semen ztrati, je vy-
sledna zhruba 60% tspésnost opyleni sta-
le velmi vysok4, a to zejména s pfihlédnu-
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tim k extrémnim poustnim podminkam.
Koevoluce mezi témito druhy je tedy vyso-
ce vyhodnd, mozn4 i proto, Ze v chudych
poustnich spolecenstvech najdeme pou-
ze méalo druhti, které by na tomto vztahu
mohly Gspésné parazitovat.

Podobnych slozité&jsich obligdtné mu-
tualistickych vztahti zname nékolik i z ji-
nych koutd svéta. Zadny z nich v8ak neni
takto tizce specializovanym vztahem mezi
dvéma druhy, nybrz jde o koevoluci a ko-
speciaci v rdmci druhovych komplext rost-
lin a jejich opylovac¢t. Ve vSech dalsich
piipadech rovnéz zname i druhy, u nichz se
z mutualistt stali podvodnici. V americ-
kych poustich roste nékolik desitek druhti
juk (Yucca), nékteré z nich dobfe zname
i jako pokojové rostliny. Jsou opylovany
vyhradné drobnymi skvrni¢nikovitymi
motyly (Prodoxidae) rodu Tegeticula a Pa-
rategeticula. Jejich samicky maji specialné
vyvinutd makadla, jimiz aktivné pfenase-
ji pyl mezi kvéty juk (obr. 12). Do semeni-
kt pak kladou vajicka, larvy zkonzumuji
3-30 % dozravajicich semen v oplozeném
plodu a zakukli se v zemi. Rostlina p¥ilis
neztréci, kvali omezenym zdrojim v poust-
nich oblastech vétsinou nedozraje vice nez
10 % opylenych semen i bez jejich preda-
ce. Cast skvrni¢niki viak druhotné pre-
stala kvéty juk opylovat a pouze se zivi
v semenicich opylenych jinymi druhy, je-
jich larvy obvykle vyuziji vSéechna semena
v plodu. Obdobny, i kdyZ mnohem méné
prozkoumany piiklad najdeme i v Evropé.
Kvéty upolinu evropského (Trollius euro-
paeus) jsou opylovany témér vyhradné
mouchami kvétilkami (rod Chiastocheta),
které jediné efektivné pronikaji dtiisledné
poskladanymi korunnimi listky az dovnit#
kvétu. Tam kladou vajicka, larvy opét zkon-
zumuji ¢ast semen oplozenych kvétt. Pou-
ze dva druhy kvétilek vsak kladou jen né-
kolik vajicek, takZe larvy neznici vSechna
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8 a9 Geograficka variabilita v hloubce
korunni trubky krti¢nikovité rostliny
Zaluzianskya microsiphon (Scrophula-
riaceae, obr. 8) uzce koreluje s délkou
sosdku mouchy Prosoeca ganglbaueri.
Délka obou znakt se mezi jednotlivymi
populacemi lisi (9). Orig. a foto:

B. Anderson a S. D. Johnson

10 Travatik Upiga virescens

pfi aktivnim pfenosu pylu na bliznu
kaktusu rodu Pachycereus

11 ZvétSenina zadeckového (abdomi-
nalniho) stétecku travatika U. virescens,
tvofena specializovanymi Supinami

a slouzici k pfenosu pylu.

Foto J. N. Holland (obr. 10 a 11)

12 Skvrni¢nik rodu Tegeticula aktivné
prenési pyl na bliznu juky (Yucca sp.)
pomoci prodlouzenych makadel (palpt).
Foto R. A. Klips

13 Samecek piskorypky cernolesklé
(Andrena nigroaenea) p¥i pokusu o kopu-
laci s kvétem tofice pavoukonosného
(Ophrys sphegodes). Na ¢ele piskorypky
jsou vidét pfilepené pylové balicky
tofice — brylky. Foto H. F. Paulus

14 Schéma pfedstavuje tfi polinacni
syndromy, u nichz geneticky neptibuzné
taxony rostlin vykazuji podobnost kvét-
nich signélt (barvy, vinég, hloubky kvétu
atd.). Fylogenetické vztahy riznych druht
jsou naznaceny ve spodni ¢asti obr. Opy-
lovani kolibiiky, zleva doprava: povijnice
dlanitolista (Ipomoea quamoclit), orlicek
kanadsky (Aquilegia canadensis), petinie
Petunia exserta; opylovéani véelami:
povijnice pomoiska (I. pes-caprae), orlicek
A. brevistyla, pettinie P. integrifolia;
opylovani no¢nimi motyly: povijnice

I alba, orlicek A. coerulea var. ochroleuca,

petdnie P. axillaris. Con — svlaccovité
(Convolvulaceae), Ran — pryskyinikovité
(Ranunculaceae), Sol — lilkovité (Solana-
ceae). Orig. J. Jersakova, upraveno podle:
F. P. Schiestl a S. D. Johnson (2013)

semena. Dal8ich zhruba 10 druhti kvét sice
opyli, ale larvy pak zni¢i viechna semena,
nebo alesponi jejich drtivou vétsinu. Néko-
lik dalsich druhtd dokonce na tomto vzta-
hu parazituje a klade vajicka do kvéta jiz
oplozenych jinou kvétilkou.

Poslednim piikladem obligatné mutua-
listickych vztahi je opylovani fik tzv. fi-
kovymi vosi¢kami z nékolika ¢eledi blano-
kfidlého hmyzu (Hymenoptera). Ty¢inky
i pestiky fikt (Ficus), jednoho z druhové
nejbohatsich rodt rostlin na svété, jsou
schovéany uvnitf duznatého okvéti. Do néj
vstupnim otvorem proniknou jen samice
specializovanych opylovaci, ven se viak
jiz obvykle nedostanou. Oplodni tam pf¥ine-
senym pylem jednotlivé kvéty a do ¢asti
z nich nakladou i vajicka, larvy se totiz zivi
jednotlivymi semeniky a pozdéji v plodu
dospéji. Nové vylihlé samicky aktivné na-
sbiraji pyl do specialnich organti na hrudi,
se samecky se pak spéafi, z plodu se pro-
kousou a vydaji se hledat cerstva kvétenstvi.
V ramci tohoto systému se vsak vyvinula
fada strategif od ryzich mutualist aZ po
parazity fikd i vosicek, popis dalsich detai-
1t je bohuzel mimo mozZnosti tohoto p¥i-
spévku a zaslouzil by si samostatny ¢lanek.

(Ne)specializovanost

a koevoluce mezi guildami

Tradi¢né si pfedstavujeme, Ze vrcholem
evoluce polina¢niho vztahu je idylicky
partnersky vztah jediného druhu kvetouci
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rostliny s jedinym druhem opylovace, které
jsou si morfologicky zcela pfizptsobeny,
jsou na sobé zavislé, ale na druhou stranu
si toho vzdjemné nejvice poskytuji. Od sa-
motného evoluéniho vzniku zoogamie se
v8ak vyvinulo mnoho vzdjemnych strate-
gif od velmi tizce specializovanych vztahid
az po oportunistické generalisty na stra-
né& opylovadt i rostlin. Uzce specializova-
né vztahy s sebou nesou vedle fady ne-
spornych vyhod (napt. vysoce efektivni
pfenos pylu, oboustranné vyhodné mnoz-
stvi i sloZzeni odmén, morfologicka i jina
zamezeni ztrat téchto odmén, fenologicka
synchronizace) také pomérné zasadni ne-
vyhody. Jednou z nich je velkd kiehkost
vztahu v piipadg, Ze se s jednim z partnerti
néco stane. Nemusi jit jen o pfipad vyhy-
nuti jednoho z druhi, po némz je osud
druhého téméf jisté zpecetén. Staci, kdyz
se zméni podminky nebo vztahy ve spole-
¢enstvu a u jednoho z partnert se tfeba
kratkodobé sniZi pocetnost, dojde k sezon-
nimu posunu jeho aktivity nebo je tfeba
kompeti¢né vytlacen na okraj aredlu. Ta-
kovy problém nastal napf. u anglickych
populaci tofi¢e pavoukonosného (Ophrys
sphegodes), ktery je vysoce specializova-
ny na jediny druh opylovace, samotéiskou
v&elu piskorypku ¢ernolesklou (Andrena
nigroaenea, obr. 13). Tofi¢ napodobuje tva-
rem, vuni a chlupatosti kvét samicky pis-
korypek a 1akéd samecky k falesnému pate-
ni. Pfi pseudokopulacich s kvéty nabira
samecek pyl a pfenasi ho. Trik tofice vak
funguje pouze tehdy, kvete-li d¥ive, nez se
lihnou samicky, protoZe v konkurenci vini
skute¢nych samicek jiz neobstoji. Samicky
se v8ak kvili teplym jartm zptisobenym
globédlni zménou klimatu v soucasnosti
lihnou dfive, nez tofi¢ zacne kvést, coz
vyrazné snizuje miru jeho opyleni. Kvuli
podobnym p¥ipadim si mnohé rostliny
i opylovadi drzi jakasi zadni vratka a dlou-
hodoby evolu¢ni tlak obvykle nedovoli
vyluéné a nenahraditelné specializace.

I pfesto je vétsina skuteénych vztaha
mezi rostlinami a jejich opylovaci specia-
lizovana alespoii do ur¢ité miry. V pod-
staté kazda rostlina cili na ptilakani pou-
ze mensi ¢asti spektra viech potencidlnich
navstévnika ve spolecenstvu, obdobné
i vétSina opylovact preferen¢né navstévu-
je jen nékolik druhi v danou chvili kvetou-
cich rostlin. To neznamena, Ze z kvétnich
odmén netyji i ¢etni ndhodni navstévnici
a dokonce vylozeni zlodéji odmén, nebo
Ze opylovac nevyuZzije pfileZitosti napit se
nektaru ¢i ujist trochu pylu z obvykle ne-
navstévovaného kvétu (vice o specializa-
ci polina¢nich systémt v Zivé 2012, 4:
213-215). I takové, z kratkodobych zajmut
jedinct rostlin i opylovact vyplyvajici
interakce mohou koneckoncti vést k tispés-
nému opyleni, i kdyz spise zfidka. V dlou-
hodobéjsim méfitku je vak jistd troven
specializace nespornou vyhodou az nut-
nosti — muze se lisit i mezi jednotlivy-
mi populacemi celého druhu, ty se totiz
vyskytuji ve spole¢enstvech s rozdilnym
sloZenim. Neni proto viibec Zddnou vyjim-
kou, ze populace jednoho druhu jsou v riz-
nych &astech aredlu nebo dokonce v riizné
Gasti sezony specializované na interakce
s partnery zcela jinych druht, dokonce zce-
la jinych taxonomickych nebo funkénich
skupin (o funkénich skupinach opylovacét
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a rostlin se doctete podrobnéji v kulérové
priloze na str. CLXIX-CLXXII této Zivy).
Takové mistni, pfipadné ¢asové speciali-
zace je podstatou teorie tzv. geografické
koevoluéni mozaiky, kterd na zakladé
pusobeni rtiznych koevoluénich tlaki
v jednotlivych populacich druht vysvét-
luje dlouhodobé udrzovani, nebo dokonce
posilovani geografické variability nejrtiz-
néjsich znakti mnoha druhi (obr. 9). Slou-
zi jednak jako pojistka pro zachovani dru-
hu v pfipadé zavaznéjsich zmén prostiedi
nebo spolecenstev, je ale i jednou z p¥icin
speciace, k niZ mohou rozdilné selekéni
tlaky postupné vést.

V fadé zndmych pfipadt tedy neni
(ko)evoluce polinaénich vztahti omezena
na dva interagujici specializované druhy.
Mnohem ¢&asté&ji pozorujeme spise pfizpt-

sobeni rostlin k nékteré z funkénich skupin
opylovact, v nichzje vzdy pomérné slusna
Sance, Ze se ve spoletenstvu bude jeden
nebo nékolik druht vyskytovat a vzdy tak
bude zajisténo vice ¢i méné Gspésné opy-
leni. Stejné tak opylovaci vétsinou vyuziva-
ji odmény relativné hojnych nebo dobte
dostupnych kvétd urcitych tvari i jinych
vlastnosti. Takova evoluce fizend podobny-
mi tlaky pak vede az ke konvergentnimu
vyvoji kvétnich znakt a vzniku polina¢nich
syndromti (obr. 14), kterym se bliZe vénuje
vyse zminény ¢lanek v kulérové priloze.
Opylovani rostlin zivocichy je tedy vel-
mi zdsadnim vztahem zodpovédnym za
fungovani vétsiny suchozemskych spole-
¢enstev i za evoluci podstatné ¢asti sou-
¢asné biodiverzity. Jak je viak zfejmé, zda-
leka ne vzdy jde o idylicky vztah mezi

Jana Jersakova, Robert Tropek

Polinac¢ni syndromy

Polinac¢ni syndromy predstavuji ucelené soubory fenotypovych vlastnosti kvétt
rostlin (jako jsou barva, viiné, tvar apod.), které jsou vysledkem konvergentni
adaptace kvéti k opylovani uréitou skupinou Zivocichu. Tento koncept vznikl
jiz v 70. letech 19. stol. a slouzil piedevsim k utfidéni nesmirné diverzity kvéta
a odhadtim, kdo je skute¢nym opylovacem v piipadé absence piimych pozorova-
ni. Neni proto piekvapenim, Ze syndromy sehraly tustfedni roli v rozvoji oboru
polinacni biologie a jsou dodnes pouzivanym néstrojem. Nasledujici obrazovy
material je soucasti prispévku o debaté nad uzitecnosti tradi¢nich polinacnich
syndromu v soucasné polinacni ekologii a pfehledu hlavnich polina¢nich
syndromti (vice na str. CLXIX-CLXXII kulérové piilohy této Zivy).

1 Hrabalky rodu Hemipepsis opyluji
nevyrazné zbarveny kvét jihoafrické toje-
§tovité rostliny Pachycarpus asperifolius
(Apocynaceae). Foto S. D. Johnson

2 Pateticek modravy (Cantharis livida)
je jednim z mnoha opylovact mifikovi-
tych (Apiaceae). Foto M. Honzirkova

3 Miskovity kvét se snadno dostupnym
hojnym nektarem tropického stromu
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Drypetes natalensis (Putranjivaceae)
opyluji zlatohlavci Porphyronota
hebraea. Foto J. Jersakova

4 Pestfenky (Syrphidae) jsou hlavnimi
opylovaci tiezalek (Hypericum),

které maji ploché kvéty se snadno
piistupnym nektarem a velkym
mnozstvim prasniku.

Foto M. Honzirkova
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rostlinou a jejim opylovacem. Z kratkodo-
bého hlediska totiZ ¢asto pfevazuji zajmy
jednotlivce, které pro partnera v polinac-
nim vztahu nemuseji byt vzdy nejlepsi.
V delsich ¢asovych horizontech vsak pre-
vladaji evolucéni tlaky na vzédjemnou pro-
spésnost obou partnert, diky ¢emuz kolem
sebe stdle pozorujeme takovou bohatost
vice ¢i méné mutualistickych vztaha.

Vyzkum opylovani je podporovan Granto-
vou agenturou Ceské republiky (16-12243S
a 16-11164Y), Univerzitou Karlovou (PRI-
MUS/17/SCI/8) a Jihoceskou univerzitou
v Ceskych Budéjovicich.

Pouzitou literaturu uvadime na webové
strdnce Zivy.

5 Chlupaté dlouhososky (Bombylius)
svym dlouhym sosdkem saji nektar

z tizkych korunnich trubek pomnének
(Myosotis). Foto M. Honzirkovéa

6 Metalicky zbarvena vcela Euglossa
subandina se dvéma zlutymi balicky
pylu na zadech sbira prfednimi
kongetinami polotekutou vini ekvador-
ské orchideje Peristeria ephippium
(Orchidaceae). Foto G. Gerlach

7 Jihoafricky mnohokvét hroznaty
(Kniphofia uvaria, kopitkovité —
Asphodelaceae) neboli Kleopatiina jehla
s dlouze trubkovitymi kvéty je hlavnim
zdrojem nektaru pro okace Aeropetes
tulbaghia. Foto J. Jersdkova

8 Kosatcovitd Babiana ringens
(Iridaceae) poskytuje svému opylovaci
strdimilu malachitovému (Nectarinia
famosa) bidylko. Jizni Afrika.

Foto C. Ewart-Smith

9 Kubansky endemit listonos kvétni
(Phyllonycteris poeyi) opyluje ibiskovity
strom Talipariti elatum (slézovité —
Malvaceae). Foto C. A. Mancina

10 Bodlinatka Acomys subspinosus
liZze nektar protey bezlodyzné (Protea
acaulos, proteovité — Proteaceae).

Jizni Afrika. Foto S. D. Johnson

11 Mys ¢tyfpruhéd (Rhabdomys pumi-
lio) vyhledavé nektar parazitické ozorny
Cytinus visseri (ozornovité — Rafflesia-
ceae). Jizni Afrika. Foto S. D. Johnson.
Vsechny snimky zahrani¢nich autort

v ¢lancich rubriky K vyuce byly pouzity
s jejich laskavym svolenim.
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