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2. Na zakladé¢ laboratornich pokusti s larvami vybraného druhu vyhodnotit miru

fenotypové plasticity vcetné vlivu teploty.
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1. UVOD

Rust a vyvoj zivocichti mize byt ovlivnén fadou vnéjsich i vnitinich faktord. Hmyz, jehoz
vyvoj je definovan jasn¢ oddélenymi zivotnimi stadii, umoznuje studovat jednotliva stadia
zvlast, sledovat rychlost vyvoje, velikost téla a zjisStovat jakymi zpusoby jedinci reaguji na
zmény teploty, pfitomnost predatora a mnohé dalsi vlivy prostiedi. Vysledky téchto studii
pomahaji 1épe porozumét vztahim v pfirodé a predvidat mozné dopady globalnich

klimatickych zmén (Dixon et al. 2009).

V resers$ni ¢asti mé diplomové prace se nejprve zaméiuji na téma fenotypové plasticity
obecné a mozné fidici faktory u vybrané modelové skupiny — hmyzu. Podrobnéji se pfitom
ovliviiujicim rist i vyvoj hmyzu a dalSich ektotermnich zivocichd. V dalsi ¢asti reSerse
uvadim ptipadové studie, které se tykaji vodniho hmyzu a jeho reakcemi na teplotu okoli a
mnozstvi potravy. ReSerse je doplnéna o experimentalni Cast, ve které se zabyvam vlivem
teploty a potravniho rezimu na rist a vyvoj potapnika Acilius canaliculatus (Coleoptera:
Dytiscidae).



2. RESERSE

2.1. Vodni hmyz jako modelova skupina pro vyzkum fenotypové plasticity

Vodni ekosystémy, predev§im mensi stojaté vody, predstavuji jasné ohranicené prostiedi.
Jeho obyvatel¢ jsou zpravidla dobte izolovani od zmén probihajicich v okolnim prostiedi. To
umoziuje pomérné snadno studovat dynamiku a vlastnosti téchto spoleCenstev. Vodni hmyz
mensSich stojatych vod mize dosahovat vysokych populaénich hustot a tvofi pfechod mezi
primarnimi producenty a rybami coby vrcholovymi predatory ve sladkovodnich potravnich
sitich (Bronmark & Hansson 2005). Pokud hmyz obyva prostiedi, kde ryby nejsou pfitomny,
zastava Casto roli vrcholového predatora. At tak ¢i onak, hraje hmyz dualezitou roli ve

vodnich ekosystémech.

Vyzkum vodniho prostiedi a jeho obyvatel nam muze pomoci piedvidat budouci zmény
¢i posuny ve slozeni spoleCenstev v dusledku zmén klimatu (Sweeney & Vannote, 1978).
Studium vodniho hmyzu v laboratornich podminkdch umozZiuje zjistit mnohé o jeho
reakcich na vlivy okolniho prostiedi, naptiklad teploty, ptisunu kysliku nebo mnozstvi
potravy. Rada praci tykajicich se vodniho hmyzu ma i praktické vyuziti. Napiiklad studium
vlivu teploty na zivotni cyklus komari ma vysoky potencial pro véasné nacasovani zasahu

proti jejich pfemnozeni (Bayoh & Lindsay 2004).

Odhaduje se, Ze na svété Zije celkem 45000 druhi vodniho hmyzu (Bronmark &
Hansson 2005). Pod pojmem vodni hmyz rozumime nejen hmyz, ktery Zije ve vlastnim
vodnim sloupci, ale i hmyz obyvajici vodni hladinu, naptiklad bruslarky (obr. 1). Nadto
vétsina vodniho hmyzu (vazky, jepice, posvatky, dvouktidli ¢i chrostici) travi zivot ve vodé

pouze do té doby, nez dosahne dospélosti (Rozkosny 1980, Bronmark & Hansson 2005).

V pribéhu Zivotniho cyklu se zdsadné meéni morfologie hmyziho téla, zejména u
holometabolnich skupin (Bréonmark & Hansson 2005). Kone¢na velikost dospélct je dana
predev§im mnozstvim nashromazdéné energie béhem larvalniho vyvoje. Jak se larva hmyzu
Zivi, jeji télo roste. Protoze je ale rist té€la omezen pevnym chitinovym exoskeletem (Parker
& Johnston 2006), musi se v prubehu vyvoje larva nékolikrat svlékat, diky cemuz mizeme
jeji rast rekonstruovat z jednotlivych exuvii (svle¢enych kutikul) konkrétnich stadii (Frouz et
al. 2002).



Obrazek 1: Priklady vyuziti riznych nik vodnim hmyzem (bruslatka, virnik, znakoplavka). © Marlin Peterson

Za modelovy organismus v praktické ¢asti mé diplomové prace byl zvolen potapnik
Acilius canaliculatus (Coleoptera: Dytiscidae, viz Piilohy, obr. 23). Potapnici jsou
dravi a Zivi se riznymi drobnymi bezobratlymi; velké druhy brouki se mohou zivit i
obojzivelniky a rybami. Larvy i dospé€lci maji dokonale vyvinuté ustni ustroji kousaciho
typu. Mohutna kusadla larev jsou opatfena hlubokym kanalkem ¢i zlabkem umoziujicim
mimotélni traveni. Larvy potapnikli pomoci téchto kanalkt injikuji travici enzymy do kofisti
a stejnymi kanalky pak natravenou potravu nasavaji. Larvy potapniki prochazeji pted
zakuklenim tfemi instary, viz Ptilohy, obr. 24 (Rozkosny 1980). Dospélci se vyznacuji silné
sklerotizovanym a kompaktnim télem a vice ¢i méné vyraznou pohlavni dvojtvarnosti.
Samci druhu A. canaliculatus maji vyrazné modifikované ptedni a stfedni nohy, ptficemz
pfedni chodidla jsou rozsifena a nesou piisavky, kterymi se pii pareni pfichycuji na samice.
Samice se naopak vyznacuji vyraznym ryhovéanim krovek, u kterého se piedpoklada, ze
znesnadiiuje prichyceni samce na samici béhem pafeni, ¢imz si samice zajiStuje vybér
kvalitniho partnera (Bergsten & Miller 2007). Tato pohlavni dvojtvarnost dospélct (viz
Prilohy, obr. 7) tak mtze mit vliv i na rozdilny vyvoj larev obou pohlavi. V literature
existuje o tomto fenoménu jen malo informaci, proto se v praktické ¢asti mé prace zabyvam

mimo jin€ 1 témito morfologickymi rozdily.



2.2. Fenotypova plasticita: zakladni koncepty a pojmy

Geneticky identicti jedinci, ktefi se vyvijeji v odliSnych podminkach, se mohou v mnoha
charakteristikach lisit (Stearns 1989). Charakteristikami zde rozumime morfologii, chovani
¢1 detaily zivotniho cyklu. Prikladl fenotypové plasticity existuje v piirodé nepieberné
mnozstvi. Mezi duasledky fenotypové plasticity patii napi. kasty u socialniho hmyzu,
okfidlena stadia U mravenct a msSic, alternativni reproduk¢ni strategie u lejnozrouttt nebo

environmentalné urc¢ené pohlavi u plazi (Fusco & Minelli 2010, Simpson et al. 2011).

Uz na zacatku 19. stoleti se problematikou fenotypové plasticity zabyval némecky biolog
August Weismann, zakladatel neodarwinismu, ktery studoval sezénni dimorfismus u motyla
(Stearns 1989). Jeho zak, Richard Woltereck, se zabyval fenotypovou plasticitou u
perlooc¢ek, znamou téz jako cyklomorfoza (Sarkar 1999, Simpson 2011, Peirson 2012).
Zjistil, ze perloo¢ky méni svou morfologii v zavislosti na prostiedi (viz Ptilohy, obr. 20 a
21). Za urcitych podminek perlooc¢ky vytvareji na hlavé dlouhé vybézky (tzv. piilby) a
zaroven se U nich prodluzuje skofapeény hrot (tzv. spina). Tento objev jej piivedl
ke zformulovani konceptu reakénich norem (David et al. 2004) (podrobnéji popsano
v kapitole 2.3.), prostfednictvim kterych lze zndzornit celkovy rozsah moznych fenotypt,

které jeden genotyp produkuje v riznych prostiedich (Woltereck 1909 in Peirson 2012).

Bohata literatura o fenotypové plasticité ukazuje, o jak Siroké téma se jedna a jak
nejednotnd je védecka obec, pokud jde o chapani tohoto fenoménu. VétSinou se 0 ni mluvi
jako o reakci ¢i odpovédi na vnéjsi prostiedi (Nyllin Gotthard 1998, Whitman & Agrawal
2009) a takto je chapana i vmé praci. V literatufe se totiz objevuje cela fada definic
fenotypové plasticity, a byt’ zni na prvni pohled vSechny velmi podobné, mohou se lisit

Vv drobnych, avSak podstatnych detailech.

Mnozi ekologové definuji fenotypovou plasticitu jednoduse jako senzitivitu znaku vaci
prostiredi, popiipad¢ jako jakoukoli zménu charakteristik organismu, ktera se objevi
jako odpovéd’ na signal z prostiedi (Schlichting & Smith 2002). Tyto definice jsou ale
ptili$ vagni a obecné. Fusco & Minelli (2010) chapou fenotypovou plasticitu jako schopnost
pi‘epinat mezi alternativnimi fenotypy v reakci na podnéty z prostiredi. Tato definice
naznacuje, ze se jedna o diskrétni fenotypy — tzv. polyfénismus a do jisté miry tak potlacuje
moznost, ze fenotypova odezva na podnéty prostiedi, napt. menici se teplotu, mize byt zcela
pozvolna a spojitd. NejcCastéj$i definice fenotypové plasticity, uvadéna v mnoha
modifikacich, fika, ze fenotypova plasticita je schopnost jednoho genotypu produkovat
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ruzné fenotypy v zavislosti na podminkach prostiedi (Agrawal 2001). Pro ucely této

prace budu dale pracovat prave s touto definici.

Fenotypova plasticita mize mit dopad nejen na samotné jedince, ale i na jejich interakce
s okolim. Pfedpoklada se, Ze vice plastické organismy jsou schopné s vétsi pravdépodobnosti
prezit disturbance a vyhnout se extinkci (Schlichting & Smith 2002). Z hlediska
mezidruhovych interakci mutize fenotypova plasticita piedejit kompeticnimu vylouceni.
Fenotypova plasticita je proto i Vsoucasnosti intenzivné studovany fenomén. Velka
pozornost je vénovana piedev§im organismim s komplexnim zivotnim cyklem (Fusco &
Minelli 2010). Komplexni Zivotni cyklus oznaCuje zivotni historii, ktera zahrnuje nahlé
ontogenetické zmény morfologie (napt. metamorfozu), zmény ve fyziologii, chovani nebo
biotopu (napt. ptechod z vody na sous; Wilbur 1980). Mezi jinymi této definici odpovidaji

mnozi obojzivelnici a hmyz, kterym se zabyvam ve své praci.

2.2.1. Mechanismy fenotypové plasticity

Ke zméné fenotypu miize u jedince dojit bud’ béhem embryonalniho vyvoje (napiiklad
teplotné podminéné urceni pohlavi u plazt; Crews 2003) nebo i vV pozdéjsich fazich vyvoje
(napiiklad vyvoj okiidlenych stadii sarancat v disledku zvySeni populacni hustoty;
Applebaum & Heifetz 1999). V postembryonalnim vyvoji se méni znaky jako velikost téla
nebo detaily morfologie (napt. délka zadeckovych §téta, rizné télni trny nebo velikost kiidel;
Elliott 1987, Dmitriew & Rowe 2005, Jannot 2009, Flenner et al. 2009).

Pokud ptedpokladame, Ze ke zméné fenotypu dochdzi v disledku zmén wvnéjSiho
prostiedi, musi byt organismus schopen takové zmény prostiedi zaznamenat. Ve vodnim
prostiedi hraji krom& zraku velkou roli zejména chemické a mechanické podnéty
(Abjornsson et al. 1997, Rebora et al. 2004, Bronmark & Hansson 2005). Podnéty, které
organismus z prostfedi pfijima, mohou bud’ pfimo narusovat homeostazi organismu (Casto
teplota, toxiny, pH) nebo fungovat jako zdroj informace o nastavajici zméné prostiedi, na niz
organismus reaguje (Fusco & Minelli 2010). Napfiiklad sezoénni zména fenotypu muze byt
reakci na pfichazejici chladné obdobi, zména fenotypu je ale indukovdna zménou
fotoperiody, ne teploty (Nijhout 2003). Zména fenotypu v disledku podnétu, ktery informuje
o budouci zméné prostiedi, je obvykle povazovana za adaptivni (Nijhout 2003, Whitman &

Agrawal 2009).



2.2.2. Klasifikace fenotypové plasticity

Fenotypovou plasticitu 1ze klasifikovat mnoha zptsoby: naptiklad podle faktort, které ji
ovlivilyji (teplota, Ziviny, fotoperioda atd.; viz kapitola 2.3.) nebo podle zptisobu, jakym se
projevuje (morfologie, chovani, zivotni cyklus atd.) (Blanckenhorn 2009). Fenotypova
plasticita muze byt vratna (reversibilni) nebo nevratna (ireversibilni) (Ghalambor et al. 2007,
Whitman & Agrawal, 2009, Simpson et al. 2011).

Podle typu odpovédi rozliSujeme fenotypovou modulaci a vyvojovou konverzi (Whitman
& Agrawal 2009). Fenotypova modulace je spojena zejména s vlivem vnéjsich podminek na
rist a vyvoj, tyto znaky jsou ovliviiovany kontinualné. U hmyzu vSak Casto pozorujeme i
vznik diskrétnich fenotypt, které se mohou zasadné lisit jak morfologii, tak Zivotni historii
(napfiklad kasty u eusocidlniho hmyzu). Tento druh fenotypové plasticity nazyvame
vyvojovou konverzi, jde vétSinou o reakci na specificky podnét z prostedi, ktery spousti
prepnuti vyvojového programu (Stearns 1989). Vyvojova konverze byva casto oznacovana
jako polyfénismus, tedy situace, kdy jeden genotyp produkuje dva nebo vice diskrétnich
fenotypt (Stearns 1989). Z hlediska evoluéni ekologie mizeme fenotypovou plasticitu délit
na adaptivni a neadaptivni (Ghalambor et al. 2007). Schopnost byt fenotypové plasticky je
sama o sob¢ kvantitativni znak, ktery podléha ptirodni selekci (de Jong 2005). Zcela jina
otazka je, zda fenotypova plasticita mize urychlovat evoluci, zda mize vyvolat vznik
nového znaku a tak zvysit taxonomickou diverzitu (Fusco & Minelli 2010). Soudi se, ze
fenotypova plasticita by mohla usnadnovat speciaci naptiklad skrze rozdéleni nik mezi
populacemi. Pro tuto hypotézu vsak stale chybi podpora modelovych i empirickych studii a
tak role fenotypové plasticity jakozto jednoho zhlavnich mechanismi vedoucich k

evolu¢nim zménam zastava sporna (de Jong 2005).

Aby byla adaptivni, musi fenotypova plasticita splnit n€kolik podminek: 1) vyskytovat se
V heterogennim prostiedi (Fusco & Minelli 2010), 2) byt dédi¢na, 3) piinaset nositeli
v daném prostiedi vyssi biologickou zdatnost (fitness) a 4) méla by nositele néco stat, tj.
mélo by dochazet ke sméné (trade-off) s jinymi znaky dulezitymi pro fitness. V ptipadé, ze
by fenotypova plasticita byla ,,zdarma“, je teoreticky mozné, ze by se vSechny organismy
perfektn¢ prizptisobily vSem prostfedim soucasn¢ (Blanckenhorn 2009). Piikladem
odpovidajicich trade-offs je napiiklad studie Flennera et al. (2009) popisujici reakci larev
vazky Leucorrhinia dubia na pfitomnost rybich predatort. Larvy, které se vyvijely

V pfitomnosti predatora, mély delsi laterdlni zadeckové trny nez larvy chované bez rizika



predace, na druhou stranu v$ak mély tenci kutikulu. To naznacuje, ze larvy jsou omezeny
celkovym mnozstvim zdroju, které mohou investovat do svého exoskeletu. Zalezi tak na
konkrétnim prostiedi, jak bude toto mnozstvi rozdéleno mezi jednotlivé casti téla. Delsi trny
snizuji riziko predace, ale celkové ten¢i kutikula muze znamenat nestabilitu celého
exoskeletu. Jiny Kklasicky trade-off spojeny s plastickou odpovédi larev hmyzu na
riziko predace popsali Peckarsky et al. (1993): u larev jepice Baetis bicaudatus celicich
zvysenému riziku predace dochazi ke snizeni aktivity, které snizuje riziko predace avsak za
cenu zpomaleni vyvoje. UrCit, zda je pozorovany ptipad fenotypové plasticity adaptivni, je

vSak v praxi velmi obtizné (Blanckenhorn 2009).

2.2.3. Vizualizace fenotypové plasticity

K vizualizaci fenotypové plasticity jsou Siroce pouzivany tzv. reakéni normy
ptredstavujici soubor fenotypl jednoho genotypu vystaveného riznym podminkédm (Stearns
1989, Nijhout 2003, Whitman & Agrawal 2009). Pomoci reakéni normy lze znazornit
jakykoli fyziologicky ¢i morfologicky znak a vSechny stavy, kterych nabyva v riznych
podminkach, véetné situace, kdy k zadné zméné mezi prostiedimi nedochéazi (Fusco &

Mineli 2010).

Reakéni normy pouzivané v literatufe mizeme déle rozdélit na univaridtni a bivaridtni
(Marty et al. 2011). V prvnim piipadé se vybrany znak organismu vynasi proti dvéma ¢i vice
typum prostfedi (Fusco & Minelli 2010, Marty et al. 2011). V grafu univariatni reakéni
normy je tedy vliv prostiedi vyjadien explicitn€. Na obr. 2 (vlevo) jsou jako ptiklad ukazany
celkem 4 reakéni normy pro rizné znaky (a, b, ¢, d v prostiedich 1, 2). Znak d je v tomto
pfipad¢ stabilni, jinak také neplasticky ¢i monofénicky. Naopak hodnoty zkoumanych znak
a, b, ¢ se mezi prostiedimi li§i. Takové znaky oznaCujeme jako plastické (Whitman &

Agrawal 2009, Fusco & Minelli 2010).
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Obrazek 2: Priklady grafické vizualizace reakénim norem. Vlevo: univariatni reakéni normy, vpravo: bivariatni
reakéni norma (Podle Whitman & Agrawal 2009, Fusco & Minelli 2010, Marty et al. 2011). Detaily viz text.

Jiny zplsob, jak zobrazit reakéni normu, tykajici se dospivani nebo jiného vyznamného
momentu béhem ontogeneze, je skrze rustové kiivky (viz obr. 2, vpravo), kdy je vliv
prostfedi vyjadien implicitn¢ (Marty et al. 2011). Pfedstavme si, ze se jedna o dva jedince
téhoz druhu hmyzu, chované ve stejnych nebo rGznych podminkéch. Jednotlivé body
pfedstavuji na ose x vek, kdy dany jedinec dosdhl urcitého vyvojového stadia (instaru) a na
ose y jeho velikost. V takovém ptipadé mizeme zobrazit reakéni normu (e) jako souhrn
téchto véki a velikosti u dvou a vice jedinct. Uvedené jednoduché piiklady ilustruji reakeni
normy ve tvaru piimky. Pozorované reakéni normy vSak mohou nabyvat celé fady tvarii

(obr. 3; David et al. 2004).

Wing length Thorax length Longevity
) /\
Q
£
e
_8 12 32 12 32 12 32
o Abdomen pigmentation Thoracic pigmentation Egg length
12 32 12 32 12 32
Growth temperature

Obrazek 3: Ukazka tvarti reakénich norem octomilky Drosophila (upraveno podle David et al. 2004).

V grafech jsou vyneseny hodnoty znakl v zavislosti na teplot¢ v rozmezi 12°C az 32 °C.
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2.2.4. Shrnuti zakladnich informaci o fenotypové plasticité

Fenotyp jedince, ktery je v této praci chapan piedevsim jako soubor znakl zivotniho
cyklu a dalsich morfologickych a behavioralnich charakteristik organismu, je obvykle
plasticky a casto se méni V zavislosti na vnéjSich podminkach prostfedi. Fenotypova
plasticita je dilezitou soucasti vyvojového cyklu, kterd mize pomoci organismim vypoiadat
se s ménicimi se podminkami prostfedi (Langerhans & De Witt 2004). Mizeme ji rozdélit
podle typu odpovédi: fenotypova plasticita miize produkovat bud’ kontinuélni, nebo diskrétni
fenotypy (Whitman & Agrawal 2009). V disledku fenotypové modulace vznikaji
kontinualni znaky (napf. télesna hmotnost). Naproti tomu produktem vyvojové konverze
jsou diskrétni znaky (napf. pohlavi). Fenotypova modulace byva Casto povazovana za zménu
vratnou a neadaptivni. Patii sem pfedevsim vliv potravy a teploty na rychlost riistu a velikost
téla (Nylin & Gotthard 1998), které jsou hlavni naplni mé diplomové prace. Vyvojova
konverze byvé naopak casto pokladana za adaptivni. K vizualizaci fenotypové plasticity se
obvykle vyuziva reakénich norem, které nabyvaji riznych tvart a popisuji tak zmény hodnot
znakd v zavislosti na podminkach prostiedi. Fenotyp jedince muze ovliviiovat cela fada

faktort, které shrnuji v nasledujici kapitole.



2.3. Faktory ovliviiujici fenotyp hmyzu

Fenotyp a obecné¢ fenotypovou plasticitu mize u hmyzu ovliviiovat celd tfada faktord.
V reakci na prostiedi se u jedince mize ménit morfologie i chovani. Nicméné¢ obé zmény
jsou téméf vzdy disledkem fyziologickych zmén (Whitman & Agrawal 2009). K nejéastéji
zminovanym faktorim patii predace (Flenner et al. 2009), sezénnost (Oostra et al. 2011),
fotoperioda (Stoks et al. 2013), zména velikosti populace (Simpson & Sword 2009), teplota,
vlhkost, pH a typ potravy (Blanckenhorn 2009). Z hlediska ristu a vyvoje jsou nejdulezitéjsi
a nejCastéji pusobici faktory teplota a mnozstvi potravy, kterym se veénuji podrobné
v nasledujici kapitole 2.5. Zde stru¢né shrnuji vliv ostatnich zminénych faktori. Rada praci
studujici vliv vlhkosti, popula¢ni hustoty a typu potravy na fenotypovou plasticitu hmyzu se
zabyva terestrickymi skupinami; u vyzkumu vlivu predace ptevladaji prace zabyvajici se
vodnim hmyzem, zejména vazkami, jepicemi a poSvatkami. Z nich uvadim jen vybrané

ptiklady.

Riziko predace mlize mit za nasledek zmény v morfologii, chovani i zivotnich cyklech
jedincd. Riziko predace mize Casto vést ke zméné chovani jedincu, ktefi jsou v ptitomnosti
predatora méné aktivni (Sih 1992, Lima 1998). Riziko predace muze ovlivnit i rychlost
vyvoje (Benard 2004). Potencialni kofist dokaze cCasto utvaret obranné morfologické
struktury, jako jsou trny na téle (Flenner et al. 2009). Dahl & Peckarsky (2002) zkoumali
vliv pfitomnosti sivena amerického (Salvelinus fontinalis) na morfologii posvatky Drunella
coloradensis. Zjistili, ze larvy posvatek vyrustajici Vv pfitomnosti sivena mély delsi
zadeckové privésky nez ty, které nebyly riziku predace vystaveny. Podobné experimenty
byly provedeny téz na ¢tyfech druzich vazky rodu Leucorrhinia v pfitomnosti rybi obsadky.
Vzdy byla pozorovana bud’ zména morfologie v podobé zvétSeni abdominalnich ostnili nebo

snizeni aktivity, popfipad¢ rtizna kombinace obého (Mikolajewski & Johansson 2004).

Behavioralni zmény fenotypu miize spoustét také zména ve velikosti populace. Tento jev
je nejlépe zdokumentovan u rovnokiidlého hmyzu. Bylo zjisténo, Ze nékteré druhy této
skupiny se v nizkych populaénich hustotach chovaji samotatsky, av§ak pti vyssich hustotach
se naopak aktivné agreguji. Takova zména je pomérné rychla a probihd v fadu nékolika
hodin. U druhu saranc¢e pustinné (Schistocerca gregaria) staci pro spusténi agrega¢niho
chovani podrazdéni zadni nohy. U sarance tlusté (Chortoicetes terminifera) zase podrazdéni

tykadel. Solitérni jedinci se vyhybaji jeden druhému (pokud zrovna nevyhledavaji partnera)
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zatimco spolecensti jedinci se aktivné vyhledavaji a vytvari velka hejna (Simpson & Sword
2009).

S velikosti populace souvisi také potieba disperze. V pifirodé¢ mizeme Casto pozorovat
dva fenotypy konkrétniho druhu hmyzu, jeden bezktidly, druhy oktidleny (naptiklad u
mravenct a mSic; Blanckenhorn 2009, Simpson et al. 2011). V prostiedi, které je relativné
stalé a poskytuje dostatek zdroji, ma vyssi fitness bezkiidlé stadium, které investuje
vyhradn¢ do reprodukce. V pfipad¢ zhorSeni podminek je vyhodngjsi investovat do
okfidleného stadia, které je schopné piesunout se na vhodné&jsi lokalitu (Zera 2009). Vliv
populacni hustoty na rist a vyvoj byl zkouman také u semiakvatickych plostic Mesovelia
furcata a Microvelia reticulata. U obou druhi méla vyssi populacni hustota za nasledek
ruchlejsi vyvoj nymf, jen u nékterych z nich vsak vyustil v mensi velikost dospélcti. Navic u
druhu M. furcata se prokazatelné vyvinulo vice okiidlenych jedincti v hustSich populacich,
coz signalizuje, Ze jedinci reaguji na zvySenou populac¢ni hustotu snahou rychleji dané

stanovi$té opustit (Ditrich & Papacéek 2010).

Piiklad vlivu vlhkosti na fenotyp piedstavuje jihoafricky motyl Bicyclus anynana z ¢eledi
babockovitych, ktery méni svij fenotyp v zavislosti na vlhkych a suchych mésicich.
V obdobi destd ma motyl vyraznou kresbu na spodni strané ptednich kiidel a zaroven byva
velmi aktivni. V suchych mésicich je vSak tato kresba u motyla téméf neznatelnd, motyl je
méng aktivni a nevyrazné hnédy. Fenotyp u tohoto druhu zavisi pouze na teploté, kterou je

vystavena housenka v poslednim stadiu (Oostra et al. 2011).

2.4. Vliv teploty a mnozZstvi potravnich zdroji na rast a vyvoj hmyzu

Vsechny organismy vcéetné hmyzu vykazuji variabilitu ve velikosti téla. Mousseau & Roff
(1987) zjistili, Ze zhruba 30-40% této variability je dédi¢nych, coZ potvrzuje i Blanckenhorn
(2009). To ale znamena, Ze vétSina této variability je dana podminkami prostfedi jako je
sezonalita, dostupnost potravy, riziko predace, ale také fotoperioda nebo vlhkost
(Blanckenhorn 2009).

Rychlost vyvoje a velikost dospélce u hmyzu je ziejmé nejdilezitéjsi plasticky znak u
hmyzu (de Jong & van der Have 2009). Velikost téla zaroven vyznamné koreluje s fitness

(Parker & Johnston 2006), napiiklad proto, Ze vétsi samice maji vice vajicek a vétsi samci

vvvvvv
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Veskeré biologické procesy vcetné ristu jsou pritom ovlivnény teplotou a dostupnosti
potravy (Gilooly et al. 2002) a ty ve svém duasledku urcuji velikost jedincu (Parker &
Johnston 2006). Vysledna velikost je pak pfedmétem piirodniho vybéru. Doba vyvoje a
rychlost rastu spolu uzce souvisi a to, jaké velikosti hmyz v dospélosti dosahne, zavisi na
mnozstvi biomasy ziskané béhem larvalniho vyvoje (Dawidowitz et al. 2004). Za

variabilitou ve velikosti dospé€lct stoji individudlni rozdily v larvalnim vyvoji a ristu.

Mechanismtiim, které podminuji velikost jedinct, vSak stidle uplné nerozumime
(Dawidowitz et al. 2004, Blanckenhorn 2009). Detailn¢ byly zkoumany u lisaje Manduca
sexta (Dawidowitz et al. 2004, Nijhout et al. 2006). Nijhout et al. (2006) zjistili, Ze velikost
téla zavisi na tfech zakladnich parametrech; rychlosti rtstu, kritické hmotnosti a délce
intervalu mezi ziskanim kritické hmotnosti a sekreci ekdyzonu. U housenek M. sexta je
mechanismus urcujici velikost dospélce pomérné komplexni. V pribéhu posledniho instaru
dosahuje housenka takzvané kritické hmotnosti, coz iniciuje hormonalni kaskadu. Nejdiive
dochdzi k zastaveni sekrece juvenilniho hormonu, zaroven dochézi k vyplaveni JH-esterazy,
ktera zastavi cirkulaci juvenilniho hormonu v hemolymf¢€. Jakmile dojde k zastaveni sekrece
juvenilniho hormonu a jeho eliminaci z ob¢hu, dochazi k sekreci PTTH (prothoracicotropni
hormon) a ekdyzonu, coz vede k tomu, ze larva se piestane zivit. Nasledn¢ dochazi
K vyprazdnéni stfeva a poté k metamorfoze (Dawidowitz et al. 2004, Nijhout et al. 2006,
Parker & Johnson 2006, Nijhout & Dawidowitz 2009). Je pravdépodobné, ze podobny

mechanismus se uplatiiuje také u ostatnich druhit hmyzu (Blanckenhorn 2009).

Pro konec¢nou velikost dospélcti hmyzu je tedy zcela zasadni na¢asovani hormonalnich
zmén, které je do znacné miry zavislé na vné&jSich podminkach, zejména na teploté. Teplota
ovliviiuje celkovou rychlost vyvoje a zaroven urcuje Cas, kdy dojde ke kulminaci hladiny
ekdysteroidi. Pfi nizSich teplotich kulminuje hladina ekdyzonu pozd¢ji (Brakefield &
Frankino 2009). Teplota navic ovlivituje i rychlost, sjakou klesd hladina juvenilniho
hormonu. Urcuje tak tedy Cas, po ktery mize larva jesté rist. Informace o téchto procesech

vsak zustavaji jen kusé (Blanckenhorn 2009).

2.4.1. Vliv teploty a koncepce teplotniho okna

V ptedchozi ¢asti jsem zminila mozny vliv teploty na hormonélni procesy béhem

larvalniho vyvoje hmyzu. Teplota vsak ovliviiuje celou Skalu procesi a je patrné
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ovlivituje vyvoj, rust, vék a velikost pti dospéni (Parker & Johnson 2006), ptezivani i
reprodukci organismu (de Jong & van der Have 2009). Nepiimo tak ovliviiuje zivotni cykly,

popula¢ni dynamiku (Frazier et al. 2006) a urcuje geografickou distribuci organismd.

Pro ektotermni organismy, které jSou az na vyjimky zcela zavislé na okolni teploté, ma
vyznam o to vétsi. Divodem je fakt, Ze teplota jejich téla fluktuuje spolu s teplotou okoli
(Stevenson 1985), ktera tak piimo uréuje rychlost veskerych biochemickych reakci a procest
(Frazier et al. 2006, de Jong & van der Have 2009, Zuo 2012). Je tedy jasné, ze teplota ma
zasadni vliv na fenotypovou plasticitu hmyzu a dalSich ektotermnich organismu (de Jong &
van der Have 2009).

Pii zkoumani vlivu teploty na rlst a vyvoj jedinci se vyuziva nékolika zakladnich
charakteristik. V literatufe byva nejcastéji zmifovana doba vyvoje, rychlost vyvoje a
rychlost ristu (de Jong & van der Have 2009, Dixon et al. 2009, Stoks et al. 2013).
V priibéhu let se objevila fada koncepti, teorii a modell, které se snazi popsat vztah mezi
teplotou a znaky organismu jako jsou velikost téla, rychlost vyvoje a délka vyvoje (de Jong
van & der Have 2009). Mezi Casto zminované patii zejména koncept dennich stupnu,
vyvojova izomorfie a pravidlo teplotné podminéné velikosti téla. Tyto koncepty se tykaji

vSech ektotermnich Zivoc€ichii, hmyz nevyjimaje.

Tak jako u vétSiny faktorli prostfedi mizeme i v ptipadé teploty mluvit o ekologické
valenci. Kazdy organismus je schopen se vyvijet, rist a rozmnoZzovat pouze V uréitém
rozmezi teplot. Tento rozsah teplot nazyvame teplotni okno (thermal window) (Dixon et al.
2009). Kiivka zavislosti délky vyvoje na teploté ma v ramci teplotniho okna obvykle tvar
zrcadlové obracené¢ho pismene J. Jinymi slovy délka vyvoje s teplotou klesa, za urcitou
druhové specifickou hranici vsak délka vyvoje opét stoupa (obr. 4; de Jong & van der Have
2009). Rychlost vyvoje, vyjadiovana jako pievracena hodnota doby vyvoje, proto u
ektotermnich organismu s teplotou naopak roste a nasledné prudce klesa (Dixon et al. 2009).
Predpoklada se, Ze tento pokles by mohl byt zptisobeny denaturaci enzymu regulujich vyvoj
(Chick & Martin 1910). Teplota, pii které je rychlost vyvoje nejvyssi, se nazyva maximalni
(optimalni). V teplotach nad touto hranici jsou néktefi jedinci stale schopni vyvoje, ktery ale
trva déle a je provazen vysSi mortalitou. Zavislost rychlosti vyvoje na teploté je navic

alespon V Casti rozsahu teplot viceméné¢ lineéarni.
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Obrazek 4: Doba vyvoje a rychlost vyvoje vrtule Dacus cucurbitae (Diptera) v zavislosti na teploté (Wagner et
al. 1991 in de Jong & van der Have 2009)

Extrapolaci vztahu mezi rychlosti vyvoje a teplotou do oblasti nizSich teplot (obr. 5), proto
mizeme urCit bazalni teplotu neboli spodni teplotni prah vyvoje (LDT = lower
developmental threshold). Termalni okno je pak definovano jako rozsah teplot mezi bazalni

a maximalni teplotou (Dixon et al. 2009).
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Obrazek 5: Teplotni okno molice Bemisia tabaci (Hemiptera; Wagner 1995 in Dixon et al., 2009)

Teplotni okno je druhové specifické a na jeho S§ifi se vztahuje nékolik obecnych pravidel.
Tropické organismy jsou obvykle schopny vyvijet se v uz§im teplotnim rozmezi nez jejich
ptibuzni v mirném pasu (Hon€k 1996). Prace Dixon et al. (2009) navic naznacuje, ze

predatofi maji uzsi teplotni okno nez herbivofi.
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Z empirickych studii dale vyplyva, Ze rozsah teplotniho okna je pomérné pevné dany
(Sweeney & Vannote 1978). To by znamenalo, Ze vétSina druhtt hmyzu patii mezi teplotni
specialisty. Tento problém Ize zkoumat srovnanim piibuznych druhti z riznych zemépisnych
sitek. Rada studii se zabyva §iii teplotniho okna v zavislosti na latitudinalnim gradientu.
Vétsina téchto studii vyuzivala jako modelové organismy ryby a zaby, nicméné existuji i
ptipadové studie provadéné na vodnim hmyzu (napt. Rotvit & Jacobsen 2014, Van
Doorslaer & Stoks 2005). Prvni teorie ptfedpoklada, Ze severské druhy (nebo populace)
budou mit za vSech okolnosti vyssi Gspésnost vyvoje, nez jejich jizni piibuzni. Druha pak
predpoklada, ze jak severni, tak jizni druhy (populace) jsou pomérné uzce specializované
(jinymi slovy v kazdém prostiedi jiz prob&hla selekce na urcité uzké rozmezi teplot; Van
Doorslaer & Stoks 2005). Tento jev bychom méli pozorovat jak v severojiznim gradientu u
riznych druhti, tak mezi dvéma generacemi stejného druhu v riznych sezénach (Dixon et al.

2009).

2.4.2. Koncepce dennich stupii

K popisu vztahu mezi dobou vyvoje a teplotou bylo pouzito mnoho modeli. Ke
organismu, patii napiiklad Sharpe-Schoolfieldiv model (Sharpe & DeMichele 1977). Ten
vSak zahrnuje velké mnozstvi parametrd, z nichz nékteré, naptiklad enzymatické pochody,
jsou jen obtizn¢ méfitelné (Zuo et al. 2012). Jednodussi pfistup navrhli Zuo et al. (2012),
ktefi modeluji velikost organismi na zakladé¢ dvou parametri a jejich interakce: rychlosti

rustu a rychlosti vyvoje.

v

Nejznamé;jsi je koncept dennich stupni, znamy téZ jako suma efektivnich teplot (de Jong
& van der Have 2009, Dixon et al. 2009). Z ptedchozich tvah plyne, Ze vyvoj ektotermii
véetné¢ hmyzu urCuje kombinace Casu a teploty, tzv. fyziologicky ¢as (Gilooly & Dodson
2000). Suma efektivnich teplot D se pocita jako °D = (T — Tp) x d, kde T je teplota okoli, Ty
je bazalni teplota jedince a d je doba vyvoje. Naptiklad pokud ma druh spodni teplotni prah
pii 12 °C a jeho vyvoj probiha pii teploté 17 °C po dobu 20 dni, suma efektivnich teplot se
pocita jako (17 - 12) x 20 = 100 °D. Rada empirickych studii zjistovala sumy efektivnich
teplot pro vybrané druhy hmyzu, zejména ty, které jsou néjakym zplisobem vyznamné pro
clovéka (Skidci nebo naopak jejich predatofi). S jejich pomoci mizeme odhadovat, jak
dlouho bude trvat vyvoj urcit¢ho druhu po zméné klimatu, popiipadé¢ odhadovat, kdy se

objevi dany Skiidce hospodaiskych plodin (Godin & Boivin 1998).
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2.4.3. Vyvojova izomorfie

Zavislosti délky vyvoje ektotermnich Zivoc¢ichi na teploté se tyka i vyvojova izomorfie,
ktera vychazi z konceptu dennich stupiiti. Vyvojova izomorfie navic predpoklada, ze za jinak
idealnich podminek (dostatek potravy apod.) je doba vyvoje vSech vyvojovych stadii na
teploté zavisla stejnou mérou. To znamena, ze relativni doba jednotlivych vyvojovych stadii
zlstava napfi¢ riznymi teplotami stejna a jediné, co se meéni, je absolutni doba vyvoje
(Jarosik et al. 2002, Jarosik et al. 2003). Podminkou ale je, aby bazalni teplota byla pro
vSechna vyvojova stadia totozna (obr. 8), takZe vyvojova izomorfie muze platit pouze

V linearni ¢asti teplotniho okna (viz obr. 4B).

Jarosik et al. (2002) studovali vyvojovou izomorfii u 417 druhi hmyzu a 7 druht
rozto¢l. Celkem zkoumali 426 populaci (nékteré druhy byly zastoupeny ve vice populacich).
Potvrzeni konceptu vyvojové izomorfie nasli u 243 populaci (v 57% ptipadt). Zbylych 43%
populaci vyhodnotili znovu poté, co odstranili data z extrémné nizkych a vysokych teplot.
Vyvojovou izomorfii se jim tak podafilo dokazat u dalsich 21% ze zkoumanych populaci
(Jarosik et al. 2002). Navic u populaci, které vyvojou izomorfii porusovaly, mira poruseni
(t.j. nenulovy sklon zavislosti mezi relativni dobou trvani nékterého instaru a teplotou)

nepiekracovala 0,1% (°C)™.

V ramci této studie byla vyvojovéa izomorfie zkouména u velmi malého poctu druht
vodniho a semiakvatického hmyzu ve srovnani s terestrickymi skupinami. Jarosik et al.
(2002, tabulka A1) do své studie zahrnuli data pro komary Aedes aegypti, A. campestris,
Culex annulirostris, C. quadrifasciatus, C. quinquefasciatus, C. theileri, Culiseta inornata a
Toxorhynchites rutilus septentrionalis, pakomarce Culicoides variipennis, koretru
Chaoborus flavicans, bruslarku Gerris paludum insularis a hladinatky Microvelia douglasi,
M. horvathi a M. kyushuensis. Pouze u ¢tyt z nich (C. inornata, T. rutilus septentrionalis,
M. douglasi a jedné ze dvou zkoumanych populaci A. aegypti) bylo zjisténo poruseni

vyvojove izomorfie.
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Obrazek 8: Graf zobrazujici vyvojovou izomorfii; vyvoj hmyzu ve tfech riiznych teplotach (t1, t2, t3). Vyvoj
vajic¢ka trva ve vSech tiech teplotach 1/6 celkové doby vyvoje, vyvoj larvy 1/2 a vyvoj kukly trva 1/3 celkové
doby vyvoje. LDT = bazalni teplota, RD = rychlost vyvoje (Jarosik et al. 2002).

Koncept vyvojové izomorfie potvrzuji i nékteré dalsi prace. Kuang et al. (2012) chovali
mandelinku Colaphellus bowringi v 8 teplotach (rozmezi 16-30°C). V souladu s navrzenym
konceptem zjistili, ze bazalni teplota se u jednotlivych vyvojovych stadii nelisi a relativni
délka vyvoje jednotlivych vyvojovych stadii ztstava napiic¢ teplotami zachovana. Naopak
existuji 1 studie, které podporuji tento koncept s vyhradami. Ptikladem je prace Horka et al.
(2003) zkoumajici vyvoj u mandelinky fedkvickové (Gastrophysa viridula), ktera sice
platnost vyvojové izomorfie zcela nezamitla, ale ukazala, Ze bazalni teplota se u jednotlivych

vyvojovych stadii lisi.

Vyvojova izomorfie by mohla byt jednim z principil, které mohou pomoci porozumét
nacasovani zivotnich cyklti hmyzu. Zatim vSak nezname zadny biochemicky ¢i fyziologicky
zaklad tohoto fenoménu a jeho platnost zistava sporna (Jarosik et al. 2002). Jarosik et al.
(2002) navic pracovali jen sprimérnymi (agregovanymi) daty pro trvani jednotlivych
instarti a statistické postupy, které pouzili k vyhodnoceni takto ziskanych dat (linearni
regrese, ANOVA nebo ANCOVA aplikovana na data o relativni délce jednotlivych instart,
transformovand pomoci angularni transformace), nejsou pro dany typ analyz vhodné a
nékteré ziskané zaveéry jsou tim padem nespravné (T. Ditrich et al., nepublikovany rukopis).

Je proto mozné, Ze koncept vyvojové izometrie bude nutné kriticky revidovat.
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Relativni doba vyvoje v jednotlivych instarech vztazena k celkové dobé vyvoje totiz
pfedstavuje typickd propor¢ni data, pro kterd jsou k dispozici specializované statistické
metody nevyzadujici transformaci dat. Pro analyzu relativni doby vyvoje v jednotlivych
instarech je tak vhodné pouzit Dirichletovskou regresi. Tato specializovana metoda je
analogii linearni regrese pro data vychazejici z Dirichletovské distribuce, kterd popisuje
vektor kladnych ¢isel, jejichz soucet dava dohromady konstantni hodnotu, napt. 1 (Maier
2013; D. Boukal, osobni sdéleni). U vodniho hmyzu se tento piistup zatim objevuje jen

sporadicky (napf. Lobinske et al. 2002).

2.4.4. Teplotné podminéna velikost téla (temperature-size rule)

Jak jsem zminila vySe, ektotermni organismy se obykle vyviji ve vysSich teplotach
vramci svého teplotniho okna rychleji. Zaroven ale dosahuji pii vySSich teplotach
v dospélosti mensi télesné hmotnosti. Tento jev byva oznacovan jako temperature-size rule,
zkracené¢ TSR (de Jong & van der Have 2009, Sheridan & Bickford 2011, Forster et al.
2012).

Zcela zasadni jsou pro tento jev dva parametry, rychlost vyvoje a rychlost ristu
(Sheridan & Bickford 2011). S rostouci teplotou stoupaji hodnoty obou parametrt, avsak
kazdy z nich je na teploté zavisly jinou mérou (Zuo et al. 2012). Jak teplota stoupa, vyvoj se
urychluje, rychlost ristu ale ¢asto zaostava. Disledkem je mensi velikost dospélct (Sheridan
& Bickford 2011). TSR se tak uplatiiuje v piipad¢, ze rychlost vyvoje je citlivéjsi na teplotu
nez rychlost rustu. Konkrétni mechanismus tohoto fenoménu dosud nebyl presvédcivé

vysvétlen, piestoZe existuje hned nékolik hypotéz (Forster et al. 2012).

Jedna z hypotéz naznacuje, ze ustfedni roli by mohla hrat koncentrace kysliku (Atkinson
et al. 2003, Forster et al. 2012). S rostouci teplotou se zrychluje metabolismus (Brown et al.
2004) a s tim roste pozadavek na piijem kysliku. Rychlost difuze kysliku ale obvykle nestaci
pokryt zvysené naroky metabolismu (obr. 6). Jednim ze zpusobi, jak se s takovou situaci

vypoiadat je zmenSit velikost t€la a tim relativné zvétsit jeho povrch (Atkinson et al. 2003).
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Piimy efekt

Obrazek 6: Schéma vlivu klimatu na fyziologické procesy a jejich mozné disledky v podobé zmenSovani
velikosti téla organismi (upraveno podle Zuo et al. 2012).

Studie Forstera et al. (2012) ukazuje, Ze velikost téla ve vodnim prostiedi se zvySujici se
teplotou klesa rychleji nez v suchozemském prostiedi (obr. 7). To muze souviset s tim, Ze s
rostouci teplotou klesd koncentrace rozpuSténého kysliku ve vodé, coZz zng vtomto
prostifedi miize €init vyznamny limitujici faktor. Navic viskozita vody zpusobuje, Ze pohyb
TSR stavi na ptredpokladu, ze pti nizkych teplotach stoupa velikost buné¢k, coz v disledku
vede ke zvétSeni celého téla (Blackenhorn 2009, Zuo et al. 2012).
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Obrazek 7: ZmenSeni velikosti v dusledku zvySeni teploty je vétsi u vodnich neZ suchozemskych organismu
(Forster et al. 2012).

Jako kazdé biologické pravidlo ma i TSR své vyjimky. V pfirodé najdeme i piiklady
obraceného TSR, které se projevi, kdyz je akumulace biomasy citlivéj$i na teplotu nez
rychlost vyvoje. Takové ptipady byly popsany naptiklad u zelv (Loehr & Hofmeyr 2007), u
vodniho hmyzu u jepic (Atkinson 1995; tyto piiklady nejsou zahrnuty v obr.7, ptevzatém
z prace Forster et al. 2012), nebyly v8ak dosud piesvédCiveé vysvétleny. Nékteré organismy
pak neméni svou velikost diky svym Sirokym ekologickym nikdm. Naptiklad generalisté
mohou kompenzovat skutecnost, Ze jedna z jejich obvyklych kofisti je mala tim, Ze si budou
selektivné vybirat jinou, vétsi kofist (Sheridan & Bickford 2011). TSR je také casto
diskutovano v souvislosti s invaznimi druhy. Pfedpoklada se, Ze invazni druhy jsou schopny
si udrzet svou velikost 1 s ménici se teplotou diky schopnosti rychle se adaptovat na nové

podminky prostiedi (Yom-Tov 2003).

2.4.5. Vliv kvality a mnozstvi potravy na fenotyp

Jak jsem naznacila vySe, v riistu a vyvoji larev hmyzu hraje nezastupitelnou roli také
mnozstvi potravy, které zasadné ovliviiuje rychlost ristu a vyvoje a ur¢uje kone¢nou velikost
a hmotnost dosp€lci. Ma tudiz zna¢ny vliv na fitness jedince (Parker & Johnston 2006).

Zaroven vSak mnozstvi potravy miiZze ovliviiovat i miru aktivity, strategii lovu a populacni
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dynamiku. Napiiklad Aza a Anderson (1969) srovnavali populace stfechatky Sialis
californica ve dvou usecich vodniho toku. Jeden tsek byl bohaty na kofist (pakomary),
druhy nikoli. V casti toku velkym mnozstvim potravy byly stfechatky univoltinni (vytvaieli
jednu generaci ro¢n¢), zatimco v chudsi casti toku jim trvalo dva roky, nez se rozmnozily a
vytvotily dal$i generaci. MnoZstvi potravy ma Casto zdsadni vliv na miru aktivity. Johnson
(1973) naptiklad ukazal, ze nymfy motylice Ischnura verticalis jsou tim aktivnéjsi, ¢im
mensi je mnozstvi dostupné potravy (vyhledavani kofisti jim trva déle). Pokud ale mnozstvi
potravy klesne piili§, nymfa se stane opét neaktivni a na kofist ¢ekd. Analogické chovani
bylo pozorovano i u potapnika Dytiscus verticalis, ktery v prostiedi s dostatkem potravy na
korist ¢iha. KdyZz mnozstvi kofisti klesne, zac¢ne ji sam aktivné vyhledavat (Formanowitcz
1982).

V disledku piijmu rizného typu potravy mohou dokonce vznikat diskrétni fenotypy.
Tento jev nebyl popsan u vodniho hmyzu, je v§ak zndm u riznych terestrickych skupin. Typ
potravy muze napiiklad urcovat, jaké mimikry se u jedince projevi. Greene (1989) studoval
housenky zelenoplastnika Nemouria arizonaria. Tento druh pid’alky se Zivi na dubu a kazdy
rok vytvari dv€ generace: jarni a letni. Prvni generace se zivi na kvétech dubu - jehnédach.
Housenky této jarni generace se jehnéddm nédpadné podobaji. Druhd, letni generace, se Zivi
listim dubu a napodobuje vétvicky. Fenotyp housenek tohoto druhu zdlezi cisté na
pfijimaném typu potravy. Ostatni podminky prostfedi jako napfiklad teplota, vlhkost, délka
dne ¢i barva podkladu nemaji na fenotyp zadny vliv (Greene 1989). Jinym piikladem vlivu
riznych typl potravy na fenotyp jsou Casto pfipominané kasty u eusocidlniho hmyzu.
Jednim z hlavnich rysi, ktery oddéluje ¢leny kast je schopnost mnozit se (Simpson et al.,
2011). U v¢ely medonosné (Apis mellifera) zavisi to, zda se z vajicka vyvine kralovna ¢i
d€lnice, na druhu a mnozstvi potravy. Larva budouci kralovny totiz dostavd béhem

larvalniho vyvoje matefi kasicku ve v&t§im mnoZstvi nez délnice (Wilson 1971).

Co se tyce velikosti jedinct, pfedpoklada se, Ze limitace potravy miize mit dva odlisné
nasledky. MenS§i mnozstvi potravy bud vede k delSimu vyvoji a menSim jedinciim nebo
k delsimu vyvoji a stejné velkym jedincim (Nylin & Gotthard 1998). Krom toho mutize vést
rizné mnozstvi potravy k vyvoji morfologicky odlisSnych forem. Ptfikladem takovéto
potravné podminéné fenotypové plasticity je piipad lejnozrouti rodu Onthophagus
(Coleoptera: Scarabaeidae). Samci tohoto rodu se vyznacuji napadnymi rohy a vybézky na
hlavé a Stitu, které samice nemaji. U samicich larev, které dosdhnout dostatecné velikosti, se

spusti proces formovani rohti. U samct, ktefi nedosahnou v larvalnim stadiu dostatecné
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velikosti, se vyvinou rohy bud’ jen malé nebo zadné a jejich pupalni vyvoj probiha podobné

jako u samic.
2.5. Shrnuti a pripadové studie na vodnim hmyzu

Jak jsem zminila v ptedchozi kapitole, mnozstvi potravy a teplota vstupuji jako dva
zasadni a vSudypfitomné faktory do procesu ristu a vyvoje hmyzu. Oba tyto faktory navic
Casto interaguji a mohou spolec¢né urcovat, jaké velikosti v dospélosti hmyz dosahne a jakou
rychlosti poroste (Anderson & Cummins 1979). Vysoka teplota zrychluje vyvoj, ale jedinci
pak cCasto dosahuji mensi velikosti (TSR). Navic se zda, ze vodnim prostfedi je tento
fenomén jeste silngjsi (Forster et al. 2012). Limitace potravni nabidkou pak obvykle omezuje
rychlost ristu a vede k mensi télesné hmoté. Na druhou stranu, pokud teplota stoupa, ale

potravy je dostatek, mohou jedinci pozadavky na rlst vyrovnat zvySenym piijmem potravy

(Nylin & Gotthard 1998).

U vodniho hmyzu zatim byla fada téchto otdzek zkoumana jen relativné okrajové a pro
nékteré skupiny vcetné potapnikli a dal§ich vodnich broukt zatim neexistuji data, kterd by
pro né potvrzovala ¢i vyvracela jednotlivé koncepty. V casti 2.4.2 tykajici se vyvojové
izomorfie jsou jiz zminény prace, které zkoumaly vliv teploty na rlst jednotlivych instart.
Z téchto praci zarovenn vyplyva, ze rychlost riistu se s teplotou zrychluje a celkovd doba
vyvoje se proto zkracuje. V Casti 2.4.3 zminuji prace Forstera et al. (2012) a Atkinsona
(1995), které shrnuji ptiklady temperature-size rule u vodniho hmyzu. V Tabulce 1 pro
ilustraci shrnuji dalsi préace, které je mozné povazovat za piipadové studie k jednotlivym
konceptim diskutovanym vyse. Jejich vysledky se vétSinou kvalitativné shoduji: S rostouci
teplotou se zrychluje rist a vyvoj a zkracuje se délka vyvoje. Ve vét§iné experimentl
hmotnost dosp€lcti vodniho hmyzu s teplotou klesa, to vS§ak miize to byt zpiisobeno vybérem
prilis tzkého teplotniho rozmezi. Pokud bylo pouzito SirSiho spektra teplot, ukazuje se, Ze
vétSina druhtt hmyzu ma uzkou teplotni valenci a dosahuje nejvyssich hmotnosti jen

v ur¢itych stiednich hodnotach teplot (Sweeney & Vannote 1978).
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Tabulka 1: Prehled vybranych praci tykajici se vlivu teploty a mnoZzstvi potravy na zakladni ristové charakteristiky a zivotni cykly u vodniho hmyzu. Vysvétlivky: GR =

rychlost rstu, DR = rychlost vyvoje, EDT = doba embryonalniho vyvoje, DT = celkova doba vyvoje, W = hmotnost, M= mortalita, 1 - jedinci nebyli schopni dokon¢it

vyvoj, T = stoupd, | = klesa, N stoupa a pak klesa, U = klesa a pak stoupa. Late photo = fotoperioda pozdni sezony, early photo = fotoperioda pocatku sezony.

Experimentalni

Vliv rostouci teploty Vliv limitace

Modelovy organismus teploty [°C] _ _ Mortalita/ potravniho Zdroj

Rychlost rlstu/ vyvoje Doba vyvoje hmotnost zdroje
ODONATA

. 12,17,22,27 | GR 1 (0-14 dnt) i
Coenagrion hastulatum GR N (14-100 dnii) EDT | M 1 Van Doorslaer & Stoks, 2005
Coenagrion puella GR N (0-14 dnt) o i
12,17, 22,27 GR N (14-100 dnr) EDT | M 1, T12°C Van Doorslaer & Stoks, 2005

Ischnura elegans 18, 24 DR? - W/ - Stock & De Block 2011

GR 1 (late photop)
Lestes viridis 18, 22, 26 GR N(early photop) DT| W | - De Block & Stoks 2003
DIPTERA

- - Ragland & Kingsolver 2007
Wyenomyia smithii 23-39; 16-32 DT | Wi
. GR 1 (vajicka, 3.instar)

Chironomus 125325 | GRN (celkové doba, | T2 1Y MU : Frouz et al. 2002
crassicaudatus . U 4. instar t12°C

4. instar)

BS
TRICHOPTERA GRli
DT | (larva) DT (’larva) 1 Jannot 2009
Limnephilus indivisus :
imnephilus indivisu 17,5; 22,5 GR? DT | (kukla) | W] DT (kukla)]
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Tabulka 1: Pokracovani z pfedchozi strany: Pfehled vybranych praci tykajici se vlivu teploty a mnoZstvi potravy na zékladni ristové charakteristiky a zivotni cykly u vodniho
hmyzu. Vysvétlivky: GR = rychlost ristu, DR = rychlost vyvoje, EDT = doba embryonalniho vyvoje, DT = celkova doba vyvoje, W = hmotnost, M= mortalita, 1 - jedinci

nebyli schopni dokoncit vyvoj, 1 = stoupa, | = klesa, N stoupa a pak klesa, U = klesa a pak stoupa. Late photo = fotoperioda pozdni sezony, early photo = fotoperioda pocatku

sezbny.

Vliv limitace Zdroj

Modelovy organismus Experimentalni Vliv rostouci teploty potravniho zdroje

teploty [°C] Rychlost rastu/ | Doba | Mortalita/

vyvoje vyvoje | hmotnost

EPHEMEROPTERA Sweeney & Vannote 1978
Centroptilum 12, 13, 14, 14,5; 15, 17 wn
rufostrigatum
Tricorythodes atratus 12, 13, 14, 14,5; 15, 17 W1

Isonychia bicolor

Caenis simulans

12, 13, 14, 14,5; 15, 17

12, 13, 14, 14,5; 15, 17

WnN, M: 112,3-14,2°C

WnN, M: 12,3°C 7

Leptophlebia cupida 6.4; 8,6; 10,5, 15 wn
Ameletus ludens 6,4; 8,6; 10,5, 15 W/
Ephemerella subvaria 6,4; 8,6; 10,5, 15 W/
Ephemerella funeralis 6,4; 8,6; 10,5, 15

w1

HEMIPTERA
Sigara alternata

12, 13, 14, 14,5; 15, 17
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3. EXPERIMENTALNI CAST

3.1. Cile experimentu

Mym cilem bylo otestovat nasledujici hypotézy u potapnika druhu Acilius canaliculatus
(Nicolai, 1822) (Coleoptera: Dytiscidae):

1) Doba vyvoje se bude s rostouci teplotou snizovat a jedinci budou dospivat rychleji, ale

zaroven budou dosahovat mensi velikosti a vahy (koncept TSR).

2) Limitované mnozstvi potravy bude mit za nasledek pomalejs$i vyvoj a mensi jedince

S niz$i hmotnosti.

3) Pohlavni dvojtvarnost se odrazi i v rizné velikosti, pfipadné¢ hmotnosti téla.

3.2. Metodika

Experimenty byly provedeny v klimaboxech na Entomologickém ustavu Biologického
centra Akademie véd Ceské republiky v letech 2012 a 2013. Pilotni experiment probihal od
12.5. do 15.7. 2012. Hlavni experiment probihal od 14.5. do 14.7.2013.

3.2.1. Modelové organismy

Prvotnim zamérem bylo sledovat rist a vyvoj potapnika A. canaliculatus béhem celého
vyvoje, tj. véetné larev 1. instaru. PfestoZze n¢které druhy potapnikl se jiz podatilo odchovat
Vv zajeti (napt. Inoda et al. 2007), v ramci tohoto experimentu se bohuzel ptes opakované
pokusy nepodafilo ziskat vajicka od samic chovanych v kontrolovanych podminkach. Bylo
proto nutné nalovit larvy 1. instaru A. canaliculatus pomoci cedniku na jednom z
odvodiiovacich kanaléi rybniku Cerni§ u Ceskych Budé&jovic (48°59'47.0" s. §., 14°25'34.1"
v. d.). Tento druh ma na dané lokalité silnou populaci a piedstavuje jeden z dominantnich

druhti predatori (Klecka & Boukal 2011).

Larvy A. canaliculatus byly béhem pokusu krmeny dvéma typy potravy. V 1. a 2.
instaru byly krmeny perloockami rodu Daphnia (3,9 £ 1mm) - pfevazné¢ D. magna (cca
90%), v mensi mife i druhy D. pulex, D. pulicaria a D. galeata (Michal Sorf, osobni

sdéleni). Ty byly loveny pomoci vodni sitky na Vrbenskych rybnicich (49°0'5" s.S.,

14°25'52" v.d). V tfetim instaru byli potapnici krmeni navic i pakomary rodu Chironomus
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(zakoupeni v obchod¢ s akvaristickymi potfebami). Oba typy potravy patii k preferované
koristi larev A. canaliculatus (Kle¢ka & Boukal 2012).

3.2.2. Pfiprava a priibéh experimentu

Chov larev 1. instaru

Larvy 1. instaru byly chovany v klimatizované mistnosti (T = 17,5 °C, fotoperioda:
18L/6D). Byly umistény po jedné do bilych plastovych kelimkt o objemu 0,2 | se snitkou
vegetace (viz Prilohy, obr. 24). Kazdy den zhruba ve stejnou dobu (9:00-11:00) byla zvifata
zkontrolovana a nakrmena ad libitum. Objem vody Vv kelimcich byl konstantné udrzovan na
zhruba 0,15 1. Kompletné byla ménéna voda v kelimcich jednou za 4 dny. V ptipad¢ nalezeni
svlecky byl dany jedinec zafazen do pokusu a jeho svlecka fixovana v glycerovaném

alkoholu (70% alkohol, 30% glycerin).

Chov larev 2. a 3. instaru

Kazdému jedinci, ktery se svIékl do 2. instaru, byl ndhodné pritazen kod jednoho ze Sesti
chovnych skupin (treatmenti) (tab. 2). Larvy potapnikt byly chovany ve tfech kontinualné
udrzovanych teplotach (14, 17 a 20 °C) a pfi dvou potravnich reZimech (€ast zvirat byla
krmena perloockami ad libitum (302 + 107 perloocek za den) a ¢ast byla krmena men§im
mnozstvim potravy (52 £+ 17 perloocek za den). Treti instary byly navic krmeny i pakomary.

V plném potravnim rezimu dostavaly larvy tfi pakomary denné, v redukovaném jednoho.

14 °C 17 °C 20°C
Potravni rezim/teplota ) .
(“IOW“) (“medlum“) (“hlgh“)
Plny (“full®) LF MF HF
Redukovany (“reduced®) LR MR HR

Tabulka 2: Ptehled nazva 6 chovnych skupin.

Chov potapniki od 2. instaru do dospélosti probihal ve tfech termostatech Lovibond
BSK ET 650. V kazdém termostatu bylo ponechano pét polic a do kazdé z nich bylo
nainstalovano studené svétlo s fotoperiodou 16L/8D odpovidajici zhruba pfirozené
fotoperiodé v dobé vyvoje larev. V termostatech byly larvy chovany v bilych kelimcich o
objemu 0,2 1 ve stojanech po 12 kusech (viz Pfilohy obr. 25). ProtoZe teplota v termostatech
mezi policemi mirné kolisala o n€kolik desetin °C, byla kazdy den provadeéna rotace stojanil
podle zndhodnéného potadi. Tak jsem zajistila, Ze jedinci byli vystaveni viceméné

nahodnym podminkam a neprovedla jsem proto zohlednéni stojanti jako blokti v analyzach.

26



KaZzdy den jsem larvy zkontrolovala, nakrmila, doplnila vodu a nalezené svlecky umistila
do mikrozkumavky (Eppendorf Safe-Lock Tube 1,5 ml), opatfila Stitkem a fixovala
Vv glycerovaném alkoholu. Voda v kelimcich byla opét kompletné ménéna jednou za 4 dny.
Do piedem pfipravenych formuldii byla zaznamenavana data o svlecich, umrtnosti a

mnozstvi zbylé potravy z ptedchoziho dne.

Chov larev 3. instaru — pfiprava na zakukleni a lihnuti dospélct

Potépnici se kukli na sousi, kde si vytvaii komirku z pisku ¢i rostlinného materialu.
Proto jsem 3. instar piemistila z kelimku do specialné piizptisobené nadoby z plexiskla (ve
zbytku prace oznacovana jako kuklici set), slozené ze dvou ¢asti (obr. 9, viz Ptilohy, obr.
26). Tyto ¢asti byly po dobu, kdy se zdrzovala larva ve vodg, spojené izola¢ni paskou. Prvni
¢ast (viz obr. 9, ¢ast A) méla naklonéné dno, jehoz povrch byl natfen bilym tmelem a
posypan jemnym plavenym Stérkem (zrna velikosti: 1-4 mm) zakoupenym v obchodé
s akvaristickymi potfebami. Takto upravena ¢ast A byla po zaschnuti tmelu ponechana dva
dny zalita vodou, aby se odplavily vodou rozpustné chemikalie. Do druhé ¢asti, kuklici
komdrky (obr. 9, ¢ast B) jsem nasypala stérk a na néj umistila jemny detrit. Detrit byl ziskan
z téhoz odvodiovaciho kanalu, kde byly naloveny larvy. Detrit i akvarijni Stérk byly
sterilizovany vafici vodou a poté nechany den vysychat, aby mohly byt dany do kuklici

komurky pouze vlhké, ne mokré.

Larvy 3. instaru jsem na zakladé zkuSenosti z pilotniho pokusu v roce 2012 pfemist'ovala
do kukliciho setu ve fixnim véku (larvy ze skupin HF a HR po 5 dnech, MF, MR a LF po 8
dnech a LR po 10 dnech). Jakmile se larva piemistila z vody do detritu, byla kuklici
komurka oddé€lena, umisténa zpét do termoskiing a ptikryta prihlednym plexisklem (viz
Ptilohy, obr. 25). Volna sténa kuklici komurky byla pfitom vyplnéna piesné vystiizenych
obdélnickem plastu a oblepena potravinatskou folii a izolepou. V pribéhu vyvoje kukly jsem
kazdy den kontrolovala vlhkost detritu a v pfipad€ potfeby bud’ dopliiovala vodu kapatkem
na §térk, pfipadné rosila rozprasova¢em anebo naopak plastovym kapatkem odsavala pfilisné

mnozstvi vody ze Stérku.
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Obrazek 9: Nadoba z plexiskla slouZici k ptesunu tietiho larvalniho stadia. SloZena ze dvou &asti; A a B, které
jsou oddglitelné. Zluté = akvarijni pisek, modie = voda.

Diky pilotniho pokusu jsem také védéla, jak dlouho trva vyvoj kukly v jednotlivych
teplotach. Kukly ve 14 °C stupnich jsem proto kontrolovala po uplynuti 23 dnt od doby, kdy
se 3. instar pfesunul do detritu. V 17 °C jsem kukly kontrolovala po 14 dnech a ve 20 °C po
11 dnech. Komurka z detritu byla pfitom jemné rozeviena pinzetou, paklize v ném byla
kukla, zkontroloval se jedinec znovu za dva dny. Pokud v ni byl nesklerotizovany jedinec,
zkontroloval se znovu pfisti den. Mezi vlastnim vylihnutim a sklerotizaci (povazovanou za
datum vylihnuti dospé€lce) ubehl vzdy nanejvys jeden den. Vylihnuty a sklerotizovany
dospélec byl jemné zmacknut v buni¢ingé, aby se zbavil ptebyte¢né vody, nasledné zvazen na

analytickych vahach (ABT 120 — 5DM, firma KERN) a zamrazen.

3.2.3. Zpracovani ziskaného materialu

Svle¢ky ziskané b&hem pokusu jsem zdokumentovala pomoci stereomikroskopu
Olympus SZX10 s trinokularni hlavici a kamerou Infinity. Vybrané rozmeéry na fotografiich
jsem méfila pomoci programu  QuickPHOTO CAMERA 2.3 (firma Promicra,
www.promicra.cz). U vSech tii larvalnich instari byly méfeny nasledujici télni segmenty:
délka hlavy, Sitka hlavy, délka $titu, posledni zadeCkovy c¢lanek, délka zadniho stehna a
délka zadni holen€. U dospélct jsem méfila celkovou délku a Sitku téla, Sitku Stitu a délku

zadniho stehna (viz Ptilohy, obr. 27).
3.2.4, Statistické zpracovani dat

Zavislost celkové doby vyvoje a délku vyvoje jednotlivych vyvojovych stadii a véhy

dospélct na teplot€¢ a potravnim rezimu s piihlédnutim k pohlavi jedince jsem testovala
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pomoci analyzy variance (funkce Anova z balicku car v programu R verze 3.0.2; R
Development Core Team 2013). Jako vychozi jsem pouzila model obsahujici vSechny tii
vysvétlujici proménné 1 jejich interakce. Teplotu jsem pfitom povazovala za spojitou
proménnou a potravni rezim a pohlavi za diskrétni proménné. Jako vysvétlujici proménnou
jsem piitom pouzila i druhou mocninu teploty v souladu s koncepci teplotniho okna, ktera
ptipousti nelinearni zavislost znaku na teploté. Pomoci postupného vybéru (funkce step) byl
(Burnham & Anderson 2002). Data nebyla pied analyzami nijak transformovana; na zaklad¢
zakladni grafické diagnostiky modelti jsem ovéfila normalitu, nulovou stfedni hodnotu a
homoskedasticitu rezidui. Vyvojovou izometrii jsem vyhodnocovala pomoci Dirichletovské
regrese (funkce DirichReg v bali¢ku DirichletReg) v programu R verze 3.0.2. Na rozdil od
ptedchozich analyz jsem do ni zahrnula pouze skupiny krmené ad libitum, abych odstranila
mozny vliv limitace potravou a jeji interakce s teplotou (podrobnéji viz Diskuze). Jako
vysvétlujici proménné jsem proto pouzila teplotu (opét véetné jeji druhé mocniny) a
zohlednila pohlavi jedince. Model nejlépe popisujici zjisténou zavislost jsem opét vybrala na

v

ggplot2.
Pomér pohlavi a analyzu pfezivani jsem testovala v programu Statistica (verze 12). Pro

testovani piezivani v zavislosti na teploté a potravnim rezimu jsem pouzila Kaplan-Meierovu
metodu. Morfometricka data byla vyhodnocena v programu Canoco (verze 5). Pouzila jsem
parcidlni RDA analyzu (Partial constrained analysis). Velikosti jednotlivych télnich ¢lankt

byly centrované a standardizované a vSechny analyzy byly provedeny s 999 permutacemi.

29



3.3. Vysledky

3.3.1. Mortalita

v

V roce 2012 jsem zaznamenala vysokou mortalitu. Podrobnéjsi informace o piezivani a
rychlosti vyvoje potapnikli v roce 2012 poskytuji tabulky 9 a 10 v piiloze. Proto jsem mirné
pozmeénila metodiku chovu v roce 2013 (jedinci nebyli vazeni, krmeni bylo doplnéno o
pakomary). Mortalitu se mi tak podafilo snizit na 32% (tab. 3). Z toho duvodu vysledky
zroku 2012 vramci této diplomové prace nevyhodnocuji, nicméné budou pouzity
V budoucnu pro rekonstrukei velikostné-vahovych vztahli. Dale se budu zabyvat pouze daty

Z roku 2013.

Tabulka 3: Srovnani mortality v roce 2012 a 2013; ptehled poctu jedinch vstupujicich do jednotlivych fazi
vyvoje a umrtnost v dané fazi. Vysvétlivky: L2 = druhy instar, L3 = tfeti instar, KK = pfechod do kuklici
komurky.

Vyvojové 2012 2013
stadium N Umrtnost N Umrtnost
L2 154 25 % 316 19%
L3 109 29 % 298 6 %
KK 55 50 % 246 17 %
Dospélo 37 33% 214 13 %
L2-dospélec 37 66% 214 32 %

Celkem do pokusu vroce 2013 vstoupilo 316 jedincl, dospélo jich 214. Mortalita
Vv jednotlivych skupinach se pohybovala od 27% do 37 %, pficemz nejvySsi mortalitu jsem

cv v

v v

mortalita v nejnizsi teploté s plnym potravnim rezimem (tab. 4).

Tabulka 4: Umrtnost v jednotlivych skupinach b&hem experimentu v roce 2013. Vysvétlivky: L = 14 °C, M =
17 °C, H=20 °C, F = plny potravni rezim, R = redukovany potravni reZim, L2 = druhy instar, L3 = tfeti instar,
KK = ptechod do kuklici komurky.

Vyvojové stadium LF LR MF MR HF HR

L2 51 51 50 57 52 55

L3 50 48 48 53 49 51

KK 42 37 36 42 44 45

Dospélo 37 32 33 40 36 36
L2-dospélec 27 % 37 % 34 % 30 % 33 % 35 %
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V analyze prezivani se jako cenzorovana oznacuji takova data, ktera dokladaji dobu, kdy
experiment skoncil. V tomto pfipadé jsem jako cenzorovanou oznacila dobu preziti jedinct,
ktefi se uspésne vylihli do dospélce, ptfiCemz jsem piedpokladala, ze dospélci by prezili az
do doby vylihnuti posledniho dospélce v pokusu (51 dni). Pfezivani se mezi jednotlivymi

skupinami nelisilo (Gehan's Wilcoxontv test: y* = 1,16; df = 5; p = 0,95; obr. 10).

o Kompletni + Cenzorovana

10

09t

08t

0.7t

Kumulativni procento prezivsich

06

0- 5 " i A i i A A i i i " i ) MR
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Cas [dny] —--HR

Obrazek 10: Kumulativni procento pfezivani v jednotlivych skupnach vypocitané Kaplan-Meierovou metodou.
Vysvétlivky: L =14 °C, M =17 °C, H = 20 °C, F = plny potravni rezim, R = redukovany potravni rezim.

Otestovala jsem oddélené téZ vliv teploty a potravy. Potrava neméla na pribéh prezivani
vliv (F = 0,29; p = 0,77). Mezi teplotami se viak pribéh prezivani lisi (x° = 6,14; df = 2; p =
0,046). Ve 20 °C pomérné mnozstvi piezivsich klesa oproti obéma niz§im teplotam, zejména

Vv prvnich 10 dnech (obr. 11).
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Obrazek 11: Kumulativni procento piezivani ve tfech teplotach (14, 17, 20 °C) vypocitané Kaplan-Meierovou
metodou.

3.3.2. Délka vyvoje

Cely zivotni cyklus potapnikt trval od 21 do 51 dnti, pficemZ s rostouci teplotou doba
vyvoje klesala. Doba vyvoje v jednotlivych stadiich se pohybovala mezi cca 5-9 dny pro
larvy 2. instaru, 8-13 dny pro larvy 3. instaru a 12—24 dny pro kuklu (Tab. 5). Tyto hodnoty
se prokazatelné lisily mezi jednotlivymi teplotami i mezi potravnimi rezimy s vyjimkou
délky vyvoje kukly, u niz byl prokazan pouze vliv teploty (Tab. 6, obr. 12).

Tabulka 5: Pramémé doby vyvoje jednotlivich vyvojovych stadii [dny] se smérodatnymi odchylkami.

Vysvétlivky: L2 = 2. instar, L3 = 3. instar, L = 14 °C, M = 17 °C, H = 20 °C, F = plny potravni reZim, R =
redukovany potravni rezim,

Skupina L2 L3 Kukla
LF 8,7+0,9 11,5+1,5 24.1+1,7
LR 9,1+ 1,4 133412 242 41,5
MF 5,8+ 0,6 9,3+1,0 16,2+ 1,0
MR 6,2+0,9 10,6 £1,2 16,3 £0,7
HF 4,8+0,9 7,8+1.2 11,9+1,0
HR 53+1,1 8.8+ 1,5 12,1 £1,1
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Pozorovana data nejlépe popisuje linearni model zahrnujici jako vysvétlujici proménné
teplotu v&etné jeji druhé mocniny (T%), moZstvi potravy a pohlavi. Tento model zarove
neobsahuje zadné interakce téchto proménnych (tab. 6). Na celkovou dobu vyvoje méla
vyznamny vliv jak teplota (F = 227, df = 1, P < 0,001), (T2: F=141;df = 1; P < 0,001), tak
potravni rezim (F = 55,1; df = 1; P < 0,001) a pohlavi jedincu (F = 6,2; df = 1; P < 0,013),

pficemz doba vyvoje samic trvala krats$i dobu.

Teplota méla vliv i na vSechna jednotliva vyvojova stadia v pokusu:

na 2. instar (F = 8,49, df = 1, P = 0,004), (T* F = 3,89; df = 1; P = 0,050),
-13
na 3. instar (F = 71,68; df = 1, P < 0,001), (T>: F=54,45,df=1,P <10 )
-17 -17
i nakuklu (F=180;df=1;P=10 ), (T F=107,df=1,P<10 ).

Potravni rezim m¢l vyznamny vliv na délku vyvoje 2. instaru (F =56,47, df =1, p=P<
0,001) i 3. instaru (F = 14,34, df = 1, P < 0,001), ale nemél vliv na délku vyvoje Kukly
(detaily viz Tab. 6).

Pomoci Dirichletovské regrese jsem zjistila, ze zavislost relativnich dob vyvoje
Vv jednotlivych stadiich nejlépe popisuje model zahrnujici jako vysvétlujici proménné pohlavi
jedince a teplotu vcetné jeji druhé mocniny. O néco hufe popisovaly tato data model
zahrnujici jen pohlavi jedince a teplotu (hodnota AIC vyssi jen o 0,7 oproti pfedchozimu
nejlepSimu modelu), model zahrnujici jen teplotu vetné jeji druhé mocniny (hodnota AIC
vyssi o 1,4 oproti nejlepSimu modelu) a model zahrnujici jen teplotu (hodnota AIC vyssi o
2,0 oproti nejlepsimu modelu). VSechny tyto modely piesto ptfedstavuji pfijatelny popis
pozorovanych dat na rozdil od modeld, které vliv teploty neobsahovaly (obr. 13). Na zakladé
modelu zahrnujiciho jen teplotu jsem odvodila, Ze maximalni mira poruSeni vyvojové
izometrie nastavd ve 3. instaru a dosahovala 1,1% (°C)Y, tj. na zkoumaném teplotnim
gradientu 6 °C se relativni doba trvani 3. instaru prodlouzi o 6,6% z 26,1% na 32,7%

celkové doby vyvoje v ramci pokusu.
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Tabulka 6: Vysledné linearni modely zavislosti délky celkové doby vyvoje, doby vyvoje jednotlivych zivotnich stadii a vahy dospélct A. canaliculatus v zavislosti na teplotg,

potravnim rezimu s ohledem na pohlavi jedince. Stadium: L2 = 2. instar, L3 = 3. instar, L2 + L3 +kukla = celkova doba vyvoje. Struktura modelu: T = vliv teploty, T2 = vliv

druhé mocniny teploty, F = vliv potravniho rezimu, S = vliv pohlavi. Intercept = teoretické hodnoty pro samici chovanou pii teploté 0 °C v plném krmicim reZimu; red =

rozdil ve skupiné s redukovanou potravou oproti skupiné krmené ad libitum; M = rozdil samcl oproti samicim. Hladiny vyznamnosti pro jednotlivé koeficienty:

*** P<0,001; ** P<0,01;*, P<0,05.

Stadium Model Intercept Teplota (Teplota)? Potrava "¢ Pohlavi"
L2 T+F+T2 51,3 44,7 *# 14,72 + 0,56 ** 01240016 %% 0,53 +0,14 *** :
E
% L3 T+S+F+T? 31,32 +£ 5,66 *** -1,97 £ 0,68 ** 0,04 £0,012 * 1,28 £0,17 *** 0,43+0,17 *
e
>
IS
S Kukla T+T? 108,3 £ 5,5 *** -8,80 £ 0,66 *** 0,20 £ 0,019 *** - -
3
L2+L3+kukla T+S+F+T? 190,9 + 8,6 *** -15,5+£1,03 *** 0,36 £ 0,03 *** 1,92 +£0,26 *** 0,65 +0,26 *
=
1733
g Dospélec T+S+F 0,22 +0,0089 *** -0,0052 £ 0,00051 *** - -0,0084 + 0,0024 ***  0,0082 + 0,0025 ***
o
£
T
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Obrazek 12: Zavislost celkové doby vyvoje i jednotlivych vyvojovych stadii na teploté a potravnim rezimu s ohledem na pohlavi jedince.
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Obrazek 13: Teplotni zavislost relativni doby vyvoje v jednotlivych stadiich s ohledem na pohlavi jedince.

Pouzita jen data z potravniho rezimu ad libitum. Sed4 ¢arkovana ¢ara = model popisujici nejlépe data na

zéklad¢ Dirichletovské regrese.

3.3.3. Hmotnost dospélci

Hmotnost dospélcti se pohybovala mezi 0,14 a 0,093 g (tab. 7). Dospé€lci, kteti sviij vyvoj

cvwr

hmotnost jedincd snizovala (tab. 6, obr. 14). Na hmotnost dospélcii méla prokazatelny vliv
jak teplota (df = 1, F = 106.9, P < 10", tak potravni rezim (df = 1; F = 11,8; P < 0,001).

Samice navic dosahovaly niZz§ich hmotnosti nez samci (df = 1; F=11,8; P < 0,001).

Tabulka 7: Primérné vahy dospélct v jednotlivych skupinich se smérodatnymi odchylkami. Vysvétlivky: L =

20

14 17 20
Teplota, [°C]

14 17 20

14 °C, M =17 °C, H = 20 °C, F = plny potravni rezim, R = redukovany potravni rezim,

Skupina

Hmotnost dospélce [g]

LF
LR
MF
MR
HF
HR

0,153 +0.013
0,143 +0.016
0,137+0.014
0,127 +0.016
0,120 +0.025
0,114 +0.021
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Obrazek 14: Graf zavislosti hmotnosti dospélce na teploté a potravnim rezimu s ohledem na pohlavi jedince.

3.3.4. Pomér pohlavi

Pomér pohlavi mezi jednotlivymi skupinami se nelisil (y* = 4,2, df = 7, p = 0,77). Lze tedy

fict, ze pomér pohlavi nijak nevybocuje zpoméru pohlavi 1:1 typického pro vétSinu

organismdu.
Skupina LF LR MF MR HF HR
Pohlavi M F M F M F M F M F M F
Pocet 20 17 13 18 13 20 21 19 18 17 15 21

Tabulka 8: Po¢ty samcii a samic v jednotlivych skupinach. Vysvétlivky: F = samice, M = samec.

3.3.5. Morfometrie

Vliv teploty a potravy na rozméry 2. a 3. instaru

Rozméry 1. instaru nebyly ovlivnény podminkami V ramci pokusu a ptedstavovaly tak
variabilitu, kterda mohla byt podminéna jak geneticky, tak podminkami prostfedi pied
zaCatkem pokusu. Nejdiive jsem proto zjistila, ktery t€lni ¢ldnek 1. instaru svymi rozméry
nejlépe koreloval s ostatnimi rozméry ve 2. a 3. instaru. V naslednych analyzach jsem ho
pouzila jako kovariatu, abych odfiltrovala vliv velikosti jedince na zac¢atku pokusu. Pro tuto

analyzu jsem pouZzila omezenou parcialni RDA s kovaridtami potravni reZim a teplota. Jako
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rozmér 1. instaru s nejvyssi vypoveédni hodnotou se ukazala délka stitu, ktera vysvétlovala
21,7% variability v 2. instaru (test vSech os: pseudo-F = 32,9; P = 0,001). Ve 3. instaru pak
vysvétlovala délka Stitu 1. instaru 6 % variability (pseudo-F = 7,6; P = 0,001; viz Ptilohy
obr. 28 a 29).

Poté jsem zjiStovala, zda ma na rozméry télnich ¢lankd v 2. a 3. instaru vliv pohlavi
jedinct. Pouzila jsem opét omezenou parcidlni analyzu RDA (kovariaty: teplota, potravni
rezim, velikost Stitu 1. instaru). VIiv pohlavi na 2. instar byl v této analyze neprikazny a
vysvétlena variabilita byla pouze 0,8% (pseudo-F = 0,9; p = 0,40). Vliv pohlavi na 3. instar
vySel taktéZ neprilkazny a vysvétlena variabilita byla 2% (pseudo-F = 2,4; p = 0,07; viz
Prilohy obr. 30 a 31). Pohlavi jedince jsem proto do dalSich analyz jako vysvétlujici

proménnou nezahrnula.

Pro zjisténi vlivu teploty na absolutni velikost jednotlivych télnich ¢lankt u 2. a 3.
instaru jsem pouzila omezenou parcidlni analyzu variance (RDA), v nizZ byla teplota pouzita
jako hlavni efekt a jako kovariaty: potravni rezim a délka Stitu v 1. instaru. Teplota méla na
velikosti jednotlivych télnich ¢lankt 2. instaru prikazny vliv a vysvétlovala 4,5% variability
(pseudo-F = 2,8; p = 0,007; Pfilohy obr. 32). Vliv teploty na 3. instar se ukazal také jako
prikazny a vysvétlil 8,4 % celkové variability (pseudo-F = 5,5; p = 0,001; Piilohy obr. 33).

Pro zobrazeni vlivu teploty na rist jednotlivych rozméri mezi 2. a 3. instarem jsem
pouzila redundanc¢ni analyzu. Béhem ptechodu z 2. do 3. instaru logicky doSlo ke zvétSeni
velikosti jedincl. Rozdily ve zvétSenich mezi jednotlivymi teplotami jsem testovala pomoci
omezené parcialni analyzy s hierarchickym uspofadanim. Zaznamy velikosti jednotlivych
télnich ¢lankt 2. a 3. instaru byly pouzity jako split-ploty jednoho whole-plotu, v tomto
ptipadé whole plot reprezentuje jedince. Jako vysvétlujici proménnd byla pouZita interakce
teploty a instaru a jako kovariaty potravni rezim, instar a délka $titu prvniho instaru (obr.
15). Teplota méla prokazatelny vliv na diferenciaci velikosti v prubéhu ristu mezi 2. a 3.
instarem (vysvétlena variabilita: 7%, pseudo-F = 9,1; P = 0,001). Navic je z grafu na obr. 15
zietelné, ze zatimco rozdily ve velikosti jednotlivych télnich ¢lankl jedincti chovanych
Vv riiznych teplotach byly ve 2. instaru malé, ve 3. instaru uz byly jednotlivé rozméry jedinct

chovanych Vv teploté 17 °C, ptipadné 14 °C, vyrazné vétsi nez u jedinct chovanych ve 20 °C.
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Obrazek 15: Diferenciace prumérnych hodnot velikosti jednotlivych télnich ¢lankt v pribéhu vyvoje mezi
druhym a tfetim instarem V zavislosti na teplot¢ a s ohledem na velikost téla v 1. instaru a potravni rezim.
Vysvétlivky: thrs = délka §titu, hw = §itka hlavy, hl = délka hlavy, abd = délka posledniho zadeckového ¢lanku,
hfem = délka zadniho stehna, htib = délka zadni holené.

Pro zjisténi vlivu potravy na velikost jednotlivych télnich ¢lankd u 2. a 3. instaru jsem
pouzila omezenou parcidlni analyzu variance (RDA), v niZ byl potravni reZim pouZit jako
hlavni efekt a jako kovariaty teplota a délka Stitu 1. instaru. Vliv potravy se ukézal jako
prikazny u 2. instaru (obr. 16), a vysvétlujici 2,5% variability (pseudo-F = 3,1, p = 0,042).
Na velikost jednotlivych télnich segmentl 3. instaru potravni rezim vliv nemé¢l (potravni
rezim vysvétluje 1,1% variability; pseudo-F= 1,4; p = 0,23; obr. 17). Piehled primeért

jednotlivych rozméri véetné smérodatnych odchylek uvadim v Piiloze (tab. 11).
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Obrazek 16: Vliv potravniho rezimu na velikosti jednotlivych télnich ¢lanka 2. instaru. Zkratky télnich ¢lankt
viz obr. 15, red = redukovany potravni reZim, full = plny potravni reZim.
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Obrazek 17: Vliv potravniho rezimu na velikosti jednotlivych télnich ¢lanka 3. instaru. Zkratky t€lnich ¢lankt
viz obr. 15, red = redukovany potravni rezim, full = plny potravni rezim.

Vliv teploty a potravy na rozméry dospélcu

Pro zjisténi vlivu teploty na velikost dospé€lcti jsem pouzila omezenou parcidlni analyzu
variance (RDA), v niz teplota byla pouzita jako hlavni efekt a jako kovariaty potravni rezim,
pohlavi a velikost §titu v 1. instaru. Vliv teploty se ukazal jako prukazny a vysvétlil 13 %
pozorované variability (pseudo-F = 8,8; P = 0,001; obr. 17). Jednotlivé rozméry, zejména

Sitka hlavy a délka stehna, klesaji s teplotou.
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Obrazek 18: Vit teploty na absolutni rozméry dospélcti. Vysvétlivky: totw = celkova $iika dospélce, totl =
celkova délka dospélce, thll = délka §titu, hw = §ifka hlavy, hfem = délka zadniho stehna , ¢isla oznaduji
experimentalni teplotu ve °C.

Vliv potravniho rezimu na dospélce po odfiltrovani vlivu teploty a velikosti §titu 1. instaru se
ukazal také jako prikazny (vysvétlena variabilita je 11,6 %, pseudo F = 15,4; P = 0,001).
Vsechny z méfenych rozmért byly vétsi u zvifat vyvijejicich se v plném potravnim rezimu

(obr. 18).
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Obrazek 19: VIit potravniho rezimu na absolutni rozméry dospélct. Zkratky télnich ¢lanku viz obr. 17, red =
redukovany potravni rezim, full = plny potravni rezim.

Pohlavi ma na jednotlivé velikosti téla dospélcti po odfiltrovani vlivu velikosti stitu 1.
instaru, potravniho rezimu a teploty také prokazatelny vliv (vysvétluje 9,7% variability;
pseudo-F = 12,7, P = 0,001). Vétsina rozméri se ale zda byt obdobné velka jak u samcti, tak

u samic. Vyraznéjsi rozdil je pouze ve velikosti Stitu, ktery je u samct Sirsi (obr. 19).
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Obrazek 20: Rozdily v absolutnich rozmérech mezi dospélci dané pohlavim. Zkratky télnich ¢lanku viz obr. 17,
F = samice, M = samec.
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4. DISKUZE

Vliv teploty a moZstvi potravy na rust a vyvoj vodniho hmyzu

Vétsina praci, které zkoumaly rist a vyvoj vodniho hmyzu v zavislosti na teploté a
potravnim rezimu, se shoduje v tom, Ze rist a vyvoj se s teplotou v naprosté vétsing ptipada
zrychluji a zaroven tak dochédzi ke zkraceni doby vyvoje. Pokud prace zahrnuje Siroké
teplotni spektrum, ukazuje se, ze nejvyssi mozné hmotnosti a pravdépodobné tedy 1 fitness
dosahuje vodni hmyz jen v tzkém rozmezi teplot (Sweeney & Vannote 1978). Toto rozmezi
pravdépodobné odpovida optimalni teploté v ramci (ne vzdy zjistovaného) teplotniho okna.
Pokud Zije hmyz v podminkach s nedostatkem potravy, predpoklada se, Ze se u néj snizi
rychlost vyvoje a jedinec bud’ dosahne stejné velikosti jako pfi dostatku potravy, nebo jsou
potravni zdroje natolik omezené, Ze jedinec dospéje pii mensi velikosti ¢i hmotnosti (Nylin

& Gotthard 1998).

Vliv teploty a potravniho reZzimu na délku vyvoije jedincu A. canaliculatus.

Vysledky mého experimentu ukazuji, ze teplota méla na dobu vyvoje potapnika Acilius
canaliculatus vyznamny vliv, nebot’ doba vyvoje se zkracovala s rostouci teplotou. Zaroven
jsou mé vysledky v souladu s vétSinou praci zabyvajicich se teplotni zavislosti vyvoje
ektotermnich zivoCichti véetné¢ vodniho hmyzu (napf. De Block & Stoks 2003, Van
Doorslaer & Stoks 2005, Ragland & Kingsolver 2007, Jannot 2009). Se zvySujici se teplotou
se zaroven zkracovala jak celkova doba vyvoje jedince, tak doba vyvoje jednotlivych stadii
(2. a 3. instaru a kukly). Praci zkoumajicich délku vyvoje jednotlivych vyvojovych stupi
1ze najit pomérné malo, ale napiiklad prace Jannota (2009), ktera zkoumala jak délku vyvoje
larev, tak dobu vyvoje kukly, se kvalitativné shoduje s mymi vysledky.

Vyznamny vliv na celkovou dobu vyvoje 1 délku trvani 2. a 3. instaru mélo mnozstvi
potravy. Celkova doba vyvoje jedincii chovanych v redukovaném potravnim reZimu byla
prumémé o 2 dny vyS$i nez u jedinci krmenych ad libitum. Doba vyvoje 2. instaru se
v redukovaném rezimu oproti délce vyvoje jedinci krmenych ad libitum prodlouzila
pramérné o pul dne. Vyvoj 3. instaru dokonce trval o vice nez jeden den déle. To naznacuje,
zZe jedinci 3. instaru mohli byt menSim moZstvim potravy limitovani vice, protoze mnozstvi

redukované potravy bylo srovnatelné béhem celé doby vyvoje a vétsi larvy maji vyssi
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naroky na pokryti metablickych narokli. Vyvoj jedincii v redukovaném potravnim rezimu
vykazoval mnohem vyssi variabilitu, nez jaka byla u jedinct krmenych ad libitum (viz obr.
12). Limitace potravniho zdroje muze vytvaret selekéni tlak na zvySeni variability v délce
vyvoje, coz muze byt vyhodné z hlediska populac¢ni dynamiky. V ptipadé zvysSené variability
v délce vyvoje je teoreticky vysSsi pravdépodobnost, ze alesponn ¢ast populace ptezije do
doby, kdy potravy bude dostatek. Podporou této hypotézy by mohl byt fakt, ze prabch
prezivani mezi dvéma potravnimi rezimy se neliSil, pouze variabilita v délce vyvoje byla
vysSi.

Na rozdil od obou larvélnich instard trvani stadia kukly na mnoZzstvi potravy nezéviselo.
To znamend, ze doba vyvoje kukly nebyla ovlivnéna mnozstvim nashromazdénych zésob
béhem larvalniho vyvoje a metamorfoza v dospélce trvala urcité fixni obdobi, zavislé pouze
na teploté. Jannot (2009), ktery se také zabyval vlivem potravy na délku vyvoje, zaznamenal
jiny trend. Jedinctim, ktefi prozili svij larvalni vyvoj v prostiedi s menSim mnozstvim
potravy, trval vyvoj kukly krat$i dobu. Zména v délce vyvoje oproti vice krmenym jedincim

vSak byla velmi mala.

Zaroven jsem u potapnika A. canaliculatus nepotrvrdila koncept vyvojové izomorfie
(Jarosik et al. 2002), protoze relativni délka vyvoje ve skupinach krmenych ad libitum ve 3.
instaru rostla s teplotou a relativni doba stadia kukly naopak s teplotou klesala. Tento
vysledek mulze souviset stim, Ze jedinci ve vyS$i teplot¢ maji rychlejs§i bazdlni
metabolismus. Protoze metabolismus roste s velikosti téla (Brown et al. 2004), mohou jim
byt relativné velké larvy 3. instaru limitovany v ristu ve vysSich teplotach, pokud jsou
zéaroven dale limitovany v mnozstvi potravy, které jsou schopny za jednotku ¢asu piijmout a
zpracovat. Pozorovany narist relativni doby trvani 3. instaru (1,1 %.(°C)™) je navic vyrazné
vyssi nez viechny udaje dosud udavané pro vodni hmyz (maximalni hodnota 0,015 %.(°C)™
pro druh Aedes aegypti, tab. Al v praci Jarosik et al. 2002). Tento nesoulad ale mize byt
zpusoben tim, ze mnou zji§téné hodnoty jsou odhadnuté ptimo z originalnich dat, zatimco
v piipadé prace Jarosika et al. (2002) se jedna o hodnoty zpétné piepocitavané z vysledku
analyz transformovanych dat a tento postup muize vysledny tdaj podhodnocovat (T. Ditrich

et al., nepublikovany rukopis).

VIiv teploty a potravniho reZimu na velikost a hmotnost jedinct A. canaliculatus

Teplota méla vliv na absolutni velikosti 3. instaru a zaroven na nartst velikosti

jednotlivych té€lnich ¢lankt v pribéhu vyvoje mezi 2. a 3. instarem. Nejvetsi relativni
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prumé&rny narist velikosti ¢lankd byl zaznamenan ve stfedni teploté 17 °C. VétSina rozmért
larev 3. instaru vzrostla nejméné v nejvyssi teploté 20 °C. Potravni rezim nemél na velikost

jednotlivych télnich ¢lanka 3. instaru prikazny vliv.

| pfes nahodné fazeni jedinct do jednotlivych experimentalnich skupin je mozné, Ze do
jedné z nich byli zatazeni vétsi jedinci, coz sice nebylo statisticky potvrzeno, nicméné byla
pozorovana mirn¢ vyssi velikost jednotlivych té€lnich ¢lanku 1. instaru v teploté¢ 17 °C a
redukovaném potravnim rezimu. Proto povazuji prukazny vliv teploty a potravniho rezimu u
2. instaru spiSe za artefakt prvotniho rozfazeni jedincu do pokusu. Jedinci 2. instaru teprve
vstupovali do pokusu a lze piedpokladat, ze stanovenymi podminkami nebyli ovlivnéni.
Moznou vyjimku predstavuje intra-instarovy rust, béhem néhoz se zvétsuji rozméry kutikuly
(Gilbert 2007). Pro moznost, Ze se jedna o artefakt svédéi, alespon v piipadé potravy, fakt, ze
vliv potravy se ukazal u 3. instaru jako neprikazny. Protoze kazdy jedinec ma jen omezené
mnozstvi zdroju, které mize vyuzit, zda se, ze larvy A. canaliculatus alokuji nashromazdéné
zdroje do energetickych zasob a nikoli do rastu kutikuly. Nashromazdéné zasoby nelze
rozpoznat méfenim chitinizovanych ¢asti kutikuly, ale mizeme je detekovat prostfednictvim
vazeni jednotlivych instarti v priabéhu Casu. Predpokladam, Ze tuto hypotézu bude mozné

ov¢rit na datech z roku 2012, které jsem v ramci této prace neanalyzovala.

Na rozméry dospé€lci méla zasadni vliv teplota i potravni rezim, pfi¢emz vSechny
métené rozméry (celkova délka a Sitka tcla, Sitka Stitu a délka stehna) byly nejmensi
Vv nejvyssi teploté 20 °C. Navic vSechny métené rozméry byly vétsi u jedinct krmenych ad

libitum. Jedinci, kteti se vyvijeli ve vyssich teplotach, zaroven dosahovali niz§ich hmotnosti.

To znamend, Ze vysledky experimentu potvrzuji hypotézu, Zze doba vyvoje se bude
s rostouci teplotou snizovat a jedinci budou dospivat rychleji, zaroven v§ak budou dosahovat
mensi velikosti a hmotnosti v souladu s konceptem temperature-size rule (Forster et al
2012). Dospélci v redukovaném potravnim rezimu zaroveni dosahovali niz$ich hmotnosti,
prumémé o 0,0084 g méné nez jedinci krmeni ad libitum. Vysledky pokusu jsou tedy
vsouladu s druhou hypotézou, Ze limitované mnozstvi potravy bude mit za nasledek
pomalej$i vyvoj a niz§i hmotnost t€la jedinch. V literatufe vSak najdeme 1 ptipady
obraceného TSR u vodniho hmyzu. Atkinson (1995) ve své metaanalyze zjistil, Ze jepice
Caenis simulans, Isonychia bicolor, Tricorythodes atratus a Eurylophella funeralis
s rostouci teplotou zvySuji svou hmotnost. Pro tuto skute¢nost se mu vSak nepodatilo najit

vhodné vysvétleni.
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Pohlavni dimorfismus

O problematice pohlavniho dimorfismu potapnikii zatim neexistuje mnoho praci,
prestoZze by mohli byt vzhledem ke svému rozmnozovacimu chovani a morfologii vhodnou
modelovou skupinou pro studium pohlavniho vybéru a koevolu¢nich zédvodi ve zbrojeni
mezi pohlavimi (Bergsten & Miller 2007, Fairn et al. 2007). Tato otazka si proto zasluhuje
dalsi a podrobnéjsi vyzkum.

V ramci svého pokusu jsem zjistila, Ze u potapnika A. canaliculatus se kromé
dimorfismu ve vnéjsi morfologii objevuje i pohlavni dimorfismus ve velikosti téla, pticemz
samci jsou t&éz8i nez samice. Primérna véha dospélcti byla 0,132 g, pficemz a samci byli za
jinak stejnych podminek (teplota a potravni rezim) prumérné o 0,0082 g t&€zsi nez samice.
Z vysledku tak vyplyva, Ze malo krmeny samec ma stejnou hmotnost jako samice, ktera se
vyvijela v redukovaném potravnim rezimu.

Vétsina métenych rozméri se mezi pohlavimi nelisila. Napadnym vysledkem proto je,
ze samci m¢li bez ohledu na teplotu a potravni rezim $ir$i $tit. Tato skute¢nost by mohla
souviset s jejich zpusobem rozmnozovani. To probiha tak, Zze samec se prichyti samici ze
shora za krovky (Bergsten & Miller 2007) a obé& pohlavi pak plavou v tandemu. Sirsi §tit u
samci znamend vétsi plochu Stitu, kterd zvysuje vztlak, coz by mohlo usnadiiovat spolecny
pohyb (Fairn et al. 2007). Alternativni vysvétleni by mohla poskytnout intrasexualni
kompetice, Sirsi §tit by béhem kopulace mohl pomoci odrazit ptipadné soky (Jan Sychra,
Gstni sdéleni). Sirsi §tit samct by také mohl byt jednoduse disledkem sexualniho vybéru
nebo tlaku na rozdéleni si potravnich nik. Z mé studie tak plyne, Ze rozdily mezi pohlavimi
potapniki nemusi byt jen v celkové velikosti ¢i hmotnosti, ale Ze miZzeme nalézt rozdily ve
velikostech jednotlivych télnich ¢lankt. Kvalitativné podobné vysledky zaznamenali Fairn et
al. (2007) pro severoamerického potapnika Laccophilus maculosus. Uvadi vSak zejména
velmi vyrazné rozdily mezi délkou jednotlivych ¢lanki prednich a stfednich nohou, které
mohou byt u samct az o 30-40% delsi nez u samic. V mé studii jsem z ¢asovych divodi

délky ptednich a stfednich nohou dospélcii nezjistovala.

Pfezivani

Na zéklad¢ zjisténych vysledkd se domnivam, Ze teplota 17 °C je pro potapnika A.
canaliculatus nejblize jeho teplotniho optima. Nejvétsi diferenciace velikosti jednotlivych

télnich ¢lank mezi 2. a 3. instarem probehla v teploté 17 °C a rozptyl doby vyvoje je v této
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teploté nejmensi. Naopak teplota 20 °C je bud’ na hranici, nebo dokonce za optimem
teplotniho okna pro tento druh. Pro tuto domnénku mluvi fakt, Zze nejstrméjsi kiivka
prezivani byla zaznamenana pravé v teplot€¢ 20 °C. Tyto vysledky by tak napovidaly, Ze
s pozici teplotniho okna se neda piili§ hybat a Ze potapnik A. canaliculatus ma relativné
uzkou teplotni valenci stejné¢ jako mnohé jiné druhy vodniho hmyzu (Sweeney & Vannote
1978). Prace Janota (2009) také ukazuje, ze prub&h piezivani souvisi s biogeografii: druhy z
niz§ich zemépisnych Sifek maji vyS$si mortalitu pii nizSich teplotach, zatimco u druht z
vy$8ich zemépisnych Sifek mortalita stoupa s teplotou (Van Doorslaer & Stoks 2005). Mé
vysledky jsou s timto zavérem v souladu, protoze A. canaliculatus je druh vyskytujici se
v severnim Palearktu s centrem vyskytu ve vysSich zemépisnych Siikach (Boukal et al.
2007).

Vzhledem Kk charakteristice Zivotniho cyklu potapnika A. canaliculatus je mozné, ze
jednotliva vyvojova stadia jsou rizné nachylna viéi teplotnim extrémum, piipadné ze by u
nich mohlo dochazet k posunu teplotniho okna béhem ontogeneze. V dobé¢, kdy jsem larvy 1.
instaru odchytavala v terénu (v prubéhu 9 dnil v kvétnu 2013), dosahovala primérna teplota
na lokalité pfiblizn€ 15 °C. V laboratornich podminkdch se zacali prvni dospélci lihnout
Vv polovin¢ ¢ervna 2013, v tu dobu (18. ¢ervna 2013) bylo na mist¢ jejich odlovu naméfeno
22 °C. Ztoho plyne, ze prumérna teplota vody V misté jejich pfirozeného vyskytu béhem
jejich vyvoje roste postupné. Pfi prenosu larev 1. instaru do 20 °C tak mohlo dojit
k teplotnimu Soku, coz by vysvétlovalo jejich vysokou mortalitu béhem prvnich 10 dnt
experimentu. Na druhou stranu byly larvy chovany pfed umisténim do pokusu pfi teploté
17,5 °C, takze lze ptredpokladat, ze doslo k jejich aklimatizaci a pfesun do nejvyssi teploty
nebyl uplné nahly.
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5. ZAVER

Rast a vyvoj ektotermil siln€ zavisi na vnéjSich podminkach, zejména na kvantité a kvalité
potravy (Anderson et al. 1979, Inoda 2009) a teploté (Angilletta et al. 1994, Forster et al.
2012). Velké mnozstvi praci zkoumalo vliv téchto zakladnich faktort, pomérné malo z nich
se vsak zabyvalo vodnim hmyzem a prakticky zadna z nich se nevénovala vodnim brouktim.
Sledovani vyvoje, pfezivani ¢i reprodukce vodniho hmyzu Vv zavislosti na teploté totiz
pfinasi mnohé praktické piekazky. VétSina druhtt hmyzu se vyznacuje pomérné vysokou
vnitrodruhovou variabilitou ve velikosti t€la (Stoks et al. 2013), z ¢ehoz plyne, ze pii méfeni
jednotlivych charakteristik jedinci daného druhu mohou byt vysledky zkresleny
individualnimu rozdily mezi jedinci. Nadto vodni hmyz nepatii k Casto chovanym
modelovym organismlim a V pritbé¢hu experimentl Casto dochazi k vysoké mortalité jedincii
v disledku chovu v suboptimalnich podminkéach.

Pokud jde o potapniky, jejich chov a ziskavani rozmnozujicich se jedincti jsou pomérné
naro¢né (Inoda et al. 2007). V ramci mé diplomové prace se podaiilo chovat jedince A.
canaliculatus od 1. larvalniho instaru a poskytnout jim vhodné podminky, pii kterych jsou
schopni dokonc¢it vyvoj v riiznych podminkéch prostfedi. Metodika této prace tak mlze byt
vyuzita V budoucim vyzkumu ekologie a fenotypové plasticity vodnich broukii. Tato prace
pfinasi prvni ucelené experimentalni vysledky o tom, jak teplota a mnozstvi potravy
ovliviiuji jejich rust a vyvoj. Zjisténé vysledky jsou z velké ¢asti v souladu s hlavnimi
koncepty popisujicimi vliv teploty a mnoZstvi potravy na rlst a vyvoj vodniho hmyzu a
dalsich ektotermnich zivocichti. Hlavni pfinos mé prace spociva piedev§im v tom, Ze jsem
vliv obou faktori zkoumala zaroven a sledovala jsem fenotypovou plasticitu vétsiho poctu
potencidlné vyznamnych znaki. Mé vysledky tak pfispivaji k poznani zakonitosti spojenych
srustem a vyvojem vodniho hmyzu. Tyto poznatky mohou byt cenné pro dalsi studium
vyznamu fenotypové plasticity pii odpoveédich organismil na zmény prostiedi ve vodnich

ekosystémech.
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Obrazek 21: Samice Daphnia cucullata (vlevo) and Daphnia longispina

(vpravo) (Woltereck, 1909: s. 114 in Sarkar, 1999)
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Obrazek 23: Samice (vlevo) a samec (vpravo) potapnika Acilius canaliculatus (autor: Eduard Berlov).

Obr. 24: Zivotni cyklus potapnika Acilius canaliculatus; A = larva 1. instaru, B = larva 2. instaru, C = larva 3.

instaru, D = kukla (vlastni fotografie).
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Obrazek 26: Chov 2. a 3. instarti A. canaliculatus béhem vlastniho pokusu v termoskftinich. Vlevo: 2. instary.
Vpravo: 2. a 3. instary.
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Obrazek 28: Zptisob méfeni jednotlivych télnich ekt larev a dospélctt A. canaliculatus (viz ¢ervené usecky).
Horni a prostfedni fada = 2. instar, spodni fada = dospé€lec. Horni fada zleva doprava: délka hlavy, Sitka hlavy,
délka stitu; prostfedni fada: délka stehna, délka holen€, délka posledniho zadeCkového ¢lanku; spodni fada:
délka a $iika téla a Sitka $titu (vSe v jednom snimku), $ifka hlavy a délka stehna.
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Tabulka 9: Mortalita v jednotlivych skupinach v roce 2012. Vysvétlivky zkratek skupin: L =14 °C, M =17 °C,

H =20 °C, F = plna potrava, R = redukovana potrava

Vyvojova Skupiny
stadia LR LF MR MF HF HF
L2 24 22 27 27 27 27
L3 17 16 15 19 17 25
KK 11 12 4 8 5 16
Dospélo 9 7 3 4 4 10
Mortalita 62 % 68 % 89 % 85 % 85 % 63 %

Tabulka 10: Primérné doby vyvoje jednotlivych vyvojovych stadii v roce 2012 ve dnech se smérodatnou
odchylkou. L2 = 2. instar, L3 = 3. instar. Vysvétlivky zkratek skupin viz Tabulka 9.

Skupiny Vyvojova stadia
L2 L3 Kukla
LF 8,6 0,5 12,8+1,9 283+1,4
LR 10,8 £2,7 184+1,9 279+1,5
MF 6,8+0,5 11,8+1,6 18,3+1,0
MR 7.9 +2,1 15,032 18,0+ 1,0
HF 4,6 +0,5 10,7+ 1,8 14,7+ 0,5
HR 5,8+1,9 11,6 £3,0 15,3+0,5
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Tabulka 11: Pfehled primérnych velikosti a smérodatnych odchylek jednotlivych télnich ¢lankd [pm] z experimentu v roce 2013. Vysvétlivky: L1 = 1. instar, L2 = 2. instar,
L3 = 3. instar. Vysvétlivky zkratek skupin viz Tabulka 9.

Méieny télni ¢lanek u Skupiny
jednotlivych instara LE LR ME MR HE HR
L1 1184 +20 1176 + 14 1189 +22 1192 +29 1181 +29 1186 + 24
Sivka hlavy L2 1705 = 35 1716 + 22 1713 + 42 1723 £33 1702 + 39 1729 +23
L3 2391 + 47 2438 + 135 2362 + 84 2365 + 70 2339476 2354 + 53
L1 1443 + 35 1458 + 35 1461 + 34 1470 + 26 1440 + 42 1459 + 28
Délka hlavy L2 2138 + 67 2171 +36 2178 £ 51 2198 +51 2181+ 58 2208 + 45
L3 3122+ 87 3060 + 95 3118+ 51 3149 + 97 3103 + 81 3089 + 83
L1 1515 + 40 1540 + 49 1536 + 53 1531 = 41 1522 + 48 1541 + 42
prgc‘?:"‘rzxu L2 2442 + 67 2454 + 74 2438 + 68 2416+ 71 2376 + 90 2398 + 69
L3 3356+ 75 3349 + 83 3358 + 74 3354+ 86 3303 + 110 3045 + 83
Délka L1 1798 + 38 1792 + 56 1792 + 43 1800 = 44 1777 = 61 1800 + 32
zadetkového L2 2599 + 50 2597 + 85 2604 + 76 2610 + 61 2572+ 96 2633 + 55
Cliinku L3 3672 + 93 3608 + 109 3669 + 110 3708 + 121 3584 + 138 3641 + 107
L1 843 + 20 843 £ 22 848 £ 21 845 £ 13 838 £ 18 842 + 14
Délka stehna L2 1317 + 36 1327437 1318 + 43 1334+ 33 1306 = 43 1341 25
L3 2017 +91 2052 + 41 2057 + 68 2080 + 54 2027+ 76 2024 + 61
L1 683 = 16 680 + 22 636+ 17 684 = 11 675+ 17 683 £ 13
Délka holené L2 1023 = 51 1025 = 30 1020 £ 30 1030 =27 1012 = 34 1037 21
L3 1512+ 111 1512+ 57 1511 =61 1520 + 42 1519 = 54 1486 = 56
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Obrazek 29: Korelace délky stitu 1. instaru (thrsL1) s velikostmi télnich ¢lankd 2. instaru. Vysvétlivky: thrs =
délka stitu, hw = $itka hlavy, hl = délka hlavy, abd = délka posledniho zade¢kového ¢Elanku, hfem = délka
zadniho stehna, htib = délka zadni holené¢.
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Obrazek 30: Korelace délky §titu 1. instaru (thrsL1) s velikostmi télnich ¢lank 3. instaru. Zkratky viz obr. 28.
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Obrazek 31: Vliv teploty na velikosti t&Inich ¢lankd 2. instaru. Zkratky viz obr. 28. Cisla oznaéuji jednotlivé
experimentalni teploty ve °C.
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Obrazek 32: Vliv teploty na velikosti t&lnich ¢lankd 3. instaru. Zkratky viz obr. 28. Cisla oznaéuji jednotlivé

experimentalni teploty ve °C.
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Obrazek 33: Zavislost velikosti télnich ¢lanku 2. instaru na pohlavi. Zkratky viz obr. 28. F = samice, M =
Samec.
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Obrazek 34: Zavislost velikosti t€lnich ¢lankd 3. instaru na pohlavi. Zkratky viz obr. 28 a 33.
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