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Dispersal is a life-history trait with a fundamental influence on individual fitness and
metapopulation dynamic. This work is a review of scientific literature on this topic.

My goal was to summarize the current findings regarding the dispersal of terrestrial
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1 Uvod

Z demografického i evoluéniho hlediska je pro pochopeni popula¢ni dynamiky druhu dilezita
znalost chovani jedinct v prostoru. Pro moznost kolonizace novych uzemi, udrZeni
prosperujicich populaci a pieziti jedincti v riznorodém prostiedi je diilezita schopnost aktivniho
nebo pasivniho pohybu mezi body v krajiné. Pomérné dobie prostudovana je naptiklad migrace,
pii které se zivocichové v ramci jedné, ¢i vice generaci periodicky piesouvaji mezi dvéma a
vice lokalitami. Pohyb, jenz nemusi byt periodicky a zarovenn ma vliv na genovy tok, je zivotni
znak, ktery nazyvame rozptyl nebo také disperze (angl. dispersal, Ronce 2007). Pojem disperze
mize byt také pouzit ve vyznamu rozmisténi jedinct ¢i populaci v prostoru (angl. dispersion,
Tkadlec 2008), avsak disperzi v tomto slova smyslu jsem se v této praci nezabyvala.

Disperzi u obratlovct rozlisujeme podle jejiho charakteru na dvé nasledujici kategorie. Natalni
disperze (angl. natal dispersal) je pfesun z mista narozeni na misto prvniho rozmnozovani.
Rozmnozovaci disperze (angl. breeding dispersal) je pak piesun z mista piedeslého
rozmnozovani na misto nasledujiciho rozmnozovani (Howard 1960, Greenwood 1980). Tyto
dva typy disperze jsou na sobé ¢astecné nezavislé a Casto byvaji ovlivnény odlisnymi faktory
(\Végvari et al. 2018). Je-1i rozmnozovani nasledujici po disperzi uspésné, disperzi oznacujeme
jako efektivni, nebo také jako genetickou, protoze v jejim dusledku dochézi ke genovému toku.
Hrubou neboli ekologickou disperzi pak rozumime vSechny pfesuny na nové misto
rozmnozovani, bez ohledu na jeho tispésnost (Greenwood 1980, Johnsson & Gaines 1990).

Vétsina obratloveli podstoupi natalni disperzi nedlouho po dosazeni samostatnosti, ¢asto jeste
jako juvenilni jedinci (Howard 1960, Greenwood 1979, Dobson 1982). Vyjimkou jsou druhy,
u nichZ se vyvinula kooperativni reprodukce, jako tfeba sojka ktfovinna (Aphelocoma
coerulescens). U tohoto druhu zustavaji nékteti mladi jedinci s rodici i nékolik let po dosazeni
samostatnosti (Suh et al. 2020). Podstoupi-li jedinec disperzi a vzdalenosti, jakou pii ni urazi,
rozhoduje mnoho faktort. Obecné je miizeme rozdé€lit na individuélni pfic¢iny jako pohlavi, v€k
nebo osobnostni vlastnosti jedince (Greenwood 1980, Dingemanse et al. 2003, Trochet et al.
2016) a vlivy prostiedi (Howard 1960, Santini et al. 2013). AZ donedavna piitom existovalo
presvédéeni, ze sklony k disperzi nebo filopatrii se u jedinci projevuji nahodné. Pozadi
disperze, jeji evoluce a dopady na populace jsou ale komplikovangjsi, nez se jesté pred par
desitkami let mohlo zdat (Clobert et al. 2004).

Pro pochopeni komplexnich mechanismu a dasledku disperze je dulezitym faktem, ze Ize tento
proces rozdélit na nékolik specifickych fazi. Standardné jsou rozliSovany ti, a to emigrace,
tranzice a imigrace. Kazda z téchto fazi je ovliviiovana riiznymi faktory v rizné intenzité. Podle
Matthysena (2012) maji napiiklad interakce s pfibuznymi nejvétsi vliv na fazi emigrace.
Struktura krajiny pak ze vsech fazi nejzasadnéji ovlivituje tranzici a na imigraci ma ¢asto silny
vliv denzita cilové populace. Specifika jednotlivych fazi disperze a zptisob, jakym rizné faktory
pusobi, se mohou zasadné¢ lisit mezi jednotlivymi taxony (Matthysen 2012). O to dulezit&jsi je
mit na paméti, ze vysledky vyzkumi ¢asto nelze generalizovat na cely proces disperze.



2 Disperze v evolu¢nim kontextu

2. 1 Ultimatni pticiny disperze

Disperze je velmi komplexni zivotni znak, ktery pravdépodobné vzniknul pod selekénim
tlakem vétsiho poctu ultimatnich pficin. Pisobeni riznych ultimatnich mechanismi se mezi
druhy lisi v zavislosti na jejich dalSich Zivotnich znacich (Bowler & Benton 2005). Mezi
faktory, jez jsou spojené s evoluci riznych strategii disperze, spadaji ztraty zdatnosti (angl.
fitness) zpusobené inbreedingem (jinak také nazyvané inbredni deprese) a outbreedingem,
kompetice mezi piibuznymi jedinci a environmentalni stochasticita (Johnson & Gaines, 1990,
Guillaume & Perrin 2006).

Pfi snaze o vysvétleni evoluce disperze vzniklo mnozstvi teoretickych modelii. Ve své praci
Johnsson & Gaines (1990) tyto modely rozdélili do dvou hlavnich skupin. Prvni z nich jsou
modely zaloZené na skupinové selekci. Disperze je v nich chapana jako pfileZitost pro slabsi
jedince, ¢i projev altruismu v podobé pienechani zdroju ostatnim. Tyto modely vznikaly hlavné
Vv 60. letech a na rozdil od druhé skupiny maji malou podporu v empirickych datech. Druhou
skupinou jsou modely zkoumajici selekci na individudlni trovni. Ty se zabyvaji vlivem
piibuznosti, inbreedingem a outbreedingem a proménlivosti prostfedi (Johnsson & Gaines
1990). Do této skupiny fadime vétSinu teoretickych modelt disperze vznikajicich i v dnes$ni
dobé (napft. Travis et al. 2012).

V nékterych piipadech je t€¢zké rozliSovat mezi vlivy jednotlivych selekénich faktort a urcit tak
hlavni silu stojici za evoluci disperze a jeji podoby u daného druhu. Naptiklad projevy tendenci
vyhybat se inbreedingu a tendenci k uniku pfed kompetici s ptibuznymi jedinci jsou si velmi
podobné (Bowler & Benton 2005, Ronce 2007). Jejich podobnost spociva predevsim v tom, ze
oba tyto procesy mohou byt pficinou vzniku rozdilt v disperzi mezi pohlavimi. K uniku pted
inbreedingem totiz staci, rozptyli-li se pouze zastupci jednoho pohlavi a zastupci pohlavi
druhého zustanou filopatricti. P¥i kompetici s ptibuznymi jedinci je situace podobna, zvlasté
jedna-li se o konkurenci v rozmnozovani. V obou ptipadech je pak podminkou pro redlny vliv
na evoluci disperze, aby k rozmnozovani doslo az po emigraci z mista narozeni (Li & Kokko
2019).

2. 2 Evoluéni disledky disperze

Disperze je dnes vnimana jako klicova sou¢ast metapopula¢ni dynamiky (Abbott 2011). V ¢em
tedy tkvi jeji zasadni vliv na ekologii a evoluci druhti? Odpovéd’ spociva v genovém toku mezi
dil¢imi populacemi a piipadné kolonizaci novych uzemi. Zavisi pak na vlastnostech
jednotlivych populaci a na intenzit¢ imigrace a emigrace, jakym zplsobem disperze
metapopulaéni dynamiku ovlivni (Clobert et al. 2004, Garant et al. 2007, Ronce & Clobert



2012). Disperze obratlovctl je navic v nékterych piipadech piispiva k rozsifovani semen rostlin
(Almeida-Neto et al. 2008)

Jednim ze zasadnich pfinost disperze pro jednotlivé populace je tzv. zachranny efekt (angl.
rescue effect, Brown & Kodric-Brown 1977). Vede K pfinosu nové genetické informace do
populaci, které se ocitly v evoluéni pasti a omezena geneticka variabilita je sméfuje Kk extinkci
(Brown & Kodric-Brown 1977, Clobert et al. 2009). Zachranny efekt je dilezity pro udrzeni
malych populaci na izolovanych mistech, jako jsou ostrovy nebo vysokohorska udoli. S mirou
izolovanosti populace vsak klesa pravdépodobnost imigrace a pravdépodobnost lokalni
extinkce narusta (Brown & Kodric-Brown 1977).

Disperze mezi populacemi také do ur¢ité miry mize branit speciaci. Vlivem imigrace dochazi
k nafedéni genového fondu populace a udrzovani podobnosti s populaci zdrojovou (Ronce &
Clobert 2012). Zalezi pak na intenzit¢ disperze a také dalSich faktorech, jestli vlivem
izolovanosti populace dojde ke vzniku nového druhu. K alopatrické speciaci vede vzajemna
izolace populaci né&jakou geografickou bariérou. V takové situaci dochazi k minimalni nebo
nulové disperzi jedinci z jedné populace do druhé. Pikladem muze byt bohatost komunit
pévcl v Amazonii, jedné z druhové nejpestiejSich oblasti svéta. Na vznik takové druhové
bohatosti ukazuje vice faktorti, mezi které patti pfitomnost fyzickych prekazek, jako jsou koryta
veletokt, a nizsi schopnost disperze zivocichu pies takovéto piekazky (Crouch et al. 2019).
Naopak z historickych zaznamu vyplyva, ze zvySena mira disperze mohla v minulosti vést u
nekterych dnes jiz vyhynulych karnivornich Zivocicht k vétsi diverzifikaci. Pfi¢ina je vSak
nejasna (Faurby et al. 2019). Vysvétleni toho, Ze po sobé 1épe dispergujici skupiny zanechaly
vice vyvojovych linii, mtize byt takové, ze populace druhi s lepsi schopnosti disperze dokazaly
kolonizovat vice rozliénych tizemi, ¢imz vzniknulo mnozstvi riznych pozadavkt na adaptace.
Divodem zdanlivé vétsi diverzifikace, ale mize také byt vyssi mira extinkce skupin s mensi
schopnosti disperze (Carrillo et al. 2020).

2.3 Naklady spojené s disperzi

Aby Zivocichové mohli disperzi podstoupit a vyuzit tak jeji pfinosy, je nutné podstoupit urcita
rizika, ktera jsou s ni spojena. Potencialni nevyhody disperze mizeme shrnout do ¢tyi kategorii.
I zde plati, Ze je dlleZité rozliSovat mezi jejimi jednotlivymi fazemi, jelikoz se naklady v kazdé
fazi mohou lisit. Prvni z nevyhod disperze je zvySené riziko umrti daného jedince. V tomto
piipadé je nejkritictéjsi faze prfechodu, kde je kromé predace Castou pficinou imrtnosti i lidska
¢innost a jiné dusledky pobytu v neznamém prostiedi (Clobert et al. 2004, Bonte et al. 2011).
Dalsi nevyhodou je ztrata znamého prostfedi a nasledné ztizené podminky pii kompetici
s filopatrickymi jedinci v nové lokalité. Treti kategorii jsou ztraty vyhod plynoucich
z kooperace mezi piibuznymi jedinci a ztrata socidlni trovné. Posledni z nich je ztrata
prilezitosti a casu, ktery mohl byt vynalozen naptiklad na shanéni potravy (Handley & Perrin
2007, Bonte et al. 2011). Disperze u samcti migrujicich druhti ptakt mize, kvuli ztraté znamého
prostiedi, ztizit obstaravani potravy Ci ziskani partnerky. Imigrace do nové oblasti mize také



vést k vétsimu poctu agresivnich setkani (Morton et al. 1992). Nevyhody z disperze Casto
plynou jen pro cast jedinci. Napiiklad samci stfizlika venezuelského (Campylorhynchus
nuchalis) vlivem disperze ziskali horsi socialni postaveni v nové skuping, zatimco samice si
diky disperzi v socialnim postaveni polepsily (Yaber & Rabenold 2002). Kviili komplikacim s
vyhodnocenim fitness dispergujicich jedincti (mensi $ance opétovného odchytu ¢i pozorovani)
mize byt navic negativni vliv disperze nadhodnocovan (Doligez & Part 2008).



3 Zavislost disperze na vlastnostech jedince

V ramci druhu se od sebe jedinci odlisuji riznymi vlastnostmi a pravé jejich individualita ma
Casto za nasledek variabilitu v chovani pfi disperzi (Delgado et al. 2010). Kvili proménlivosti
faktorti prostiedi je navic ¢asto vyhodna fenotypova plasticita disperze (Murren et al. 2001,
napi. Jablonszky et al. 2020). Nékteré vlastnosti jedince jsou v§ak neplastické a vytvareji zaklad
pro pusobeni vlastnosti plastickych, jako je chovani. Mezi neplastické vlastnosti patii
nejprobadangjsi individualni korelaty spojené s disperzi, kterymi jsou pohlavi a stafi jedince
(Clobert et al. 2009).

3. 1 Pohlavi

Rozdily v disperzi zaloZzené na pohlavi jsou u obratlovci velice Casté. U mnozstvi druhti jedno
Z pohlavi disperguje Castéji, pripadné na vétsi vzdalenosti. Tyto rozdily jsou zaloZené na
odlisnych ziscich (angl. benefits) a nakladech (angl. costs) na disperzi pro samce a samice. Na
zakladé¢ rozdilu ve vyplaté (angl. trade-off) tak vznikly u obratlovcl obecné vzorce zavislosti
disperze na pohlavi (Clobert et al. 2004). V ptipad¢ ptakt je disperze vyrazné Castéji
pozorovana u samic (Greenwood 1980, Végvari et al. 2018). Napiiklad samice sykory konadry
(Parus major) urazily pii natalni disperzi 643 + 376 m (prumér = SD) a samci 498 + 310 m
(Dingemanse 2003). V piipad¢ lejska bélokrkého (Ficedula albicollis) ptekonaly samice pti
rozmnozovaci disperzi v priméru 290 m a samci 235 m (Kral & Bicik 1990). Naopak u savct
pievazuje disperze sam¢i (Dobson 1982, Trochet et al. 2016), jako v piipadé medvéda hnédého.
Zatimco pro ptaky byl tento rozdil mezi pohlavimi Vv drtivé vétSiné novych studii potvrzen, u
savcu byla zjiSténa vétsi variabilita (Handley & Perrin 2007). Ptikladem savct, u nichz
navzdory obecné tendenci Castéji disperguji samice, jSou bélozubka tmava (Crocidura russula,
Favre et al. 1997), ¢i pistucha pika (Ochotona princeps, Smith 1974). Pta¢im druhem, kde
namisto samic podstoupi delsi disperzi samci je naptiklad drop velky (Otis tarda, Alonso &
Alonso 1992). Rozdily v disperzi mezi pohlavimi navic u mnoha druhi téméf neexistuji. Bylo
tomu tak naptiklad u srnce obecného (Capreolus capreolus). V ptipadé srnce pii natalni
disperzi nehralo roli pohlavi jedincii, ale spise jejich kondice a vlastnosti prostredi (Debeffe et
al. 2012). Také u nomadskych druht ptaka, kteti musi putovat za fluktuujicimi zdroji, pohlavi
jedinct sklony k disperzi pravdépodobné neovliviiuje (Greenwood & Harvey 1982).

Pro plazy existuje Kk této problematice relativné malo dat, ale jsou znamy napiiklad piipady
prevazujici saméi disperze u hada Stegonotus cucullatus (Dubey et al. 2008) a u krokodyla
Crocodylus johnstoni (Tucker et al. 1998). U obojzivelniki byly pozorovany vsechny typy
zavislosti disperze na pohlavi (Wang et al. 2012), sam¢i disperze u skokana hnédého (Rana
temporaria, Palo et al. 2004), sami¢i disperze u zaby hvizdalky pénodéjné (Physalaemus
pustulosus, Lambert et al. 2003) a individualni disperze bez ohledu na pohlavi u mloc¢ika
popelavého (Plethodon cinereus, Cabe et al. 2007).

Jednim z vysvétleni vzniku rozdila v disperzi mezi samci a samicemi je snaha vyhnout se
inbreedingu, neboli pfibuzenskému kiizeni. Nejucinnéjsi strategii, jak inbreedingu zabranit, je
stoprocentni disperze jednoho a filopatrie druhého pohlavi (Perrin & Goudet 2001). Ptikladem



obratlovce, u kterého byla pozorovana stoprocentni natalni disperze samic a stoprocentni
filopatrie samct je tetfivek obecny (Tetrao tetrix, Warren & Baines 2002). Dal§im zivo¢ichem,
ktery ¢astecné blizi této situaci je netopyr vakovy (Saccopteryx bilineata). U tohoto druhu jsou
samci filopatricti, natalni disperzi podstoupilo 55 % jedinct, zatimco V piipad¢ samic to bylo
96 %. Tim, Ze misto narozeni opusti samclim piibuzné samice a nahradi je samice, které nejsou
blizce pribuzné, je v prvni fadé zabranéno pafeni otce s dcerami (Nagy et al. 2007). Tento
mechanismus je u¢inny hlavné pro druhy, jejichz zastupci nedokazi rozeznat ptibuzné a
jednoho pohlavi. Pokud je pohlavné-specificka disperze u téchto druhd zjisténa, mize byt
zpusobena jinou pfi¢inou nez snahou minimalizovat inbreeding (Handley & Perrin 2007). Vétsi
roli inbreedingu jako motoru pro vznik rozdili v disperzi mezi pohlavimi ale nepodpofil
napiiklad model Guillauma a Perrina (2006).

Jedna z nejrozsifenéjsich hypotéz o rozdilné disperzi mezi pohlavimi je zaloZena na parovacich
systémech (angl. mating systems) a zptsobu, jakym si samci ptaki a saveu zajist'uji pristup k
samicim. U ptaku je pro samce Castéjsi strategie obrany zdrojii @ monogamie, zatimco u savci
dominuje strategie obrany samic a polygynie. U monogamnich zvifat je v porovnani
s polygynimi niz§i kompetice o partnery a v&tsi kompetice o zdroje. Proto, diky znalosti
prostiedi umoznujici efektivnéj$i vyuziti zdroju a lepsi obranu teritoria, je pro pta¢i samce
vyhodnéjsi filopatrie a disperguji tedy samice (Greenwood 1980). Podobné je tomu u
monogamnich savct (Wolff 1993). Podle jedné z hypotéz nastal piesun z pievazné samci na
prevazné samici disperzi prave kvuli vzniku monogamie (Trochet et al. 2016).

U polygynnich savct je totiz situace odlisna. Vzhledem ke snaze samct ziskat piistup k vice
samicim je U nich sexualni kompetice siln€jsi nez u samic. Z toho mize vyplyvat vétsi tlak na
disperzi kompeti¢né slabsich samcii. Pro samice je diky mensi kompetici o partnera vyhodné&;jsi
filopatrie, ktera jim poskytuje lepsi znalost zdroju v oblasti (Greenwood 1980, Dobson 1982).
V nékterych piipadech je pro savci samce v ramci kompetice o samice vyhodna kooperace
S ptibuznymi samci, ktefi pak zlstavaji filopatri¢ti a disperguji samice. (Handley & Perrin
2007). Dalsimi moznymi faktory, které rozdilnou disperzi samcti a samic u savci mohou

Mrwe e

zapfic€init, jsou typ rodi¢ovské péce a sexualni dimorfismus (Trotchet et al. 2016).

Dal$im moznym vysvétlenim pro vznik zavislosti disperze na pohlavi jsou rozdily v pééi o
potomstvo. Pokud jedno z pohlavi vklada do péée 0 potomstvo (napi. sezeni na vejcich, kojeni
mlad’at) méné¢ Casu a usili, mize si dovolit tyto usetiené zdroje investovat do rozmnozovani
s vice partnery. Pocet potencialnich partnert je ale na daném uzemi omezeny. Proto musi po
né&jaké dobé hledat partnery ve vzdalengjsich oblastech a podstoupit tak disperzi (Végvari et al.
2018).

Vliv na vznik pohlavné zavislé disperze mize mit i geneticka architektura. K této moznosti,
kterou Greenwood (1980) ve své praci zavrhnul jako nevyhovujici, se vraceji Brom et al.
(2018). Pro model, ktery navrhli, je rozhodujicim ptedpokladem dédivost (angl. heritability)
disperze a umisténi ptislusnych gend na pohlavnich chromozomech. Pokud se totiz geny pro
disperzi nachazeji na pohlavnich chromozomech, bude disperze spojena s genetickym urc¢enim
pohlavi. Heterogametickym pohlavim savct jsou samci s chromozomy XY, kdezto u ptakd,
vétSiny plazl a obojZivelnikd jsou to samice s chromozomy ZW. Z téchto systému vyplyva
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specificky vzorec piibuznosti v ramci pohlavnich chromozom a jejich asymetricka distribuce
v populaci. Sourozenci s Y (W) chromozomem budou mit vice identickych tsekit DNA kvuli
identité¢ podle pivodu (angl. identity by descent). To vede k ptedpokladu snahy uniku pted
kompetici s pribuznymi a vétsi disperze heterogametického pohlavi. Tento piedpoklad je ale
platny hlavné¢ pro monogamni systémy, pro ostatni rozmnoZovaci systémy je to systém
komplikovanéjsi (Brom et al. 2018).

3. 2 V¢k a zkusenost jedince

Veék jedince je ve vztahu k disperzi dilezity faktor. Cast&jsi je disperze mladsich, vétsinou jesté
juvenilnich jedinct pfi natdlnim typu disperze. Na rozdil od natalni disperze se rozmnoZzovaci
disperze vzdy tyka pohlavné dospé€lych jedinci, jak jiz vyplyva z jeji podstaty. Obecné platnym
jevem také je, Ze v ramci natalni disperze mladi jedinci ¢asto urazi vétsi vzdalenosti nez starsi
jedinci pfi rozmnoZovaci disperzi. (Dobson 1982, Paradis et al. 1998). Vyrazné rozdily v
disperzi mezi vékovymi kategoriemi jsou pak patrné predev§im u druhu, jejichZ zastupci
obycejné v juvenilnim véku podstupuji natalni disperzi a po usazeni na nové lokalit¢ projevuji
silnou fidelitu (Greenwood & Harvey 1982). Takovym druhem je naptiklad ¢ap bili (Ciconia
ciconia), u n¢hoz byla fidelita u dospélct zjisténa v 79,6 % ptipadi. Tato pomémné vysoka
vérnost hnizdisti navic roste s vékem (Vergara et al. 2006).

Opozdéna natalni disperze, jinymi slovy setrvani v misté narozeni po dosazeni dospélosti, je
vyhodna naptiklad pro kooperativni druhy ptaka. U sojky kiovistni (Aphelocoma
coerulescens), pro kterou je typicka pomoc starSich potomku pii hnizdéni rodi¢u, roste u obou
pohlavi pravdépodobnost disperze spolecné s jejich vékem. Pfi natalni disperzi u tohoto druhu
se jedinci mladsi jednoho roku Se Vv porovnani s jedinci star§imi usazovali az o nékolik tisicti
metrl dale od rodného teritoria. To mohlo odrazet jisté vyhody spojené s opozdénou disperzi,
jako je moznost usadit se ve znamém prostiedi nebo mensi naklady na tranzici. Setrvani
v rodném teritoriu bylo vyhodnéjsi pro samce, ktefi jsou u tohoto druhu teritorialni. Setrvanim
V teritoriu vlastniho otce mohou samci zvysit svou Sanci na zdédéni tohoto teritoria po jeho
smrti (Suh et al. 2020). Dalsi vyhodou opozdéné disperze muze byt naptiklad lepsi ochrana
pred predatory nebo snazsi ziskavani potravy (Tkadlec 2008).

Stari jedince odrazi mimo jiné i mnoZzstvi Casu, jez mél na ziskani zkuSenosti s prostfedim
(Matthysen 2012). Pti disperzi tak mize mit stafi pozitivni vliv na pfezivani. Napiiklad samctim
lejska bélokrkého, kteti se vylihli pozdéji v sezéné, se s rostouci vzdalenosti prekonanou pii
disperzi snizovalo pfezivani v nasledujicim roce. Naopak prezivani samcu, kteti se vylihli na
zacatku sezOny, délkou natalni disperze ovlivnéno nebylo. Tento rozdil nebyl zptisoben kondici
jedinct, ale pravdépodobné rozdilem mezi mladSimi a starSimi samci ve znalosti prostredi.
Diive vylihnuti jedinci migrujicich druhi maji totiz pted odletem na zimovisté vice Casu
prozkoumat okoli (viz podkapitola 3.6.3 Exploracni chovéni). Vétsi umrtnost pozdéji
vylihnutych a tedy mladsich samci, kteti se vice vzdalili svému rodnému teritoriu, tak mohla
byt zptisobena neznalosti prostiedi (Pért, 1990). Staii a S nim spojené zkusenosti s prostredim
také mohou ovlivnit, jestli se jedinclim lejska bélokrkého vyplati na daném misté zistat nebo
ho opustit. Pfemistovaci experiment z lokality ve Svédsku ukézal, ze fidelita se vyplatila
piedev§im samciim i samicim star§Sim dvou let, kteii jiz méli s hnizdénim na dané lokalité
zkuSenosti. Ptaci odchyceni v budkach v dobé pfed hnizdénim byli premisténi do jiné budky ve
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vzdalenosti do Sesti kilometri. Ro¢nich jedinct se do ptivodni budky vratilo o zhruba 30 %
méné neZ jedincu starSich (Part, 1995). Nabizi se vysvétleni, Ze mladym jedincim bez
zkuSenosti se nevyplatilo investovat zdroje do navratu do jimi plivodné zvolené lokality, se
kterou neméli diivéjsi zkusenosti a kterd pro n¢ z toho divodu nebyla piilis hodnotna.

3. 3 Disperzni syndromy

V souvislosti s konkrétni podobou disperze je mozné urcit fenotypové vlastnosti, které s ni
souvisi. K takovym vlastnostem patii naptiklad velikost kiidel, agresivita, hladina hormoni
nebo v€k prvniho rozmnozovani. Jako disperzni syndrom (angl. dispersal syndrome) je
oznacovana takovato vlastnost, které souvisi s disperzi a v niz se dispergujici jedinci 1isi od
jedinct nedispergujicich. Definovat disperzni syndromy, které by byly univerzalni je v drtivé
veétsSing piipadl nemozné, a proto byvaji definovany prevazne na urovni populaci. O tom, jaky
fenotyp budou mit jedinci, kteti podstoupi disperzi, rozhoduji totiz krom¢ individudlnich
vlastnosti i faktory prostiedi. Disperzni syndromy je proto mozné stanovit jen do ur¢ité miry a
za definovanych podminek prostfedi (Ronce & Clobert 2012). Piiklad disperzniho syndromu
byl zjistén tieba u srnce obecného (Capreolus capreolus), u néhoz fenotypové vlastnosti
koloucht jako sklon k explora¢nimu chovani, tolerance stresu a vyssi mobilita souvisely se
siln€j8im sklonem k natalni disperzi (Debeffe et al. 2014).

3. 4 Morfologie a kondice

Lepsi kondice nebo specifické télesné proporce mohou pro jedince znamenat vyhodu pfi
kompetici na misté jeho dosavadniho vyskytu, mohou ale byt vyhodné i pti disperzi. Z tohoto
divodu mize byt zavislost disperze na téchto faktorech jak pozitivni, tak i negativni (Bowler
& Benton 2005). Vztah mezi morfologickymi vlastnostmi jedince a disperzi zavisi mimo jiné
na jeho pohlavi a na environmentalnich a socialnich podminkach prostiedi (van Overveld et al.
2014, Camacho et al. 2019). Naptiklad u pévct bylo zjisténo, ze rizné morfologické vlastnosti,
jako velikost nebo véha jedince, mély vliv na disperzi piedevsim u samcii (Péart 1995, Nevoux
et al. 2013, Camacho et al. 2019). Jednim z nich byl lejsek ¢ernohlavy (Ficedula hypoleuca),
na jehoz prikladé Ize ilustrovat vztah mezi velikosti téla, podminkami prostfedi a disperzi.
Velikost téla uréena délkou tarzu méla vliv na disperzi pouze v ptipadé samci lejska z noveé
kolonizované nesaturované lokality. Samci, ktefi z lokality v priabéhu let emigrovali, byli
v priméru vEtsi nez filopatri¢ti samei. To mohlo souviset s jejich lepsi schopnosti konkurence
o hnizdni piilezitosti. S nartstajici denzitou se ale rozdily ve velikosti dispergujicich a
filopatrickych samcii zmensovaly. Na lokalité, ktera byla v pocatcich kolonizace zdrojovou a
predpokladala se u ni denzita blizka saturaci, nebyl velikostni rozdil mezi samci v souvislosti
s disperzi znatelny (Camacho et al. 2019).

Pro ptaky je dulezity také tvar kiidla, ktery souvisi se schopnosti letu. Druhy s vétsi relativni
plochou kiidla jsou efektivnéjsi pii piekonavani vétsich vzdalenosti a piekazek v krajiné
(Sheard et al. 2020). Efektivita letu pak pozitivné koreluje s délkou natalni disperze (Claramunt
2021). Dalsim ptikladem vztahu mezi disperzi a morfologii koncetin je mlo¢ik nachovy
(Gyrinophilus porphyriticus). Byla u néj zjisténa pozitivni korelace mezi délkou disperze a
délkou prednich koncetin, pficemz délka zadnich koncetin ani velikost t€la na disperzi nemély
vliv. Delsi piedni koncetiny pravdépodobné usnadiuji chiizi mlokt na sousi i pod vodou, ale
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zhorSuji schopnost plavani. Zda se tedy, Ze mloc€ici disperguji pfedevS§im chizi, pficemz
piekonavaji vzdalenosti v fadech jednotek az desitek metri, ale v extrémnich ptipadech mohou
piekonat i vice nez 500 m (Lowe & McPeek 2012, Addis et al. 2019).

Jako Casty ukazatel kondice voln¢ Zijicich obratlovci je pouzivana hmotnost jedince. Napiiklad
u jednoletych samci lejska bélokrkého se po experimentalnim premisténi vratili do ptivodniho
teritoria jedinci o relativné vétsi hmotnosti. U tohoto druhu je pfitom preferovanou strategii
filopatrie. Nabizi se proto vysvétleni, ze moznost navratu do pivodniho teritoria je spojena
s naklady, které si samci S niz§i hmotnosti nemohou dovolit vynalozit (Part 1995). Také studie
Delgado et al. (2010) ukazuje vliv kondice jedince na jeho disperzi, a to na piikladu vyra
velkého (Bubo bubo). V tomto piipadé¢ byla kondice ur¢ena pomoci kombinace hmotnosti,
velikosti téla a dalSich morfologickych znakl spojenych s lepsi fitness. Jedinci vyra velkého
Vv horsi télesné kondici byli pii hledani nového teritoria pomalejsi, volili pfimocafte;jsi trajektorii,
ktera je tak zavedla dale od rodného teritoria, pfiCemz maximalni naméfena vzdalenost byla
36,3 km. Hledani teritoria pfitom trvalo delsi dobu v porovnani s jedinci, kteti byli v dobré
kondici. Dobra télesna kondice byla tedy u tohoto druhu spojena s disperzi na kratsi vzdalenosti
(Delgado et al. 2010). Naopak u jestérky zivorodé (Zootoca vivipara) byla dobra télesna
kondice, vyjadiena jako vaha délena délkou téla, predpokladem pro silnéjsi sklony k disperzi
(Meylan et al. 2002, Cote & Clobert 2007).

Ptiklady vlivu individualni kondice na disperzi lze nalézt také u savct. Aronsson a Persson
(2018) zaznamenali rozmnoZovaci disperzi u né€kolika samic rosomaka. Zajimavé je, Ze tento
typ disperze je podle autorti u tohoto teritorialniho zvifete neobvykly. Samice, které opustily
své staré teritorium, byly ve vétSin€ pripadl uspésné pii odchovani mlad’at v roce predeslém i
nasledujicim po disperzi, coz podle autorii ukazuje na jejich dobrou kondici (Aronsson &
Persson 2018). U dalsiho vyrazné filopatrického druhu, rypose lysého (Heterocephalus glaber),
meéla zvifata podstupujici disperzi vétsi hmotnost a vétsi tukové zasoby (O'Riain & Braude
2001). T¢lesna hmotnost souvisela se sklony k disperzi i u srnce obecného. Jedinci s vétsi
hmotnosti méli vétsi pravdépodobnost, Ze disperguji a zarovei opoustéli rodné teritorium diive
nez jedinci s niz§i hmotnosti. V porovnani s jedincem vazicim 20 kg byl zacatek disperze 18
kg jedince opozdén asi o tyden (Debeffe et al. 2012).

3. 5 Hormony

Také fyziologické vlastnosti organismu maji zna¢ny vliv na disperzi obratlovcti. Hodné
pozornosti bylo vénovano predevSim steroidnim hormonim ze skupiny glukokortikoidl a
androgent (Dufty & Belthoff 2001). Glukokortikoidy se podileji na fizeni metabolismu,
napiiklad na mobilizaci energetickych rezerv, androgeny jsou pohlavni hormony ovliviiujici
napiiklad vyvoj pohlavnich znaki ¢i teritorialni chovani.

Belthoff a Dufty (1998) vytvorili model, ktery predpovida pozitivni vliv kortikosteronu na
aktivitu a nacasovani natalni disperze dvou druht vyrecka (Otus kennicottii a Otus asio).
Jedinci v lepsi kondici s véts§imi tukovymi zasobami pod vlivem kortikosteronu dispergovali,
zatimco jedinci s mensi tukovou zasobou pod vlivem tohoto hormonu jen zvysili svou aktivitu
pfi hledani potravy. Disperzi jedincii v lepsi kondici se navic pro zlistavsi snizila kompetice o
zdroje a bylo pro né€ snadngjsi ziskat potravu a zvétsSit své tukové zasoby do miry, ktera jim
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umoznila dispergovat. Autofi dodéavaji, Ze u téchto druhi nepfedpokladaji vliv pohlavnich
hormonti na natalni disperzi, protoze v dobé&, kdy disperguji, jsou jesté jejich gonady, které tyto
hormony produkuji, malo vyvinuté (Belthoff & Dufty 1998).

U mysi ¢tyipruhé (Rhabdomys pumilio) byl, na rozdil od zminénych zastupct rodu Otus, vliv
androgennich hormont na natalni disperzi zjistén. Testosteron disperzi tohoto druhu ovlivnil
nepiimo. Zvysené mnozstvi testosteronu souviselo s niz§i mirou projevu tizkosti a se zvysenou
aktivitou, potazmo vétsim riskovanim. To jsou vlastnosti, které zfejmé u tohoto hlodavce
souviseji se sklony k disperzi (Raynaud & Schradin 2014). V ptipad¢ sysla Beldingova
(Spermophilus beldingi) nebyl prokazan aktiva¢ni vliv testosteronu v dospélosti, ale vystaveni
samic vlivu tohoto hormonu v perinatalnim obdobi vedlo k vyrazné zméné v jejich chovani.
Testosteronem oSetfené¢ samice, které byvaji jinak u tohoto druhu siln¢ filopatrické, mély
vyrazné vetsi sklony k natalni disperzi nez samice kontrolni (Holekamp et al. 1984).

3. 6 Osobnost

V ptipad¢ nekterych druhti se od sebe jedinci vzajemné odlisuji i povahovymi rysy, jako je
agresivita, submisivita, socialita nebo smélost. Soubor téchto ryst je Casto oznaovan jako
personalita, neboli osobnost. Osobnost muze byt urcena geneticky i vlivem prenatalniho
prostfedi. Neni vsak jisté, jestli je geneticky predurcen i sklon k disperzi, nebo tento sklon
vznika az jako reakce riznych typt osobnosti na postnatalni prostiedi (Cote et al. 2010).

3. 6.1 Agresivita

Agresivita je soucasti osobnosti, ktera mize disperzi jak vyvolat, tak potlacit, a ktera ptisobi na
vnitrodruhové i na mezidruhové trovni (Cote et al. 2010). Pozitivni vztah mezi agresivitou a
sklonem Kk disperzi ukéazala studie provedena na populaci salasnika zapadniho (Sialia
mexicana). Samci, ktefi dispergovali byli agresivnéjsi nez filopatri¢ti samci. Navic agresivnéjsi
samci méli vyhodu pii obsazovani novych kolonii vii¢i méné agresivnim piislusnikiim vlastniho
i pfibuzného, méné agresivniho druhu, salasnika horského (Sialia currucoides), jehoz
ptislusniky z nové kolonizované oblasti vytlacili (Duckworth & Badyaev 2007).

Také lejsek bélokrky byl pfi obsazovani novych tzemi agresivni, coz se projevovalo CastéjSim
vyhruznym voldnim. Tato vlastnost se ukéazala jako plastickd, protoze se agresivita jedinct
Vv nasledujicim roce hnizdéni v kolonizovaném tizemi snizila. Vyhody agresivity pti disperzi ve
fazi imigrace vSak muzou zdviset na podminkach prostfedi. Pro samce i samice lejska
bélokrkého byla agresivita pro prvni hnizdéni v oblasti vyhodna v roce s mensi dostupnosti
potravy. Rodice, ktefi byli v letech s nedostatkem potravy agresivnéjsi, totiz dokazali vyvést
vice zivych mlad’at. Agresivita rodici se pravdépodobné vyplatila pfi zvysené kompetici 0
hnizdni ptilezitosti a o potravu, avSak v roce s dostatkem zdrojii mohli byt agresivni rodice
oproti neagresivnim vice zaméstnani demonstrovanim své agresivity formou vyhruznych volani
(Nicolaus et al. 2022).
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3. 6. 2 Socialita

Méné socialni jedinci maji sklony se vyhybat ostatnim piislusSnikim druhu, zatimco vice
socialni jedinci jsou ostatnimi piitahovani. Oba tyto typy osobnosti mohou vést k disperzi,
napiiklad v zavislosti na denzité populace (Cote et al. 2010).

U druhti, jejichz pfisluSnici kooperuji v ramci skupin, je socialita Casta. V piipadé
kooperativniho stfizlika venezuelského je velikost skupiny pozitivné korelovana s fitness
jedinct. Samice stiizlika si pro imigraci vybiraly skupiny o primérné velikosti, zatimco samci
imigrovali do skupin mensich. Samci maji totiz po disperzi mensi Sanci na dobry spole¢ensky
status a mohou si vybirat mensi skupiny, protoZe je snazsi se v nich prosadit (Yaber & Rabenold
2002). Kooperace také neziidka vede k filopatrii, ale vyhody spojené s pfitomnosti jinych
jedinct vlastniho druhu mohou vést i k tzv. paralelni disperzi, kdy disperzi podstupuje nékolik
jedinci spoleéné (Handley & Perrin 2007). Socialita také ovliviiuje zpisob, jak se jedinci pii
disperzi pohybuji krajinou a s kolika dal$imi pfislusniky druhu pfijdou do kontaktu (Wey et al.
2015).

V nékterych piipadech muZzou vyhody sociality ovliviiujici disperzi existovat pouze pro
specifickou ¢ast jedinci v ramci populace. Leguanci pestii (Uta stansburiana) se vyskytuji ve
tiech barevnych morfach zaloZenych na Sesti moznych genotypech. Jeden z téchto genotypti se
projevuje modrym zbarvenim u samci. Modii samci, narozdil od ostatnich barevnych morf,
ziskavaji své zbarveni jesté pred dospé€losti. Tim ziskaji jesté jako juvenilové ¢as vyhledat a
identifikovat na zakladé zbarveni geneticky blizké samce, usadit se s nimi ve vzajemné blizkosti
a navazat kooperaci. Ta miize spocivat naptiklad v odhanéni ostatnich samct s odlisSnym
genotypem od samic. Prostiednictvim kooperace s geneticky bliz§imi jedinci také neptimo
napomahaji Sifeni vlastnich alel do dalSich generaci. Modfi samci, ktefi se usadili v blizkosti
jinych modrych samcti, méli vétsi fitness v porovnani s modrymi samci, ktefi tak neucinili.
Samci s oranzovym zbarvenim byli na rozdil od modrych samcti velmi malo socialni a
usazovali se Casté&ji v blizkosti nepfibuznych jedincti. To mohlo souviset i s tim, ze oranzové
zbarveni urcuji genotypy tfi, zatimco modré zbarveni jen jeden genotyp. Modii samci si proto
mohou byt jistéjsi, tim jaké alely se v jedinci se stejnym zbarvenim nachazi (Sinervo & Clobert
2003).

Rozdily v reakci na socialni prosttedi byly zaznamenany také u jestérky Zivorodé. Pokusné bylo
zjisténo, ze juvenilni filopatri¢ti samci reagovali na pachové informace o interakci dospélych
samcu pozitivné, zatimco juvenilni emigranti na stejny podnét reagovali snahou o tnik. Z toho
vyplyva, Ze socialita mize byt u tohoto druhu spojena s filopatrii (Aragon et al. 2006). Také
bylo zjisténo, ze stejna Groven sociality jedinci tohoto druhu pretrvala i do dalsiho roku jejich
zivota (Cote & Clobert 2007).

3. 6. 3 Exploracni chovani

Aby se zvifata mohla rozhodnout, maji-li emigrovat a kde se poté usadit, museji byt schopna
vyhodnotit stav prostfedi. K tomu mimo jiné dochazi prostfednictvim explora¢niho chovani,
kdy Zivoc¢ichové aktivné ziskdvaji informace o svém okoli. Mira exploracniho chovani muze
také odrazet, jak je jedinec aktivni, jeho smélost, &i jeho odolnost vigi stresu. Castym zpiisobem
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méfeni exploraéniho chovani je tzv. novel environment test. Tento typ experimentu byl
proveden napiiklad s lejskem bélokrkym. V ramci experimentu bylo zjiSténo, Ze filopatricti
jedinci zacali brzy po vpusténi do pokusné voliéry usedavat na vétve. Imigranti zato zacinali
usedavat pozd¢ji. Jednim z moznych vysvétleni je, Ze pozd¢ji htadujici jedinci byli aktivngjsi
pfi exploraci voliéry. To by znamenalo, Ze disperze pozitivné souvisi exploraci. Na druhou
stranu muze pozdéjsi usedani na vétve odrazet neschopnost se uklidnit po manipulaci
vyzkumniky. Z toho by vyplyvalo, ze dispergujici jedinci byli méné tolerantni vié¢i stresu
(Jablonszky et al. 2020). V podobn¢ organizovaném experimentu s hrn¢ifikem ostnoocasym
(Aphrastura spinicauda) bylo explora¢ni chovani, reprezentované poctem pohybll za minutu,
pozitivné korelovano se sklonem k rozmnozovaci disperzi (Botero-Delgadillo et al. 2020).
Také jedinci sykory komadry, ktefi méli status imigranta, prokazovali vice explora¢niho
chovani, pifedevsim pak jedinci s niz§i hmotnosti (Dingemanse et al. 2003, Quinn et al. 2011,
van Overveld et al. 2014). Na rozdil od disperze nezavisela mira explora¢niho chovani sykor
na pohlavi ani na stafi jedinct (Drent et al. 2003) a v pribéhu zivota zlstala konstantni (Quinn
etal. 2011).

3. 7 Genetika a deédivost disperze

Bylo odhaleno mnozstvi fenotypovych znaku, které s disperzi souvisi, ale jejichz vliv na ni se
mezidruhové, vnitrodruhove i individualné 1isi, ¢asto navic Vv zavislosti na kvalité prostiedi.
Vyvstava tedy otazka, zda existuje néco jako dédi¢ny sklon k disperzi a jejim charakteristikam.
Studie této problematiky mtize byt naro¢na, protoze pii urcovani dédivosti chovani byva tézké
odlisit vliv genetiky a prostfedi, kde jedinec vyrustal (Harvey et al. 1979). Presto existuje
nékolik studii, které se timto tématem zabyvaji. N&které z nich uvadgji, ze sklony k disperzi
alespon ¢asteéné dédivé jsou (Krackow 2003, Pasinelli et al. 2004, Charmantier et al. 2011),
jiné toto tvrzeni nepodporuji (Matthysen 2005, Doligez & Part 2008).

Kuptikladu Harvey, Greenwood & Perrins (1979) uréili dédivost (h?) disperzni vzdalenosti
Vv jedné populaci sykory konadry na 56-62 %. Dalsi studie (Doligez et al. 2009) ukazuje na
vysokou dedivost sklonu k disperzi u lejska bélokrkého. Zjisténa byla podobnost ve sklonu
k disperzi jak mezi rodi¢i a potomky, tak mezi sourozenci. VEtsi pravdépodobnost disperze
méli potomci, jejichz oba rodice méli V roce jejich vylihnuti status imigranti do sledované
oblasti. Méné vyrazny, ale stale signifikantni byl tento vztah, kdyz byl imigrant jen jeden
z rodica. Dedivost natalni disperze lejska bélokrkého v této populaci byla stanovena na 0,47 +
0,10 (h?+ SE, standard error, Doligez et al. 2009). V jiné studii byla zjisténa dédivost disperzni
vzdalenosti strakapouda kokardového (Picoides borealis). Mezi otci a syny a mezi matkami a
dcerami dispergujicimi bez odkladu byla dédivost 0,88 + 0,25 a 0,17 = 0,10 (Pasinelli et al.
2004). Dale byla dédivost disperze zjisténa u rakosnika velkého (Acrocephalus arundinaceus,
0,50 £ 0,19, Hansson et al. 2003) a albatrose st¢hovaného (Diomedea exulans, 0,36 + 0,14,
Charmantier et al. 2011). Dé&divost byla zjistovana i v ptipadé¢ sméru disperze. Podobnost ve
sméru, ale ne vzdalenosti disperze byla zjisténa u sykory konadry, vedle toho u sykory
modrinky (Cyanistes cearuleus) nebyla zjisténa dédivost ani jedné ze dvou charakteristik
(Matthysen et al. 2005) Smér disperze ale muze byt spiSe nez dédi¢nosti ovlivnén rodici,
protoze po vylétnuti mlad’at prozkouméava rodina okoli spole¢né (Drent 1984).
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Také se zda, Ze geneticka architektura spojena s disperzi miZe mit vliv na evoluci a ekologii
populaci. Jeden z navrZzenych modelt ukazuje, ze pocet loci spojovanych s disperzi, mnozstvi
a rozsah jejich mutaci mohou ovlivnit odpovéd’ populaci na fragmentaci krajiny (Saastamoinen
etal. 2018). Jsou znamy dokonce i kandidatské geny, které by mohly nést informaci pro ptesuny
jako je migrace a disperze (Liedvogel et al. 2011). Jednim z nich je DRD4, ktery ovlada jeden
z dopaminovych receptort obratlovct (Fidler et al. 2007). Polymorfie tohoto genu souvisela
s explora¢nim chovanim u sykory konadry, ale jen v n¢kterych populacich (Fidler et al. 2007,
Korsten et al. 2010). Naopak u rakosnika seychelského (Acrocephalus sechellensis)
polymorfismus DRD4 s osobnosti nesouvisel (Edwards et al. 2015). Dalsim kandidatskym
genem pro disperzi je CREB1. Napiiklad v ostrovnich populacich kruhoocka
australopacifického (Zosterops lateralis) se ukazalo, ze v populacich s vice dispergujicimi
jedinci se nachazely delsi alely CREB1 na rozdil od populaci, které byly izolovangjsi a
dispergovaly méné. Autofi uvadéji, ze toto zjisténi poskytuje mozné vysvétleni paradoxu
velkych speciatortt (angl. paradox of the great speciator). Tento paradox spociva v tom, ze
jedinci druhti, které dobie disperguji, museji po kolonizaci schopnost disperze na delsi
vzdalenosti ztratit, aby mohlo dojit k izolaci novych populaci a nasledné speciaci (Estandia et
al. 2023).

3. 7. 1 Matetsky efekt

Mateisky efekt je zplsob, jak mohou samice ovlivnit budouci fenotyp svych mladat
Vv prenatalni fazi. Spolecné s genotypem pak vytvari fenotyp, ktery je ovlivnén podminkami
prostiedi jesté pied narozenim jedince. VIliv matefského efektu na disperzi byl objeven
napiiklad u leguanka pestrého. U tohoto druhu bylo zjisténo, Ze disperze souvisela s geneticky
podminénym zbarvenim otci a matefskymi efekty v podobé velikosti vajec. Primérna
vzdalenost, kterou pfi natalni disperzi legudnci piekonali byla 63.4 + 4.87 m (+ SE), nejkratsi
vzdalenost byla 1,7 m a nejdelsi az 422 m. Mlad’ata otcli s oranzovym zbarvenim dispergovala
na nejvetsi vzdalenosti a mlad’ata otcti se zlutym zbarvenim na nejkratsi. Matetsky efekt
v podob¢ gigantizace vajec, vedouci k vétsim potomkiim, jesté prohloubil efekt genotypu otce
na disperzi mlad’at. Na disperzi dcer, ale ne synti, mélo také vliv datum sneseni vajec (Sinervo
et al. 2006). Kromé velikosti vajec a data jejich sneseni mohou samice ménit disperzni chovani
svych mlad’at napiiklad i mnoZzstvim hormoni ve vejcich. Potomci sykory konadry, ktefi
pochazeli z vajec se zvysenou koncentraci testosteronu, urazili pii disperze v praméru 1 070,5
+ 132,4 m, coz byla o 44 % vé&tsi vzdalenost, neZ jakou urazili jedinci z vajec s normalni
koncentraci tohoto hormonu. Tento mateisky efekt byl pozorovan i u mlad’at z hnizd, ktera byla
napadena parazity. Jedincim pivodem z napadenych hnizd klesala fitness s disperzni
vzdalenosti, avSak u jedincti z hnizd neinfikovanych parazity fitness se vzdalenosti rostla. Proto
byla v pfipadé¢ jedinci znapadenych hnizd povazovana za adaptivni strategii filopatrie
(Tschirren et al. 2007).
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4 Zavislost disperze na podminkéch prostiedi

Individualni vlastnosti zivo¢ichti ziskavaji na vyznamu az v interakci s okolim a rozhoduji o
tom, zda a jak bude kazdy jedinec v zavislosti na svém fenotypu dispergovat (Ims & Hjermann
2001, Bowler & Benton 2005). Nutné je vSak podotknout, Ze toto rozhodnuti mlze byt jak
dobrovolné, tak vynucené. Ptikladem nucené disperze muze byt agresivita dospélych samct
lamy guanako (Lama guanicoe) vici roénim juvenilim, ktera je pravdépodobné disledkem
kompetice o zdroje potravy (Sarno et al. 2003). Nedobrovolnou disperzi zptisobuji i abiotické
podminky prostfedi jako boufe a hurikdny a Casto také Cinnost ¢lovéka (Bond 1948, Hordk
2000, Poiani 2006).

Spoluptisobeni fenotypu a prostredi na disperzi ukazala napiiklad studie Tarwater et al. (2012)
na papousiccich vrab¢ich (Forpus passerinus). Podle této prace muze byt celkova fitness
jedince disperzi za urcitych podminek zvySena a za jinych sniZzena. Disperze ptitom zavisi na
stejnych faktorech jako celkova fitness. Dilezita byla v tomto ptipadé napiiklad velikost
snisky, pomér pohlavi v populaci, datum vylihnuti, mira kompetice nebo srdzkovy uhrn.
V jedné z populaci byl spojeny vysoky uhrn sraZek s filopatrii, zatimco nizky thrn srazek s
disperzi. Pro samice vylihnuté brzo v sezoné zase souvisela vysoka kompetice o hnizdisté se
snizenou disperzi, ale pro samice vylihnuté pozdé souvisela vysoka kompetice se zvySenou
disperzi. Protoze mladi jedinci pfizpisobovali sva rozhodnuti spojena s disperzi vlastnimu
fenotypu a podminkam prostiedi, bylo jejich disperzni chovani ve vétsing piipadi pfinosné pro
jejich fitness. Vzhledem Kk silné filopatrii téchto ptakd v dospélosti ovlivnilo rozhodnuti
k natalni disperzi celkovou fitness zasadnim zptisobem (Tarwater et al. 2012).

4.1 Denzita

Denzita populace muze vypovidat naptiklad o kvalité prostiedi nebo mife konkurence a ma vliv
na emigraci i imigraci (Clobert et al. 2004). Vztah mezi denzitou a disperzi mize byt jak
pozitivni tak negativni. Jedna z hypotéz, ktera se pokousi tento vztah vysvétlit, je hypotéza
vnitrodruhové kompetice. S rostouci denzitou vznikéa v populaci i vétsi konkurencni tlak, ktery
u nékterych jedincii vede k emigraci. Dalsi hypotéza se tyka negativni zavislosti disperze na
denzité, kdy jedinci zlstavaji v oblasti s vétsi denzitou piislusniki stejného druhu, napiiklad
kvuli ochrané pied predaci (Matthysen et al. 2005). Také hypotéza ,,socialniho plotu® se vénuje
negativni zavislosti disperze na denzité, ale z pohledu agresivity piislusnikti druhu v okoli.
Jsou-li jedinci druhu agresivni viuci ostatnim pfi obrané svych teritorii, bude pro imigranty
mnohem t&7i se usadit v novém teritoriu. Cim je tedy niZsi denzita v okolnich populacich, tim
vys$§i muze byt disperze, protoze imigrantim nestoji v cesté takové mnozstvi agresort
(Hestbeck 1982). Reakce na denzitu Casto souvisi i se socialitou jedince. U diive zminéné
jestérky zivorodé plati, ze samci ptiivodem z nizSich denzit se spise usadi ve vysSich denzitach,
naopak nesocialni jedinci z vysokych denzit se spiSe usadi v niz8ich denzitach (Cote & Clobert
2007).

Jedna ze studii na toto téma ilustruje rozdilnost vztahli mezi disperzi a denzitou u ptaku.
Pozitivni zavislost disperze na denzité¢ byla zjisténa v sedmi piipadech, negativni v zddném a
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ve Ctrnacti piipadech nebyla nalezena Zadna souvislost. Podobné tak u savci uvadi ¢tyfi studie
ukazujici pozitivni zavislost, dveé studie ukazujici negativni zavislost a dvé studie, kde zavislost
nebyla nalezena (Matthysen et al. 2005).

Na denzité¢ miize zaviset 1 vzdalenost urazena pii disperzi. Samice sykory konadry urazily tim
krat$i vzdalenost, ¢im vétsi byla denzita v populaci v daném roce. Pro samce to bylo opaéné¢,
¢im vétsi byla denzita, tim vice teritorii se vzdalili od mista narozeni (Greenwood et al. 1979).
Jednim z moZznych vysvétleni je teritorialita samcti a hypotéza o rozmnozovacich systémech
(Greenwood 1980), které jsem se vé€novala v kapitole o pohlavi. S vétsi denzitou je pro samice
snazsi najit partnera, zatimco samci se kvili hledani volnych teritorii museji vice vzdalit. To
podporuje i zjisténi, ze u sykor vzdalenost nesouvisela s mirou tmrtnosti (Greenwood et al.
1979). K podobnym vysledktim dospéli i ve studii zaméfené na lejska bélokrkého. Vysledky se
lisily v tom, Ze negativni vztah mezi mirou disperze a denzitou byl krom dospélych samic
pozorovan i u mladych samcil, kteii byvaji méné konkurenéné zdatni. Zadny vliv denzity
populace nebyl zaznamenan v ptipadé natalni disperze samic (Doligez et al. 1999). Tomu
odporovaly vysledky jiné studie, kde bylo zjisténo, Ze samice a nikoliv samci, pfi natalni
disperzi reagovaly disperzi na vétsi vzdalenosti pii zvySené konkurenci o hnizdni dutiny, ktera
muze byt disledkem zvySené denzity populace (Nevoux et al. 2013).

Dalsim druhem, kde jsou reakce na denzitu populaci rozdilné mezi pohlavimi, je vlastovka
stromova (Tachycineta bicolor). Pfi natalni disperzi se v ramci jedné populace usazovali lokalni
samci, v porovnani s lokalnimi samicemi, na mistech s vétsi denzitou ostatnich piislusnikt
druhu. Zaroven se zvétsila vzdalenost prekonana pii natalni disperzi samct spolu s vyssi
denzitou konkuren¢niho druhu vrabce domaciho (Passer domesticus, Carle-Pruneau et al.
2022). Mezi savce, jejichz disperze je zavisla na denzité populace, muzeme fadit lisku polarni
(Alopex lagopus). Pii nizSich denzitach se v oblasti oproti filopatrickym jedincim usazovali
Cast&ji imigranti. Naopak pii vysSich denzitach, kdy se kapacita oblasti bliZila saturaci populace
lisek, se v oblasti Castéji usazovali filopatric¢ti jedinci. Samice, které do oblasti imigrovaly, za
svij zivot mély vice vrhli nez samice mistni. Divod rozdilné proporce usazujicich se imigranti
a lokalnich jedinci pfi odliSnych denzitach v této studii nebyl zjistén (Tannerfeldt &
Angerbjorn 1996). Jednou z moznosti mize byt naptiklad interakce mezi mistnimi jedinci a
imigranty, nebo preference imigrujicich jedinct, ktefi si diky své lepsi kondici mohou dovolit
patrat po oblastech s mensi kompetici. Na denzitu reagovali i juvenilové pistuchy piky
(Ochotona princeps). Dokud byla denzita nizka, juvenilim se vyplatilo neriskovat disperzi,
zustat v prostiedi, které znali a kde méli pomérné vysokou Sanci zdédit teritorium. Tato Sance
se ale spole¢né s rostouci denzitou zmenSovala a zaroven rostla mira kompetice v populaci, na
coZ juvenilni jedinci reagovali disperzi (Smith 1974).

4. 2 Ptibuzenské vazby

Kromé obecné ptitomnosti jedinct stejného druhu miize mit na rozhodnuti k disperzi specialni
vliv pfitomnost a chovani jedincti ptibuznych. Dilezitou roli ptitom hraji rodi¢e. Ti mohou u
nékterych svych potomkli podpofit opozdéni disperze tim, Ze poskytnou moznost zdédit
teritorium (Yaber & Rabenold 2002, Aronsson & Persson 2018, Suh et al. 2020). Na druhou
stranu mohou rodi¢e své potomky k disperzi donutit agresivnim chovanim (Lambin et al. 2001).
Vyhnani potomka rodi¢i na néj mifenou agresi je vSak, alespon u savci, neobvyklé. Wolff
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(1993) zjistil, Ze u pouhych 4 studii z 49 bylo potvrzeno agresivni chovani rodi¢e vuci
potomkovi, které vedlo k disperzi. U ptaka vedla agrese ptibuznych jedincti spole¢né s dal§imi
faktory k delsi disperzi u salasnika zapadniho (Aguillon & Duckworth 2015) a rivalita mezi
sourozenci sojky zlovéstné (Perisoreus infaustus) vedla k disperzi socialné podiizenych
jedincii a opozdéné disperzi jedincti nadfazenych (Ekman et al. 2002). Urychlit disperzi mohou
1 nepiibuzni jedinci v ramci socidlnich skupin. Vétsi pravdépodobnost disperze (0.57 + 0.21)
samcu sojky kifovistni souvisela s ptitomnosti adoptivniho otce. Vliv jinych piibuznych ani
adoptivni matky nebyl zaznamenan. U samic bylo dal$im faktorem postaveni ve skuping,
pfi¢emz niZe postavené samice dispergovaly na vétsi vzdalenosti (Suh et al. 2020).

4. 3 Posouzeni kvality prostiedi

Kvalitu prostfedi muize zivocich hodnotit na zaklad¢ vlastni zkuSenosti, anebo na zaklade
pozorovani ostatnich jedinct vlastniho i jiného druhu. Tzv. vefejné informace (angl. public
information) mohou mit rtizné podoby, miize se jednat o samotnou pfitomnost jedincti v dané
lokalité, jejich uspeésnost pii rozmnozovani nebo jejich kondice. Zplisob vyhodnoceni vetejnych
informaci pak zavisi na individualnich vlastnostech kazdého jedince (Clobert et al. 2009).
Piikladem vybéru na zakladé piedeslych zkuSenosti je vlastovka Stromova, kterd si misto
hnizdéni vybirala na zakladé podobnosti s mistem narozeni (Carle-Pruneau et al. 2022).

Chovani, které slouZzi pro ziskavani informaci o kvalité prostiedi, se nazyva patrani nebo také
prozkoumavani (angl. prospecting) a je mozné jej vnimat jako soucast kazdé¢ aktivni disperze.
Je také soucasti tak zvané post-fledging disperze (v piekladu disperze po vyvedeni) juvenilnich
ptakt, kteti se po opusténi hnizda vzdaluji rodnému teritoriu. V pocatcich rodi¢e u nékterych
druhti potomky vedou a s poznavanim okoli jim poméhaji, pozd¢&ji se potomci osamostatni a
prozkoumavaji sami (Anders et al. 1998). Dostatek informaci o prostiedi mize juvenilnim
jedincim usnadnit ziskani teritoria po navratu ze zimovisté i shanéni potravy (Morton et al.
1992, Patchett et al. 2022). Napiiklad u bélofita kyperského (Oenanthe cypriaca) samci
obsazovali teritoria v blizkosti oblasti, které po vyvedeni prozkoumavali, spiSe nez v blizkosti
mista narozeni (Patchett et al. 2022).

Pro kazdého jedince ale miize mit informace o prostiedi jiny vyznam. V piipadé samic lejska
bélokrkého vedla vysoka hnizdni uspésnost lokality k nizSimu podilu emigrujicich samic
V nasledujicim roce. Naopak podil emigrujicich samcii se vlivem vyss§i hnizdni GspéSnosti
lokality zvysil (Doligez et al. 1999). Mira emigrace byla také negativné ovlivnéna kondici
mlad’at. Dale bylo zjisténo, ze mezi mirou imigrace lejskii a praimérnym poctem uspésné
odchovanych mlad’at v lokalité existoval pozitivni vztah (Doligez et al. 2002, Doligez et al.
2004). Z toho vyplyva, ze imigranti na rozdil od rezidentl nemaji pfistup k informacim o
kondici vyvedenych mlad’at v oblasti, nebo pro né tato informace neni podstatnd pfi
rozhodovani o imigraci (Doligez et al. 2002).

Jako dobry ukazatel kvality prostfedi muze lejskiim bélokrkym slouzit také denzita populace.
V jejich ptipad¢é denzita pozitivné korelovala s poétem i kondici vyvedenych mlad’at. Z toho
vyplyva, ze denzita je jako ukazatel kvality prostiedi uzite¢na. Pocet i kondice mlad’at i denzita
Vv pfedchozim roce pozitivné souvisela denzitou v nasledujicim roce. Rozhodnuti k disperzi se
ale liSilo mezi vékovymi skupinami. Mladi méné zkuSeni ptaci reagovali na vyssi denzity

16



emigraci, pravdépodobné ve snaze vyhnout se vysoké konkurenci, zatimco star$i jedinci
reagovali Castéji filopatrii nebo imigraci (Doligez et al. 2004).

4. 3. 1 Predace, parazitismus a neuspéch

Predace 1 parazitismus plsobi ve vSech tfech fazich disperze, tak, ze snizuji preZivani a
reprodukéni fitness jedincti. Jednou z dulezitych soucasti interakce predator-kofist v kontextu
disperze je snaha vyhnout se predaci mlad’at, poptipadé vajec, ktera mize vést k rozhodnuti
emigrovat (Weisser, 2001). Kupiikladu v pfipadé¢ strnadce pustinného (Ammodramus
savannarum) se zvétSila pravdépodobnost disperze z mista rozmnozovani u jedincu, jejichz
posledni sniska byla predovana (Williams et al. 2019).

Ve fazi tranzice mtize predace spolecné s dostupnosti zdrojti rozhodovat o uspésnosti disperze,
protoze zpusobuje umrtnost dispergujicich jedinct. Bylo naptiklad zjisténo, ze jefabei kanadsti
(Bonasa umbellus) jsou pfti disperzi vystaveni vétsimu riziku predace, kdyz se vyskytuji
v neznamém prostiedi (Yoder et al. 2004). Naopak u tazného ptaciho druhu, jespaka obecného
baltského (Calidris alpina schinzii) se riziko imrti, potazmo predace, s natalni disperzi u
dospélych jedinct nezvysilo (Pakanen et al. 2022).

Také pfi imigraci mize byt rozhodnuti k usazeni na urcitém misté rizikem predace siln¢
ovlivnéno. Diky socialnim informacim, jako pfitomnost nebo tUspéSnost ptislusniki druhu,
dokazi jedinci 1 pres nedostatek zkusSenosti stav prostifedi vyhodnotit a riziko predace tak snizit.
Toto tvrzeni podporuje studie z roku 2003, ktera uvadi, ze v populaci lejska ¢ernohlavého byla
snizena imigrace do lokalit s vyS$$i predaci hnizd. Informace o sile predace hnizd mohla
imigrantim poskytnout velikost sniiSek v dané lokalité. ZmenSeni snisky je totiz jednou ze
strategii lejsku, jak se vyrovnat se zvySenou predaci hnizd (Doligez & Clobert 2003). V dalsim
prikladé dokézaly ro¢ni samice z jiné populace lejska bélokrkého v 62 % ptipadt rozpoznat
budky se simulovanou predaci hnizda, reprezentujici vyssi riziko predace, a vybrat budku
s niz§im rizikem predace (Tolvanen et al. 2018). Ukazalo se také, ze jednoleti samci lejska
belokrkého dispergovali na delsi vzdalenost, kdyz v hnizdi budce narazili na sykoru konadru
(Part & Gustafsson 1989), ktera lejsky, predev§im samce, v hnizdnich budkach ¢asto zabiji jako
konkurenty o hnizdni ptilezitosti (Samplonius & Both 2019). Samice lejskt také reagovaly na
vlastni netispéch podobnym zplisobem. Samice, které ve své prvni hnizdni sezoné neodchovaly
zadna mlad’ata, nebo jich odchovaly jen nizky pocet, urazily v nasledujici sezoné€ pii disperzi
vetsi vzdalenost, nez samice uspésné. Disperze na delSi vzdalenost v pfipadé netspésnych
samic korelovala s lepsi fitness ve formé odchovanych mladat v nasledujicich sezonach.
Naopak pro Gspésné samice, znamenala delsi disperze horsi fitness vlivem mensiho pieZivani.
V piipad¢ samci pak bylo zjisténo, Ze jedinci, ktefi v pfedeSlé sezon€ nedokazali ziskat
partnerku, dispergovali na del§i vzdalenosti neZ ti, ktefi se sparovali se samici (Part &
Gustafsson, 1989). U stejného druhu bylo zjisténo, ze jedinci, ktefi v predeslé sezoné pfii
rozmnozovani neuspéli, méli silngjsi sklony k disperzi v sezoné nasledujici (Doligez et al.
1999). Disperze se tedy ukazala jako vyhodna strategie v pfipad¢, ze se ptivodni lokalita ukazala
jako nevhodné pro daného jedince.

I u sykor konader byla zaznamenana rozmnozovaci disperze po neuspésném hnizdéni. Samice
Vv pfipadé neuspéchu v nasledujici sezoné dispergovaly na delsi vzdalenosti v porovnani
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S Usp&€Snymi samicemi. To platilo i v pfipadé, kdyz nelispé€$né samice zahnizdily v sezéné
podruhé a tentokrat uspésné vyvedly mlad’ata. Doslo-li k druhému hnizdéni v ramci jedné
sezony, samice zmenily misto hnizdéni, ale pouze v ramci jednoho teritoria. Je mozné, Ze samci
sykor konader na netispéch reaguji podobné jako samice, v této studii vSak chybéla data, ktera
by toto tvrzeni spolehlivé podpotila (Harvey et al. 1979).

Parazité¢ mohou disperzi svého hostitele ovlivnit pfimo snizenim jeho fitness, anebo slouzit pfi
vybéru mista usazeni jako indikace mén¢ kvalitniho prostiedi. Pfitomnost paraziti totiz mize
Znamenat, ze vlivem horSich podminek prostiedi neméli rezidenti dostatek zdrojt, které by
mohli investovat do obrany proti nim. Parazit také nemusi viditelné zhorsit kondici hostitele,
ale naptiklad skrz biezi samici zhorsit kondici a pfezivani jejich mlad’at (Boulinier et al. 2001).
Disperzi mizZe ovlivnit také hnizdni parazitismus. Napiiklad samice rakosnika velkého
(Acrocephalus arundinaceus) reagovaly na parazitaci hnizda kukackou obecnou (Cuculus
canorus) emigraci z oblasti, podobn¢ tomu bylo u samic, které pii hnizdéni neuspély z jiného
davodu. Neni tedy jasné, jestli samice takto reagovaly jen na netspé$né hnizdéni, nebo piimo
na parazitismus jako takovy (Kolecek et al. 2015).

Jako reakci na napadeni hnizda parazity mohou matky svd mladd’ata ovlivnit jest¢ pred
narozenim prostfednictvim matetskych efekti. V piipadé¢ sykory konadry maji vejce
V napadenych hnizdech vétsi obsah testosteronu. Mlad’ata z takovychto vajec pak zlstavaji vice
filopatrickd. Vérnost mistu narozeni je pro né¢ vyhodnéjsi, protoze na rozdil od mlad’at
z nenapadenych hnizd pro né¢ znamenala vétsi vzdalenost urazena pii disperzi horsi fitness
v podob¢ mensi snisky a mensiho po¢tu vyvedenych mlad’at (Tschirren et al. 2007). Parazité
také mohou svého hostitele vyuzivat jako prostiedek k disperzi sebe samych (Boulinier et al.
2001).
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5 Specifika disperze

5. 1 Délka disperze

Vzdalenost, jakou pii disperzi zivoCich urazi, je nejCastéji urCovana na zékladé¢ poctu
prekonanych teritorii nebo absolutni vzdalenosti (Harvey et al. 1979). Pravé znalost velikosti
teritorii u jednotlivych druhi pfi urcovani disperze je kliCovd k pochopeni rozdili ve
vzdalenostech, které se i u ptibuznych druhi mohou zdsadné lisit. Napiiklad ve studii Warren
& Baines (2002) uvadgji, ze pozorované samice tetiivka obecného urazily pii disperzi az 19
km, zatimco samice bélokura skotského (Lagopus lagopus scotica) jen 3,8 km. Tento rozdil
vysvétluji pravé tim, Ze teritoria tetfivka byla mnohem vétsi nez ta od bélokura, tudiZ i po
disperzi na mensi vzdalenosti tetfivci piekonali srovnatelny pocet teritorii. K podobnym
zavérum dospély i1 dvé srovnavaci prace vénujici se savcum. Velikost teritoria méla na délku
disperze vétsi vliv néz télesna hmotnost, prestoze 1 télesnd hmotnost samotna vysvétlovala
velkou c¢ast variability (Sutherland et al. 2000, Bowman et al. 2002).

Za ucelem zobecnéni pravidel pro délku disperze obratlovcl bylo napsano né€kolik resersi o
ptacich a sav¢ich druzich. Naptiklad bylo zjisténo, ze migrujici druhy ptakt jsou schopny
disperze na vétsi vzdalenosti nez druhy nemigrujici, coz vyplyva z lepsi schopnosti letu
(Marzluff et al. 2016, Sutherland et al. 2000, Claramunt 2021, Paradis et al. 1998, Sheard et al.
2020). U nekterych migrujicich druhtt miize byt ale disperze na delsi vzdalenost diisledkem
neschopnosti vratit se zpét na pivodni plochu spise nez umyslnou udélosti. Bylo také zjisténo,
ze hojné druhy s obecné vétSimi populacemi disperguji na mensi vzdalenosti, a ze druhy Zijici
na vlhkych stanovistich maji delsi disperzi nez druhy Zzijici v suchych habitatech. (Paradis et al.
1998). Vzdalenost urazena pii disperzi muze pozitivné souviset také s hmotnosti jedince
(Sutherland et al. 2000, Whitmee & Orme 2013, ale opak tvrdi Paradis et al. 1998, Claramunt
2021), coz bylo jiz diive diskutovano v kapitole 3.4 Morfologie a kondice. Délka disperze také
ukazala souvislost s typem potravy. Jak u ptaki, tak u savcl se ukazalo, ze karnivorni druhy
vykazuji disperzi na vétsi vzdalenosti, v porovnani s druhy s jinym typem diety (Paradis 1998,
Sutherland et al. 2000). Dtivodem kovariance mezi délkou disperze a karnivorii ale zjevné
nemusi byt samotny typ diety, ale zavislost na fylogenetické pfibuznosti druhti s podobnou
dietou (Whitmee & Orme 2013). Z mnoha uvedenych pravidel se vymykaji skupiny Corvidae,
jenz maji krat$i disperzi nez je u nich ocekavano a Laridae, jenz maji delsi disperzi nez je u
nich o¢ekavano. U celedi Corvidae to miiZze byt zplisobeno socidlnimi vazbami, ackoliv socialni
struktury u ostatnich Celedi ptakii obecné nemaji na primérnou vzdalenost vliv, nebo
vyjimeénymi kognitivnimi schopnostmi této skupiny (Sutherland et al. 2000).

Na délce disperze také zalezi, jaké budou zisky a naklady spojené s disperzi. Napiiklad pro
samice postolky skvrnité (Falco punctatus) znamenala natalni disperze na del$i vzdalenosti
snizeni fitness v porovnani s natalni disperzi na krat$i vzdalenosti. Samice, které hnizdily ve
vétsi vzdalenosti od mista narozeni, se parovaly s méné kvalitnimi samci a vyuzivaly méné
kvalitni hnizdist¢ (Nevoux et al. 2013). To mlze ukazovat napiiklad na mensi kvalitu samic
dispergujicich na vétsi vzdalenosti, nebo na ztraty zptusobené delsi disperzi. Vliv vzdalenosti se
navic muze lisit ve spojeni s jinymi faktory. Vzdalenost, jakou pfi natalni disperzi urazili samice
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lejska belokrkého, méla negativni dopad na mnoZstvi odchovanych mlad’at v ptipad¢, Ze se
samice narodily v pokrocilejsi fazi sezony. Na disperzi samic narozenych na konci sezony mél
navic vliv poéet mlad’at v jejich rodném hnizdé. Cim vice sourozencti samice mély, tim kratsi
disperzi podstoupily. Na samce méla delsi disperze negativni vliv hlavné ve smyslu piezivani,
pfedevsim pak na ty narozené ke konci sezony (Péart 1990).

Extrémné kratké disperzni vzdalenosti v fadech jednotek metrii jsou typické pro kolonidlni
druhy, jejichz jedinci vétSinou disperguji pouze v ramci rodné populace. Pfikladem muze byt
alkoun tlustozoby (Uria lomvia). Alkouni se pfi natalni disperzi usadili v 90 % ptipadi do
vzdalenosti 16 metri od rodného hnizda (Steiner & Gaston 2005). Pfitom se uspé&snost hnizdén
u tohoto druhu se vzdalenosti od rodného hnizda zvysila. Moznym diivodem je to, Ze s vetsi
vzdalenosti od mista narozeni méli prvohnizdic¢i vétsi Sanci zahnizdit se zkusené€j$im partnerem.
Disperze dale od mista narozeni tak miize znamenat vyhodu v podobé zkusené¢jsiho partnera,
jelikoz star§i a zkusenéjs$i maji u tohoto druhu vétsi uspés$nost odchovu mladat (Hipfner &
Gaston 2002). Ptesto se az 60 % jedinct usadilo do vzdalenosti ¢tyi metrti od mista narozeni
(Steiner & Gaston 2005). Je mozné, ze usazeni se pobliz mista narozeni je jist&jsi volba, nez
risk v podobé¢ hledani hnizda vzdalengjsiho, o které mize byt vétsi konkurence.

5. 1. 1 Disperze na velké vzdalenosti

Disperze na delsi vzdalenosti se od disperze na kratsi a stfedni vzdalenosti 1isi Cetnosti, ale
mozna 1 ultimatnimi pfi¢inami vzniku. Obé formy mohou fungovat jako prostfedky slouZici
k Gniku pfed ptibuzenskou kompetici ¢i inbredni depresi. Delsi disperze je ale obycejné
nakladnéjsi, coz by mohlo ukazovat na to, Ze plni jesté¢ jinou funkci, jako je naptiklad
kolonizace novych tizemi (Perrin & Goudet 2001). Pro demonstraci vy$sich nakladd na delsi
disperzi mize slouzit piiklad rybaka dlouhoocasého (Sterna paradiseae), u kterého se
s disperzni vzdalenosti opozd'oval zacatek hnizdéni, coz mélo negativni dopad na fitness
(Mgller et al. 2006). Skvélou ukazkou disperze na velkou vzdalenost je samice lisky polarni
ptivodem ze souostrovi Spicberky, ktera urazila pti disperzi 3506 km a pies Atlantsky ocean se
dostala az na sever Kanady. Je to nejdelsi disperze, jaka byla u lisky polarni dosud
zaznamenana. Klicovy byl motsky led, ktery lisky pouzivaji jako platformu pro disperzi. Studie
proto také ukazuje, jak mize globalni oteplovani ovlivnit genovy tok u tohoto druhu (Fuglei et
al. 2019). Disperze na vétsi vzdalenosti je nakladna, a proto méné Casta, coz bylo zjisténo
napiiklad u chiastalovitych (Rallidae). Mize ale vést ke kolonizaci novych izemi a rozsifovani
arealu. Na mezidruhové trovni s disperzi na velké vzdalenosti souvisi naptiklad schopnost letu,
kterou nékteré druhy chiastalii po kolonizaci novych tizemi ztraci (Garcia-R & Matzke 2021).
Dalsim praktickym dusledkem disperze na vétsi vzdalenosti je napomahani a urychleni Sifeni
invaznich druhi, coz miize mit zasadni vliv na druhové sloZeni spolecenstev (Trakhtenbrot et
al. 2005).

5. 2 Méfeni a modelovani disperze

V dnesni dobé¢ jiz existuje mnoho zplsobl jak zméfit vzdalenost urazenou pii disperzi.
S métenim vzdalenosti prekonané pii disperzi je spojeno podcenéni maximalnich vzdalenosti,
které je zivotich schopen pii disperzi urazit. Casto je totiz disperze méfena metodou
opc€tovného odchytu a zvitata, kterd opusti uzemi, na kterém k odchytu dochéazi nejsou brana
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v uvahu. Disledkem toho miiZze dojit naptiklad k pfecenéni umrtnosti pii disperzi nebo vznik
neptfesnych modell. Zptsobem jak se tomuto problému vyhnout mohou byt jak statistické, tak
naptiklad telemetrické metody (Koenig et al. 1996). Pomoci telemetrie je pak mozné sledovat
disperzi na vzdalenosti v fadech tisict kilometrti (Fuglei et al. 2019).

Pro modelovani disperze a predpovédi metapopulacni dynamiky je uzite¢ny koncept tzv.
disperzniho kernelu. Jde o statistickou funkci hustoty pravdépodobnosti, ktera udava relativni
pravdépodobnost, s jakou se ndhodnid hodnota bude rovna hodnoté z naméteného vzorku.
Vyjadiuje miru, jakou disperze z ptuvodniho mista vyskytu méni distribuci jedinct v populaci.
Je moZné rozliSovat dva typy kerneldl, a to disperzni kernel vzdalenosti zabyvajici se distribuci
ptekonanych vzdalenosti a disperzni kernel lokace zabyvajici se distribuci lokaci jako bodd,
kde se jedinci po imigraci nachazeji vzhledem k mistu, odkud jedinci dispergovali. Disperzni
kernel je graficky vyjadfovan kiivkou, Casto s ,levym tlustym ocasem®, ktery reprezentuje
mén¢ Casté disperzni udalosti na dlouhé vzdalenosti (Nathan et al. 2012). Obecné¢ také plati, Ze
maximalni délka disperze koreluje s medianem disperze druhu (Sutherland et al. 2000).
Modelovani kernelu je rozdilné pro pasivné a aktivné dispergujici jedince. Aktivné dispergujici
jedinci maji trajektorii obohacenou o pohyby pii hleddni potravy nebo skrySe v pribéhu
disperze. Druh disperzniho kernelu je mozné nazyvat podle funkce, ktera ho definuje, pro
obratlovce je to napiiklad Gaussova nebo Weibullova distribuce (Nathan et al. 2012).

5. 3 Kolonizace

Kolonizace nového tuzemi je Casty dusledek disperze na delsi vzdalenosti. Dochazi piitom
k prekonani piekazky, ktera do té doby kolonizaci branila. Kolonizace mtze ale probihat i
postupné difuzi populace do okolniho prostedi prostiednictvim disperzi na kratké vzdalenosti.

U nékterych druht je pii kolonizaci klicova agrese. Samci salasnika zapadniho, kteti podstupuji
disperzi a kolonizuji nova tizemi, jsou vyrazné agresivnéj$i nez jejich filopatricti druhové.
Agresivita samcll potom v nové nastolenych populacich prudce klesa v ramci n€kolika malo
generaci, je totiz nevyhodna pfi pé¢i o mlad’ata (Duckworth & Badyaev 2007). U tohoto druhu
bylo také zjisténo, Ze agresivita je dédi¢na, pozitivné geneticky korelovana s disperzi, a Ze
partnefi jsou schopni se piizpusobit agresivité¢ druhého (Duckworth & Kruuk 2009).

K disperzi dostate¢ného poctu jedinci k zaloZeni nové populace mizou dopomoci i hurikany.
(Bond 1948, Tuck 1968,). Pokud jsou pak podminky pfijatelné, mohou se zde usadit. Néktera
zvitata mohou kolonizovat nové uzemi také prostiednictvim motskych proudd, jako v ptipadé
leguana Iguana iguana zijiciho ve stfedni Americe (Censky et al. 1998). Dal§im ukazkovym
piikladem kolonizace pomoci vzdusnych a moiskych proudi je souostrovi6 Galapagy. Jedna
se 0 mladé souostrovi sopecného puvodu, které nikdy nebylo spojeno s pevninou a kolonizace
po sousi proto nebyla mozna. U leguana moiského Amblyrhynchus cristatus ukazuji geneticka
data na kolonizaci souostrovi z vychodu na zapad pravé prostiednictvim motskych proudii.
Motské proudy navic i v soucasnosti umoziuji disperzi mezi geneticky rozdilnymi populacemi
na jednotlivych ostrovech (Steinfartz et al. 2009). Ostrovy jsou Casto v ramci dynamiky zdroj-
propadlo (angl. source-sink) povazovany za propadla populace, které Cerpaji jedince ze zdroje,
do kterého nepfispivaji. To, ale nemusi byt pravidlem. Pokud u ostrovnich populaci nedoslo ke
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ztraté schopnosti disperze na delSi vzdalenosti, mohou se i tyto stdt zdrojem pro reverzni
kolonizaci pevniny z ostrovi (Bellemain & Ricklefs 2008).

5. 4 Krajina a jeji fragmentace

Krajina je vlivem Cinnosti ¢lovéka neustale vice rozd€lovana na fragmenty, které Casto nejsou
vzajemné propojené. Fragmentovana krajina vSak vznikd 1 pfirozenymi procesy, bez zasahu
lidi, ptikladem mutze byt fragmentace ostrovii v fece vlivem proudici vody. Zalezi napiiklad na
velikosti zivoCicha a schopnosti jeho pohybu, jak bude na fragmentaci krajiny reagovat.
Rozdilné reakce na zmény v krajin€ mohou mit tfeba ptaci na zaklade svych Zivotnich strategii.
Citlivi specialisti reagovali na zménu prostiedi silnéji a byli ochotné&jsi k delsi disperzi za cenu
dosazeni puvodnéjsiho prostiedi, zatimco flexibilngjsi generalisti vyhledavali prostiedi blizsi
tomu pivodnimu méné usilovné. Podobné procesy vedou ke zméné komunit ptactva v prostiedi

meénicim se lidskou ¢innosti (Marzduff 2016).

Dtlezitd je pro disperzi izolovanost jednotlivych fragmentti. Naptiklad ve fragmentované
krajin¢ klesala pro samice skokana Odorrana schmackeri mira imigrace s vétsi izolovanosti
mista. Samice, které jsou vétsi nez samci, m¢ly mensi miru imigrace na ostrovy vzdalené&jsi od
pevniny. Tekouci voda v tomto pfipad¢ pusobila jako bariéra jen Caste¢né, jelikoZz skokani
mohli plavanim ptes feku dispergovat, ale Cinilo jim to vétsi potize nez pohyb po sousi (Wang
et al. 2012). Fragmentace krajiny nemusi znamenat jen tvorbu prekazek pro disperzi, ale tieba
1 nutnost urazit vétsi vzdalenosti pfi hleddni nového teritoria. Pro jelena béloocasého je
preferovanym typem stanovisté zapojeny lesni porost. V dusledku fragmentace krajiny museli
jedinci tohoto druhu pfti disperzi urazit vétsi vzdalenosti pii hledani vhodného teritoria (Long
et al. 2005). Podobné tomu bylo u srnce obecného, u néjz méla spolecné s otevienosti krajiny
pozitivni vztah s disperzni vzdalenosti také kondice jedinct (Debeffe et al. 2012).

Nékteré zmény v krajin€ provedené ¢lovékem mohou dynamiku populaci ovliviiovat pozitivné
a alesponi caste¢né¢ kompenzovat zplsobené Skody. Piikladem je populace endemického
poddruhu slipky americké (Gallinula galeata sandvicensis) obyvajici havajsky ostrov O’ahu.
Diky uméle vytvofenému systému odvodiovacich kanalt a potoki je pro tento ohrozeny druh
moznd disperze do populaci v rdmci ostrova, kterd by jinak byla kvili ubytku divoc¢iny velmi
omezena (van Rees et al. 2018).
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6 Globalni zména klimatu

Jak jsem v piedeslych kapitolach ukazala, disperze muze byt zasadné ovlivnéna podminkami
prostiedi, které se v case mohou vice ¢i méné¢ meénit. V globalnim méftitku dochéazelo
Vv poslednim stoleti ke znatelnému nardstu teploty, frekvence vysokych teplotnich extrémd,
sucha, ale i navalovych desth. Piedpoklada se, Ze tento trend bude pokracovat i v
blizké budoucnosti a bude mit dopad na vSechny zemské ekosystémy. Vzhledem k moznym
zménam ocednského proudéni, které je Castecné zodpoveédné za distribuci tepla po Zemi, mize
dojit k zdsadnim zménam pramérnych teplot na mnoha lokalitach. Je proto mozné, ze trend
oteplovani v urcitych castech svéta se v budoucnu obrati a dojde k opétovnému ochlazeni
(IPCC 2021). Z tohoto diivodu je nutné brat predpovédi zmeén areald vlivem oteplovani ve
vzdalenéjsi budoucnosti s jistou rezervou. Nicméné, obecné platnym faktem je, Ze vlivem
globalniho oteplovani dochéazi ke zmén¢ podminek v oblastech, ktera doposud poskytovala pro
zivoc€ichy vhodné habitaty.

Aby unikli extinkci vlivem zmén klimatu, zivo¢ichové se museji adaptovat na nové podminky
prostiedi nebo kolonizovat nové oblasti, kde vlivem klimatickych zmén vhodné podminky
vznikly (Parmesan 2006, Bellard et al. 2012). Disledkem toho pak jsou posuny areald neboli
zmény rozsifeni druhti, ke kterym dochazi prostfednictvim disperze. Historické posuny areal
1ze vy¢ist z paleontologickych zaznamu, které naznacuji jak posuny smérem k poltim, tak i jiné
demografické reakce (Le Galliard et al. 2012). Toto zjisténi odpovida i pozorovanim
soucasnych posunt areali (Parmesan & Yohe 2003). Napftiklad u druhii ptakt hnizdicich v jizni
casti Velké Britanie byl zjistén primérny posun hranice arealll severngji o 18,9 km za 20 let
(Thomas & Lennon 1999). Pfedpokladany posun arealti severnéji vlivem zmén klimatu je
podpofen metapopulaénim modelem i u populaci dvou zastupcu fadu Lagomorpha, zajice
bélaka (Lepus timidus) a kralika lavového (Romerolagus diazi, Anderson et al. 2009). Posuny
arealtt mohou byt také vyjimecné dilezité pro druhy plazt s geneticky ur¢enym pohlavim.
Zménou teplot mize dochazet k silnému jednostrannému vychyleni poméru mezi poctem samic
a samcu v populacich, které by mohly ohrozit moznost reprodukce (Boyle et al. 2016). Z téchto
zjisténi plyne, Ze druhy s dobrou schopnosti disperze mohou mit znacnou vyhodu pii zménach
podnebi (La Sorte & Jetz 2010).

Pii modelovani moznych posunil areald je také dilezité brat v potaz biotické interakce. Troficka
urovenl organismu mize mit zdsadni vliv na jeho schopnost kolonizace. Pokud napiiklad
spolecné se specializovanym predatorem tzemi nekolonizuje i jeho kofist, mohlo by to pro
predatora znamenat, Ze jeho populace nedokédzi dostatetné rychle reagovat na meénici se
podminky. To muze v krajnim p¥ipadé vést i k extinkci druhu (Berg et al. 2010). Dals$i mozZnosti
je, ze v pripadé nedostatku potravy zpiisobenym zménou klimatu, mohou zivocichové prejit na
jiny zdroj. Mezi zmény, ke kterym vlivem toho miize dojit, patii naptiklad adaptace stfevni
mikrofléry. Sest populaci losa evropského (Alces alces) v zapadni Cing se mezi sebou ligilo
mirou disperze. Populace, které mély miru disperze nizkou, se také odliSovaly od populaci
S vys$i mirou disperze skladbou stfevni mikrofléry. Zaroven bylo zjisténo, ze ¢im byl mezi
populacemi silnéj$i genovy tok, tim podobné;jsi byla skladba stievni mikroflory. Disperze tedy
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muze napomahat Sifeni stfevnich bakterii, které se stanou vlivem zmény klimatu potfebnymi
pro zpracovani nového zdroje potravy (Chen et al. 2022).

Mira disperze se s nartistem priimérné teploty v prubéhu 16 let zménila napiiklad u juvenilnich
jedinct jestérky zivorodé. Mezi vysokou teplotou v prenatalnim obdobi a disperzi byl zjistén
negativni vztah, zatimco mezi vysokou teplotou v postnatalnim obdobi a disperzi byl vztah
pozitivni. Dal§im faktorem, ktery byl v tomto ptipad¢ bran v tivahu byla dostupnost potravy,
coz muze také byt disledek zmény klimatickych podminek. Dostupnost potravy ovlivnila
disperzi juvenilnich jedinch skrze matefsky efekt. Mlad’ata samic, které byly
v experimentalnich podminkéach krmeny jednou za dva tydny, neprojevily zvySenou disperzni
tendenci v srpnu na rozdil od mlad’at samic krmenych ¢astéji (Massot et al. 2008). Ve stejné
populaci spole¢né s nartistem Cervnovych teplot klesal pocet dospélych imigrujicich jedinct
S linedrni kresbou na zadech. Kresba na zadech byla castecné dana geneticky a jedinci méli
kresbu bud’ linearni, nebo sitovanou. Vysvétleni rozdilu v disperzi mezi t¢mito dvéma morfami
a poklesu poctu imigrantt s linearni kresbou vsak studie nenabizi (Lepetz et al. 2009).

Negativni vztah mezi disperzi a rostouci teplotou byl zjistén 1 u vychodofinské populace datlika
tiiprstého (Picoides tridactylus), kde vyssi jarni teploty znamenaly snizenou natalni disperzi.
Moznym vysvétlenim je podle autorti dostupnost potravy v roce vylihnuti, kterd zavisi na
jarnich teplotach (Fayt 2006). Odlisna tendence byla zaznamenana u rybdka dlouhoocasého.
V tomto ptipade byla délka disperze rybakl pozitivné korelovéana s rostouci priimérnou ro¢ni
teplotou. V prub¢hu 60 let byla primérna vzdalenost ptekonana pii natalni disperzi dokonce
zdesetinasobena z ptivodnich 10 km na 100 km (Meller et al. 2006). Dopady extrémniho pocasi,
které vlivem globalniho oteplovani hrozi castéji, byly zdokumentovany na populaci ibist
hnédych (Plegadis falcinellus) v narodnim parku Dofiana ve Spanélsku. V roce 2005, kdy bylo
extrémni sucho, byla zvySena emigrace z této kolonie (Santoro et al. 2013).
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Zavér

V této literarni reSersi jsem se zabyvala disperzi suchozemskych obratlovcil s diirazem na
ptéky. Disperze je dulezitou soucasti metapopulacni dynamiky, ktera zprostfedkovava genovy
tok. Mezi mozné ultimatni pficiny disperze patii inbredni deprese, kompetice mezi piibuznymi
jedinci a stochasticita prostfedi. Rozdily v trade-offs souvisejicich s disperzi vedly mezi samci
a samicemi ke vzniku rozdila v pifekonané vzdalenosti a ve sklonu k disperzi, pfi¢emz obecnou
tendenci je spiSe samc¢i disperze u savcl a spiSe samici disperze u ptakl. Pfi studiu disperze je
dilezité rozliSovat mezi disperzi natalni a rozmnozovaci a také mezi jejimi fazemi — emigraci,
tranzici a imigraci. S podobou disperze souviseji individudlni vlastnosti morfologické,
fyziologické, genetické i behaviordlni. Ty pak spole¢né s prostfedim utvarteji specifickou
podobu disperze u kazdého jedince. Pro rozhodnuti k disperzi je diilezité posoudit vlastnosti
prostiedi, k cemuz obratlovei pouzivaji vlastni zkuSenost a také vetfejné informace. Mezi
vlastnosti prostedi, které ovliviwji disperzi, patii kvalita lokality, denzita populace, vazby
S pfibuznymi jedinci a mezidruhové interakce.

Dtlezitou funkcei disperze je i kolonizace novych stanovist’, kterd byva umoznéna disperzi na
vétsi vzdalenosti. Zpusob pohybu jedinch v krajiné a jejich schopnost obsadit nova Gzemi
zasadné souvisi s piekdzkami a schopnosti disperze jedinct daného druhu. Vzhledem
k sou¢asnym a nadchazejicim klimatickym zménam je hlubsi poznani disperze vsech zivych
organismil zdsadni pro nasi schopnost predvidat zmény aredld zivo¢ichll a adekvatné na né
reagovat naptiklad zptisobem jejich ochrany.

Z mé préce je patrné, ze toto téma je velice komplexni a existuje velké mnozstvi praci, které se
jim zabyvaji. Pfesto jsou védomosti o disperzi obratlovcli zna¢né netiplné, nékdy rozporuplné
a Casto hloubéji prozkoumané pouze u n¢kolika mélo druht, jako je napiiklad lejsek bélokrky,
sykora konadra nebo sojka kfovinna. Mnozstvi publikaci na toto téma se ale postupné navysuje
a diky modernim technologiim, jako je telemetrie ¢i rizné molekuldrni metody, je nyni
snadnéjsi zkoumat disperzi s vétsi presnosti.
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