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1. Uvod

Pro¢ méme na svéte takové mnozstvi riznych druhii schopnych vzdjemné koexistovat je jednou
z hlavnich otdzek ekologie spolecenstev (Begon et al., 1997). Teoreticky by mél kompeti¢né
nejzdatnéjsi druh ty zbylé ¢asem vyloucit (Gause, 1934), nicméné na druhy ve volné ptirode
pusobi mechanismy, které tuto kompetici snizuji, a tak umoznuji koexistenci druhové bohatych
spolecenstev. Mezi hlavni dva takové mechanismy patii ,,habitat filtering*, rozd¢lujici druhy
na zaklad¢ jejich schopnosti pfezit v nehostinnych podminkach prostredi (Keddy, 1992; Kraft
et al., 2015), a ,,niche differentiation®, segregujici druhy na trofické, prostorové nebo Casové

ose, ¢imz rozruziuje jejich niky (Hutchinson, 1957; Schoener, 1974).

Mezi ptirodni systémy s nejtvrdsi kompetici patfi tzv. ,,efemerni habitaty*, coz jsou
energeticky bohaté, avSak Casové pomijivé, zdroje potravy (Finn, 2001). Jednim z téchto
,habitati® je trus, paradoxn¢ obyvany velmi pocetnymi a druhové bohatymi spoleCenstvy
(Bernon, 1981; Sladecek et al., 2013; Helclova et al., 2020; Vacha et al., 2020). Trus obyvajici
koprofilni organismy poskytuji primarn¢ ekosystémovou sluzby v podob¢ pfesunu zivin mezi
zvitaty a ptidou (Holter, 1979; Nichols et al, 2008; Scholtz et al., 2009). Majoritni podil v tom
ohledu, a to pfedevSim v tropech a subtropech, maji koprofadgni brouci, pfevdzné z Celedi
Scarabaeidae a Geotrupidae (oznacovani jako ,,dung beetles*) (Hanski&Cambefort, 1991;
Scholtz et al., 2009). V tropickych a subtropickych spole¢enstvech dochazi k silné mezidruhové
kompetici diky pritomnosti dominantnich skupin schopnych monopolizovat cely potravni zdroj
do né¢kolika hodin (Klemperer&Boulton, 1976; Krell et al., 2003; Krell-Westerwalbesloh et al.,
2004). I ptesto vSak jsou tamni spoleCenstva schopna hostit desitky az stovky koexistujicich

druhti (Hanski&Cambefort, 1991; Scholtz et al., 2009).

Komplexni studie zabyvajicich se koexistenci koprofilniho spolecenstva v takto vysoce
kompetitivnim habitatu jsou vSak vzacné (Bernon, 1981; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004;
Chao, Freeman&Grether, 2013), a proto toto téma tak dodnes ziistdva nedostate¢né
prostudovano. Tato prace se tak zabyva koprofilnim spolecenstvem v Jihoafrické republice a

moznymi mechanismy a segregacemi, které¢ by mohly umoziiovat jeho druhovou koexistenci.



1.1. Koexistence a mechanismy prezivani druhii ve spoleCenstvu
Druhy v ramci jedné trofické trovné — majici podobné potravni naroky a vyskytujici se spolu
na jednom mist€ si neustale konkuruji o zdroje. Intenzita této kompetice pak zesiluje tim, jak
moc se pozadavky danych druhti piekryvaji. Pokud by byly naprosto shodné, v homogennich
podminkach by mélo dojit k tzv. kompeticnimu vylouceni, kdy by druh se sebemensi

kompeti¢ni vyhodou mél ¢asem slabsiho soka vykonkurovat (Volterra, 1926; Gause, 1934).

Ve volné piirod¢ je vSak fada druht schopna ve svém neustale se ménicim prostiedi
vzajemné koexistovat, ¢asto i v mnohadruhovych uskupenich (Hanski & Cambefort 1991;
Scholtz et al., 2009; Sladecek et al, 2017a). Tato koexistence je moznad diky mechanismiim
plisobicim na volné¢ zijici spoleCenstva, které snizuji mezidruhovou kompetici, a tak 1 umoznuyji
druhovou koexistenci. Hlavni dva z téchto mechanismii jsou tzv. habitat filtering a niche

differentiation.

1.1.1. Habitat filtering
Habitat filtering pomaha koexistenci druhti na zdkladé schopnosti danych druhti adaptovat se a
pfeZit v nepfiznivych podminkach rozdilného prostiedi (Keddy, 1992; Kraft et al., 2015).
Béhem Zivota v urcitém habitatu na organismus plisobi fada abiotickych i biotickych faktora,
které ovliviiuji jeho fitness. Mezi hlavni abiotické faktory patii teplota a vlhkost, kdy nckteré
druhy jsou diky svym fyziologickym a behavioralnim adaptacim schopny obsadit biotopy, které
by pro jin¢ druhy byly letalni (Pellissier et al., 2012; Reymond et al., 2013; Ramos et al., 2014).
Ptikladem uved’'me alpské modrasky (Lycaenidae), kdy specializované myrmekofilni druhy Ziji
pfedevsim v mirnéjSich podminkéach v niz8i nadmoiské vysce, ale generalistické druhy, které
casto své myrmekofilni vztahy ztratily, jsou schopny studené klima tolerovat, a tak i zit ve

vysSich nadmotskych vyskach (Pellissier et al., 2012).

Biotickymi faktory prostiedi pak rozumime nejcastéji obranné mechanismy rostlin proti
svym herbivoriim. Mezi ty patfi jak obrana mechanicka (napf. trichomy), tak 1 chemick4 pomoci

sekundarnich metaboliti (Dimarco et al., 2012; Volf et al., 2015).

Spolecny tlak biotickych a abiotickych faktorti daného prostiedi tak vytvaii jakousi
bariéru, ktera ,,vyfiltrovava‘® druhy neschopné v danych podminkéch ptezit, a zaroven sdruzuje

ty, které toho schopny jsou (Maire et al., 2012; Pellissier et al., 2012).



1.1.2. Niche differentiation
Niche differentiation je koexistencni mechanismus umoznujici souziti druhi na zakladé
rozriznéni jejich ekologickych nik — soubort Zivotnich narokii nutnych proto, aby dany jedinec,
respektive druh ptezil (Hutchinson, 1957). Mnoho druhii ma vsak podobné zivotni naroky,
jejich niky se tak do jisté miry piekryvaji a jejich uplné diferenciace neni mozna. Vlastnosti
jednotlivych druhti pak piimo souvisi s tim, jakou niku obsazuji, pficemz s rostouci diferenciaci

nik klesa mira kompetice, umoziujice tak druhovou koexistenci (Gross et al., 2007; Maire et

al., 2012).

Tyto diferenciace nik mohou fungovat na nékolika skalach, prvni z nich je vyuziti
odli$nych zdroji (Schoener, 1974). To v pfipadé rostlin znamend vyuziti riznych forem
pudniho dusiku, jako je tomu naptiklad u nékolika druhti rostlin arktické tundry (McCane et al.,
2002). V ptipad¢ zivocCichu se pak jednd o konzumaci razné velkych ¢asti potravy u riiznych
druhti, v zavislosti na jejich ustnim ustroji. Tti druhy rodu Chelicorophium (Crustacea:
Amphipoda) jsou schopny spolu koexistovat v nemalé mife diky tomu, ze jejich filtracni tstroji
jsou uzptisobena pro konzumaci rozdilné velkych partikuli potravy (Borza et al., 2018). Druhou
moznosti je pak vyuziti zcela odliSného zdroje, jako je tomu naptiklad u hostitelské specifity
parasitoidi (Hrcek et al., 2013), u africkych termitti (Blattodea: Isoptera) (Josens & Wango,
2019; Schyra et al., 2019), ¢i planktonem se zivicich buindkl (Aves: Procellariiformes)

(Navarro et al., 2013).

Nicméné 1 pfi vyuZzivani totoZzného zdroje se druhy mohou sobé navzajem vyhybat, a to
na prostorové a casové ose (Schoener, 1974). Jednou z moznosti prostorové segregace je ta
vertikalni. Ta probihd obvykle na mensim tzemi, kdy druhy vyuzivaji stejny zdroj, ale v jiné
hloubce, poptipadé vySce (Navarro et al., 2013; Opatovsky et al., 2017; Josens & Wango,
2019).

Dalsi moznosti prostorové segregace je horizontdlni, kterd miize mit né¢kolik forem.
Druhy se sobé mohou vyhybat vybérem dil€ich oblasti v ramci vét§iho a pomeérné homogenniho
prostfedi (Navarro et al., 2013; Droge et al., 2017). Dals§i moznosti je segregace na Urovni
mesohabitatu. Piikladem budiz pfipad dvou druht paslidakli rodu Peucetia (Araneae:
Oxyopidae), které jsou oba asociovany s rostlinou 7Trichogoniopsis adenantha (Asterales:
Asteraceae). P. rubrolineata se vSak vyskytuje ptfedevsim na rostlinach pod hustéjSim zapojem,
kdezto P. flava spiSe v oteviengj$im porostu (Villanueva-Bonilla et al., 2019). V neposledni

fadé¢ mohou rtzné druhy preferovat odliSny typ mikrohabitatu, at’ uz se jedna napiiklad o



mnozstvi opadanky na substratu, jako je tomu u floridskych slid’akd rodu Geolycosa (Araneae:
Lycosidae) (Carrel, 2003), nebo o vybér specifické ¢asti toku, v zavislosti na rychlosti proudéni

a vlastnostech vody (Sun et al., 2021).

Pti vyuZzivani téhoz zdroje se vSak druhy mohou, krom prostoru, segregovat také v Case.
(Schoener, 1974). Jednou z moZnosti je rozriznéni se v sukcesnim fazi daného zdroje, znamé
kuptikladu u mrchoZravého hmyzu, kdy prvnimi kolonizatory byvaji tradicné dvoukiidli,
ptedevsim bzucivky (Diptera: Calliphoridae). Ty jsou nasledovany relokujicimi brouky
hrobaftiky (Silphidae: Nicrophorinae) schopnymi monopolizovat ¢ast zdroje, ktery zahrabéavaji
do substratu. Mezi pozd¢jsi kolonizatory pak patii brouci mrchozrouti (Silphidae: Silphinae),

kteti nerelokuji, ale funguji pfimo ve zdroji (Kocarek, 2003; Grassberger & Frank, 2004).

Krom sukcese se kompetitoii mohou vyhybat také béhem denni doby, kdy jednotlivé
druhy vyuzivaji potravni zdroj v odliSny ¢as béhem 24 hodin. Tak je tomu naptiklad u africkych
Selem (Droge et al., 2017) a amazonskych liSaji (Lepidoptera: Sphingidae) (de Camargo et al.,
2016). Segregovat se pak druhy mohou také sezéonné, kdy potencialné si konkurujici druhy

vyuzivaji zdroj v jinou ro¢ni dobu (Matich et al., 2017; Lange et al., 2021).

V neposledni fad¢ je dobré zminit, Ze ackoliv se nékdy potencidlni kompetitoii vyhybaji
pouze na jedné z moznych skal (Carrel, 2003; Villanueva-Bonilla et al., 2019), obvykle se
segreguji napti¢ nékolika (Navarro et al., 2013; Droge et al., 2017; Astarloa et al., 2020; Lange
et al., 2021), coZ nejen ze umoziuje jejich koexistenci, ale také zefektiviiuje vyuziti zdroje,

popft. zdrojli, napfi¢ casem a prostorem (Borza et al., 2018).

Idealnim cilem koexistencnich studii jsou spoleCenstva ,,efemernich habitati®, a to
vzhledem k jejich pomijivému charakteru a znéj plynouci silné kompetice (Hanski &
Cambefort 1991; Finn, 2001; Grassberger & Frank, 2004; Sladecek et al., 2013). To pak plati
predevsim pro tropickd spolecenstva koprofilniho hmyzu, kde jsou nékteré druhy schopny
monopolizovat cely potravni zdroj v fadu hodin, a kompetice je tak o to intenzivnéjsi
(Klemperer & Boulton, 1976; Horgan, 2002; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004; Horgan &
Fuentes, 2005). Tamni lokality jsou i pfesto schopny hostit desitky az stovky druhti koprofilniho
hmyzu schopnych navzdjem koexistovat (Hanski & Cambefort 1991; Scholtz et al., 2009;
Helclova et al., 2020; Vacha et al., 2020). V této studii se tak budeme zabyvat jihoafrickym

koprofilnim spole¢enstvem a moznymi mechanismy, které udrzuji jeho druhovou koexistenci.



1.2. Koprofilni spolecenstvo

Priméarnim habitatem i zdrojem potravy koprofilniho hmyzu je trus, nejcastéji trus velkych
sav¢ich bylozravcu (Halffter & Matthews, 1966; Davis et al., 2002). Ten se tadi, okrem mrSin
¢1 hnijiciho ovoce a hub, mezi ,,efemerni habitaty”. Ty diky své vysoké energetické hodnoté
pfedstavuji primarni zdroj obzivy mnoha riiznych organisml (Grassberger & Frank, 2004;
Scholtz et al., 2009; Sladecek et al., 2013), mezi kterymi vSak Casto dochazi k intenzivni
kompetici, jelikoz efemerni zdroje v pfirod€¢ vznikaji jen nahodné, bodove a jejich vyskyt je

pouze kratkodoby (Hanski & Cambefort 1991; Finn, 2001).

Trus v tomhle neni vyjimkou, a koprofilni spolecenstva se i ptes silnou kompetici ¢asto
vyznacuji vysokymi abundancemi i druhovou bohatosti (Hanski & Cambefort 1991; Scholtz et
al., 2009; Sladecek et al., 2013).

Vibec nejdominantnéjsi slozkou koprofilnich spoleCenstev jsou beze sporu brouci
(Coleoptera). Ti se fadi mezi tzv. vnitini spolecenstvo — funguji uvniti exkrementu (Mohr,
1943). Koprofilni brouky mtizeme rozdélit do tii kategorii, a to dle typu potravy. Prvni z nich
jsou brouci koprofagni (saprofagni), kteti jak v larvalnim, tak i dospélém stadiu konzumuji
fekalni hmotu (Hanski & Cambefort 1991). Jedna se o tii skupiny z nad¢eledi Scarabaeoidea —
Celed’ Geotrupidae, a podceledi Scarabaeinae a Aphodiinae nélezici do Celedi Scarabaeidae.
Tyto koprofagni brouky pak miizeme souhrnné oznacovat jako ,,dung beetles* (Hanski &

Cambefort 1991; Finn & Gittings, 2003; Scholtz et al., 2009).

Brouci nalezici do celedi vodomiloviti (Hydrophilidae) tvofi druhou kategorii
koprofilnich broukt. Na rozdil od pravych koprofagii se v§ak vodomili Zivi fekalni hmotou jen
v dospélém stadiu. Jejich larvy jsou predétofi, Zivici se nejcastéji larvami much (Sowig et al,

1997; Holter, 2004), obecné je tak lze povazovat za omnivory.

Posledni brouci tfidou jsou predatofi, konkrétné z celedi mrSnikoviti (Histeridae) a
drabcikoviti (Staphylinidae). Tito brouci se vyznacuji tim, Ze se zivi karnivorn¢ jak v larvalni,
tak dospéleé fazi zZivota (Hanski & Koskela, 1977), pfi€¢emz jejich kofisti byvaji nej€astéji musi

larvy a dospéli vodomili (Sladecek et al., 2021b).

Druhou velkou slozku koprofauny jsou dvoukiidli (Diptera), pficemz nejCastéji se
vyskytujici ¢eledi byvaji Muscidae, Sepsidae a Sphaeroceridae (Sladecek et al., 2017b).
Dospélci dvoukiidlych tak tvoii hlavni slozku povrchové komunity — zdrzujici se z vnéjsku na

exkrementu, jejich larvy jsou vSak soucasti komunity vnitini (Mohr, 1943).



I dvoukfidlé 1ze rozdélit na koprofagy, omnivory a predatory, dle typu potravy
v zivotnich stadiich. Druhy z hlavnich celedi koprofilnich dvoukiidlych byvaji nejcastéji
koprofagni v larvalni 1 adultni fazi Zivota (Sladecek et al., 2017b).

Omnivorné se pak zivi nékteré specifické druhy, jako Scatophaga stercoraria
(Scatophagidae), jejiz larvy jsou také koprofagni, ale dosp€lci dravi (Blanckenhorn et al., 2010),
nebo druh Mesembrina meridiana (Muscidae), jejiz larvy v exkrementu preduji na larvach

jinych dvouktidlych a dospélci konzumuji nektar (Skidmore, 1991).

Cisté dravé se pak zivi ndkteré méné Casto se vyskytujici eledi, jako napiiklad
Empididae nebo Dolichopodidae (Sladecek et al., 2017b). Je dobré neopomenout nékteré
hematofagni druhy z celedi Muscidae, jejichz larvy se vyvijeji v exkrementech. Tyto druhy
zpusobuji ekonomické Skody na dobytku, jelikoz svou Cinnosti snizuji zivocisSnou produkci, a
to pifimym poskozenim dobytka nebo pienosem patogenii. Mezi nejcastéjsi dvoukiidlé Skidce
dobytka patii hematofagni Haematobia irritans a Stomoxys calcitrans, a také Musca autumnalis
zivici se exsudaty — extravaskularnimi vypotky (Gerry, 2018; Machtinger et al., 2021; Smith et
al., 2022).

Spole¢ny vliv koprofilniho hmyzu piedev§im z vnitini komunity (Mohr, 1943)
poskytuje znacné ekosystémové sluzby dekompozici trusu, a tudiz navracenim zivin zpét do
ob¢hu, cemuz jim v nemalé mitfe pomahaji jejich relokacni schopnosti (Holter, 1979; Nichols
et al., 2008). Svou c¢innosti dale predevSim koprofagni brouci také provzdusnuji pidu a
usnadiiuji piistup k trusu dal§im koprofilnim organismim, naptiklad Zizalam, jejichz
dekompozi¢ni Cinnost je také znacna (Holter, 1979; Bacher et al., 2018). V tropickych
koprofilnich spolecenstvech, kde v obdobi sucha, kdy brouci a dvoukftidli nejsou pfili§ aktivni,
zastavaji roli hlavnich dekompozitorii trusu termiti (Blattodea: Isoptera) (Coe, 1977).
V neposledni fadé¢ bych rdd zminil roli koprofagnich broukii jako roznaSeci semen
z exkrementu (Nichols et al., 2008) ¢i ptipadnych opylovact rostlin ¢eledi Araceae (Gibernau

et al., 2004).

Koprofilni dvoukiidli mohou, z vy$e zminénych divodi, byt na druhou stranu casto
povazovani za Sktiidce ¢i minimalné obtiz (Gerry, 2018; Machtinger et al., 2021; Smith et al.,
2022). Koprofilni brouci vs§ak mohou byt jejich efektivnimi biokontroldry. Brouci jsou svou
aktivitou schopni odstranit velké mnozstvi fekdlni hmoty ¢i likvidovat musi vajicka, a tim
zabranovat vyvoji musich larev (Doube et al., 1988; Bishop et al., 2005). Této interakce je

mozno vyuzit pfi boji proti dvoukiidlym skiidctim. V Australii napiiklad doslo po introdukci



dobytka k nedostate¢nému odstraniovani fekalni hmoty nativnim koprofilnim spolecenstvem.
To vedlo, krom znecisténi pastvin, také k pfemnozeni koprofilnich much, vcetné téch
krevsajicich, ¢imz dochazelo ke $kodé¢ na dobytku. Ke kontrole tak byla vyuzita introdukce
africkych koprofagnich brouk, kteti byli schopni pfemnozené mouchy potlacit (Bornemissza,

1979).

Role brouk a dvoukiidlich jako nejdominantnéjSich hmyzich fadd koprofilnich

spoleCenstev je nezpochybnitelna, a proto se v této praci budu vénovat predevsim jim.

1.2.1. Adaptace koprofilniho hmyzu
Za praptivodni zdroj koprofilniho hmyzu je povaZovan rostlinny humus. S Sifenim savcil se
vSak oteviela moznost kolonizovat novou, energeticky bohatou niku — sav¢i trus (Hanski &
Cambefort, 1991). Aby ho byl schopen vyuzit co nejefektivnéji, ziskal koprofilni hmyz,

ptedevsim jeho koprofagni zastupci, n€kolik adaptaci.

Prvni z téchto adaptaci sdili jak koprofilni brouci, tak dvoukiidli, a to schopnost do
urité miry tolerovat hypo- az anoxické prostiedi a zvySené koncentrace oxidu uhli¢ité¢ho
(Holter, 1994). Témto podminkdm musi pfi zivoté¢ ve fekalni hmoté koprofilni hmyz celit
neustale, pfi¢emz se zda, Ze viibec nejkritictéjsi jsou tyto podminky v centralnich, nejvlh¢ich
castech exkrementd. Nékteré druhy, naptiklad Aphodius fossor (Scarabaeidae: Aphodiinae) ¢i
Sphaeridium lunatum (Hydrophilidae: Sphaeridiinae), jsou vSak schopny normalné fungovat i
pii 1% koncentracich kysliku (Holter & Spangenberg, 1997). Dokonce je mozné, ze koprofagni

brouci jsou béhem anoxie schopni vyuZzivat anaerobniho metabolismu (Whipple et al., 2013).

U dospélct koprofagnich broukli nalezneme adaptaci spojenou s piijmem potravy.
Jedna se o pozménéné Ustni uUstroji do formy jakéhosi filtraéniho organu. Ten se sestava
z pozmeénénych asymetrickych ryhovanych mandibul s laloky a z filtra¢nich sét (Miller, 1961;
Holter, 2004). Timto ustni Ustrojim jsou brouci schopni z trusu vyfiltrovat drobné castice,
predevsim bakterie a epitelidlni buniky stfeva herbivora, a zaroven zabranit konzumaci velkych
¢asti celulozy. Velikost konzumovanych ¢astic pak roste tmérné s velikosti jedince (Holter &
Scholtz, 2005; Holter & Scholtz, 2007). Toto ustroji nalezneme u vSech koprofagnich brouk,
véetné Celedi Geotrupidae a omnivorni Hydrophilidae, zda se tedy, Ze se jedna o konvergentné

vzniklou strukturu (Holter, 2004).



Larvy koprofagnich broukt konzumuji, na rozdil od dospélct, i vétsi Castice trusu.
Nejvice poziraji rostlinné fragmenty, které drti kusadly a nésledné travi za pomoci sttevnich
symbiontii (Holter & Scholtz, 2007). Koprofagni larvy dvouktidlych k filtraci vyuZivaji
modifikovanou ventralni ¢ast hltanu. Ta je opatiena kanalky a lamelami, a tak funguje jako sito

(Dowding, 1967).

vvvvvv

broukt z nad¢eledi Scarabaeoidea. Jedna se o schopnost relokovat fekalni hmotu z ptivodniho
exkrementu. Tato hmota je dale vyuZivana ke stavbé podzemnich hnizd (Halffter & Edmonds,
1982). Dosp¢lé pary vyhrabavaji v substratu tunely, na jejichz koncich konstruuji hnizda pro
své potomky. Do téchto hnizd nasledné zatahuji fekalni hmotu, ze které vétSinou vytvati tzv.
plodové koule (Halffter & Matthews, 1966; Halffter & Edmonds, 1982). Samicka nasledné
klade do kazdé plodové koule po jednom vajicku, a také pecuje o vylihnuvsi larvy. Tato
relokacni a rozmnozovaci strategie chrani larvy pfed potencidlnimi predatory, ale predevsim
signifikantné sniZzuje vnitro- i mezidruhovou kompetici (Klemperer & Boulton, 1976; Sanchez,

2008).

1.2.2. Relokaé¢ni kasty a funkéni skupiny koprofagnich brouki
Dle typu relokacni strategie, a s ni souvisejici zpracovavani fekalni hmoty a stavby hnizd,
muzeme koprofagni brouky rozdélit do nékolika relokacnich kast (Hanski & Cambefort 1991;
Doube, 1991; Scholtz et al., 2009).

Prvni kastu tvoii tzv. véle¢i (ang. ,,rollers®). Tito brouci jsou schopni z exkrementu
oddélit ¢ast, kterou nasledné opracovavaji do sférické podoby. Takto zpracovany fekalni
material nasledné¢ brouci odvali, a to pohybem po ptednich holenich, kdy zaroven tla¢i kulicku
trusu smérem dozadu zadnimi koncetinami. V jisté vzdalenosti od ptivodniho potravniho zdroje
pak dochazi k zahrabani trusu a vystavbé podzemniho hnizda. Pfikladem bych uvedl rody
Scarabaeus, Sisyphus i Kheper (Sato, 1998; Federico & Philips, 2005). U nékterych
»pseudovalect dochazi také k postrkovani ¢i pfenaSeni fekalii smérem doptedu za pomoci
hlavy, respektive ptfednich koncetin (napt. rod Phanaeus) (Halffter & Matthews, 1966;
Federico & Philips, 2005).

Druhou relokac¢ni kastu jsou Stolafi (ang. ,,tunnelers®). Ty miZzeme rozd¢lit na rychle a
pomalu zahrabavajici, oba tyto typy vSak konstruuji své hnizda bezprostfedné pod potravnim

zdrojem, ktery je s hnizdy piimo spojen vyhrabanymi tunely. Rychle zahrabavajici Stolaii,
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naptiklad rodu Copris a Heliocopris, v prvnim kroku shromazdi dostate¢né mnozstvi fekalniho
materidlu z potravniho zdroje, a nasledn¢ vyhrabou tunel, do kterého nakonec nahromadény
trus zavlecou. Pomalu zahrabévajici Stolafi na druhou stranu vykopavaji svou podzemni chodbu
nejdfive, a az pak do ni pienaseji trus z potravniho zdroje po mensich mnozstvich, pricemz zde
muzeme zafadit rody jako Onthophagus ¢i Onitis (Doube, 1991; Hanski & Cambefort, 1991;
Vitner, 1998). ValeCe a Stolafe lze souhrné nazyvat jako relokatory, jelikoz na rozdil od

nasledujici kasty relokuji fekalni material pry¢ od zdroje.

Mezi ptisluSniky tieti kasty patii obyvaci (ang. ,,dwellers*). Vétsinu téchto broukt tvori
podceled” Aphodiinae. Jsou to brouci povétSinou mensich velikosti, ktefi nejsou schopni trus
relokovat. Larvy obyvacu se tak vyvijeji v mase ptivodniho potravniho zdroje, a to bud’ volné
(Vitner, 1998; Owen et al., 2006), nebo v hnizdech zkonstruovanych rodicovskym péarem

(Vitner, 1998; Huerta et al., 2005).

U nékterych druhti z kast Stolaft a obyvacii mize byt fakultativné, ¢i dokonce obligatné
uplatiiovéna také strategie kleptoparazitismu. Ti se prohrabadvaji do cizich hnizd Stolafd a
valecl, kde budto likviduji tamni snlsky, které nasledné nahrazuji vlastnimi, nebo pfii

nejmensim konzumuji nastfadané zasoby (Bernon, 1981; Martin-Pierra & Lobo, 1993).



Doube (1991) dale rozdelil relokacni kasty koprofagnich broukti do sedmi funk¢énich
skupin (FS). Toto rozdé€leni vychdzi z typu relokacni strategie, a dale rychlosti a mnoZzstvi
fekdlniho materidlu odstranéného z potravniho zdroje. Tyto faktory pak také ovliviuji

konstrukci hnizd.

Velci brouci schopni monopolizovat rychle (desitky minut az hodiny) velké mnozstvi
fekalniho materidlu zaujimaji dvé funk¢ni skupiny. Jedna se o FS I — velké valece, a FS III —
rychle zahrabavajici Stolafe. Déle rozeznavame druhy schopné rychle odstranit mensi mnozstvi
trusu — mal¢ valece (FS II). Velci pomalu zahrabavajici Stolafi jsou piislusniky FS IV a jsou

schopni odstranit velké mnozstvi fekalni hmoty, nicméné za delsi dobu (hodiny, popt. dny).

FS V tvoii mali a pomalu zahrabavajici Stolafi, pficemz dlouhou dobu relokuji pouze
malé mnozstvi trusu. Obyvaci, ptislusnici FS VII, trus nerelokuji vitbec a sva hnizda si stavi
v potravnim zdroji. Kleptoparazité tvoii FS VI a jsou pomérné unikatnim piipadem, jelikoz

vyuzivaji trus jinych skupin (Obr. 1).

Funk¢ni rozdéleni koprofagnich broukt je zhotoveno dle afrického spolecenstva, tudiz
toho, kterym se zabyva tato prace. Je ale na misté zminit, Ze tato rozdéleni 1ze obecn¢ aplikovat
také na spolecenstva v jinych ¢astech svéta (Doube, 1991; Finn & Gittings, 2003), kde nicméné
nemusi byt zastoupeny vSechny skupiny ve stejné mite. V temperatu napiiklad nalezneme
pouze malé mnozstvi broukil z FS I a III, pficemz tamnim spolecenstviim dominuje predevsim

FS VII sestavajici se z obyvacii z podceledi Aphodiinae (Hanski & Cambefort, 1991).

Typ relokacni strategie a ptisluSnost k danym funkénim skupindm, a z nich plynouci
vyhody a omezeni, se v nemalé mife podileji na koexistenci koprofagnich brouki a jejich
separacich podél trofické, prostorové a ¢asové osy. Pravé témito separacemi, a piedevsSim

dvéma posledn€ jmenovanymi, se tato prace bude nadale zabyvat.

10



E - malil D - velci
C - rychle zahrabavajici Stolati pomalu zahrabavajici Stolafi

Obr. 1: Schéma jednotlivych funkénich skupina jejich hnizd (pfevzato z: Sladecek, 2014). A = velci valeci (FS 1)
— rychle relokuji velké mnozstvi trusu valenim, B = mali valeci (FS II) — rychle relokuji malé mnozstvi trusu
valenim, C = rychle zahrabavajici Stolati (FS III) — schopni rychle odstranit velké mnozstvi trusu zahrabavanim,
D = velci pomalu zahrabavajici Stolati (FS IV) — pomalu relokuji vétsi mnozstvi trusu, E = mali pomalu
zahrabavajici Stolafi (FS V) - pomalu relokuji malé mnozstvi trusu, F = kleptoparazité (FS VI) — pfizivuji se na
trusu zpracovaném jinymi skupinami, G = obyvaci — nerelokuji, stavi hnizda v potravnim zdroji.
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1.3. Mechanismy koexistence koprofilnich spoleCenstev

Mezidruhova kompetice je pfi kolonizaci trusu zintenzivnéna jeho efemernim charakterem. I
pres to vSak miizeme nalézt exkrementy obsazené az stovkami jedinct nebo lokality ¢itajici 1
pies sto raznych druhli koprofilniho hmyzu (Doube, 1991; Scholtz et al., 2009; Sladecek et al.,
2017a). M¢ély by zde tedy fungovat koexistencni mechanismy umoziujici tato souZiti. Tyto
mechanismy by pak mély druhy daného spolecenstva segregovat naptic¢ riiznymi skalami, a tak

zajistit co mozna nejmensi pravdépodobnosti mezidruhovych setkani (Schoener, 1974).

1.3.1. Trofické segregace
Prvni velkou Skalou, napfi¢ kterou se mohou druhy segregovat, je vybér odlisSného zdroje
(Schoener, 1974). To u koprofilniho hmyzu znamené druhové odli§né kolonizace riznych typt
exkrementu. Nasnad¢ je vybér dle typu producenta, pricemz hmyz se pii vybéru fidi zapachem,
ktery dany exkrement vydava (Finn & Giller, 2000; Tshikae et al., 2008; Macedo et al., 2020;
Sladecek et al., 2021a).

Koprofilni hmyz kolonizuje pfedev$im trus omnivorti (napf. prasat a primatl) a
herbivort (sloni, pfezvykavi, konoviti). Trus karnivort, je vyuzivdm koprofilnim hmyzem

méng¢, a to druhy vazanymi jak na trus, tak na mrSiny (Hanski & Cambefort, 1991).

Jednotlivé druhy koprofagti mohou byt bud’to generalisti, nebo specialisti pro omni- ¢i
herbivorni trus, nebo dokonce pro specificky druh/typ producenta (napi. prase, slon, tur atd.)
(Finn & Giller, 2002; Tshikae et al., 2008; Macedo et al., 2020; Nithya et al., 2021). Z funkénich
skupin lze jistou miru specializace pozorovat predevsim u velkych Stolafi, kteti davaji prednost
trusu velkych herbivor (Hanski & Cambefort, 1991). Divodem jsou pak pravdépodobné jejich

vysoké naroky na mnozstvi fekalni hmoty pro vyvoj larev (Klemperer & Boulton, 1976).
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1.3.2. Casové segregace

1.3.2.1 Denni doba
Vyuzivani potravniho zdroje v odlisnych casovych usecich je druhym velkym odvétvim
koexistencnich mechanismu (Schoener, 1974). Koprofilni hmyz v tomto neni vyjimkou, a jak
se zda, vyuziva hned nékolika typt ¢asovych segregaci (Hanski & Cambefort, 1991; Sladecek

et al., 2017a; Sladecek et al., 2017b). Prvni z nich je vyuzivani zdroje v odlisnou denni dobu.

To lze pozorovat predev§im u koprofilnich spoleCenstev tropi a subtropi, kde jsou
exkrementy zpracovany obvykle jiz do nékolika hodin, a kompetice o n¢ je tedy extrémné¢ silna
(Klemperer & Boulton, 1976; Hanski & Cambefort, 1991; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004,
Sladecek et al., v pfipravé). Recentnich studii zabyvajicich se denni aktivitou tropickych
koprofilnich spolecenstev vS§ak neni mnoho a zamétuji se téméf vyhradné na koprofagy, i z nich
si nicméng¢ Ize ud¢€lat predstavu o tamnich trendech. Zprvu lze fict, Ze na zéklad¢€ variaci aktivity
koprofagnich druhii béhem dne miizeme zdejsi spolecenstva prakticky rozd¢lit na denni a no¢ni,

pfiCemz ty se svymi funkénimi slozenimi li$i (Hanski & Cambefort, 1991; Doube, 1991).

Brouci valeci jsou aktivni piedev§im béhem dne, a v dennim spoleCenstvu tak
reprezentuji FS I a II. Velci Stolafi, FS III a IV, v§ak navozuji svou aktivitu se zdpadem slunce
a jejich abundance jsou nejvyssi od soumraku do pilnoci (Hanski & Cambefort, 1991; Krell et

al., 2003; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004; Chao et al., 2013).

Mali pomalu zahrabavajici Stolafi (FS V) nemaji jasnou preferenci na skupinové tirovni.
Na té druhové vSak ano, a v této funkéni skupiné tak nalezneme nékteré druhy denni, a nékteré
no¢ni (Hanski & Cambefort, 1991). Obyvaci (FS VII), sestavajici se predevsim z podceledi
Aphodiinae, ptedstavuji v tropickych spolecenstvech slabé kompetitory a jejich aktivita zde je

predevsim no¢ni (Krell-Westerwalbesloh et al., 2004).

V temperatu jasn¢ dominuji obyvajici Aphodiinae, s obasnym vyskytem broukt jinych
funk¢nich skupin, a celkova aktivita temperatnich spolecenstev se v ramci dne a noci méni dle
ro¢ni doby. Je pfitom zavisla na teplotnich tolerancich a valencich druhtt daného spolecenstva.
Neékteré mohou byt pies 1éto aktivnéj$i v noci, a na jafe a na podzim zase pies den,
pravdépodobné kvili nizkym noc¢nim teplotam, které omezuji letovou ¢innost. U odlisSnych

druhii pak miize dochazet k opacnému prabéhu (Landin, 1961; Koskela, 1979; Psarev, 2001).
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Néekteré studie zabyvajici se temperatnimi koprofilnimi spolecenstvy braly, na rozdil od
téch tropickych, v potaz také dvouktidlé a nekoprofdgni brouky. Omnivorni a dravi brouci
ptitom zd4 se sleduji podobny pribéeh jako temperatni Aphodiinae s tim rozdilem, Ze i v letnich
mésicich je jejich aktivita spisSe denni (Koskela, 1979; Psarev, 2001). Temperatni dvoukitidli

jsou pak diky svym preferencim pro vyssi teploty aktivni jen béhem dne (Mohr, 1943).

1.3.2.2 Stafi zdroje a sukcese

Rizné druhy koprofilnich spolecenstev mohou nadéle také vyuzit zdroj o odliSném staii.
Exkrementy jsou po depozici exponovany environmentadlnim podminkam, které méni jeho
charakteristiku (Landin, 1961; Vessby, 2001; Sladecek et al., 2021a). Jednotlivé druhy pak
mohou vyuZivat trus o riizném stafi, a tak 1 rizné kvalité, pfiCemz tato problematika byla
studovana predevSim v oblasti temperatu (Sladecek et al., 2013; Sladecek et al., 2017a;
Sladecek et al., 2017b; Wassmer, 2020). Pro temperatni spoleCenstva Ize obecné fici, ze sukcese
trva v fadu dni, nékdy az tydnl a kolonizujici hmyz se fidi odliSnymi pachy exkrementu o
odli$ném staii (Sladecek et al., 2021a). Mezi nejrannéjsi kolonizéatory patii predevS§im dospéli
dvoukfidli, kteti exkrement kolonizuji v fadu hodin. Ti jsou nasledovani brouky, nejdiive
relokatory — Stolary (napt. rod Onthophagus a Geotrupes) a kratce poté také omnivornimi
Hydrophilidae. Obyvaci jsou v sukcesi nejvice abundantni az v pozdéjSich fazich, spole¢né
s vylihlymi larvami dvoukftidlych (Sladecek et al., 2013; Sladecek et al., 2017a; Sladecek et al.,
2017b; Sladecek et al., 2021a; Wassmer, 2020). Brouci predatoii (pfedevsim celedi
Staphylinidae a Histeridae) v sukcesi Casem pfibyvaji. Velci predatofi, lovici predevsim
vodomily nebo larvy dvoukiidlych, jsou rann¢ sukcesni, ale pocetni mensi predatoii jsou
piredevsim pozdné sukcesni, kdy Ize predpokladat, ze ve vyschlych exkrementech lovi spiSe

chvostoskoky a roztoce (Sladecek et al., 2013; Sladecek et al., 2021b).

Sukcese tropickych spolecenstev koprofilniho hmyzu je, oproti tém temperatnim,
mnohem rychlejsi a probihd v fadu hodin. Diivodem proto je vysoka teplota a také schopnost
dominantnich gild monopolizovat cely exkrement do n€kolika hodin (Klemperer & Boulton,
1976; Hanski & Cambefort, 1991; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004; Sladecek et al.,
v pripravé). 1 pfesto vSak sukcese tamnich spolecenstev mohou do jisté miry pfipominat tu
temperatni. Véleci, a brzy za nimi $tolafi, jsou rann¢ kolonizujicimi brouky s preferenci pro
cerstvy trus, kdezto obyvaci jsou nejpocetnéjsi az v pozd¢jsich fazich sukcese (Horgan, 2002;
Krell et al., 2003; Marchiori et al., 2003; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004, Chao et al., 2013).
Tato sukcesni posloupnost od rannych relokatort k pozdnim obyvacim je tak shodna

s temperatem.
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1.3.2.3 Sezdna
Tteti typ Casovych segregaci, je ten sezonni. Temperatni spolecenstva jsou nejvice ovlivnény
horkymi 1éty a studenymi zimami, koprofagni brouci tak maji obecné¢ nejvyssi aktivitu na jate
a na podzim (Errouissi et al., 2009; Sladecek et al., 2013; Sladecek et al., 2017a). To vSak
neplati pro dvouktidle, kteti diky své afinité k vyS$Sim teplotdam maji optimum v 1ét€ a vyhybaji
se tak broukiim (Sladecek et al., 2017a;). Zaroven také dochazi k segregacim jednotlivych

druhti dvouktidlych na Girovni sezénnich mikrooptim (Sladecek et al., 2017b).

U temperatnich broukt lze sledovat jisté sezonni trendy na trovni reloka¢nich kast.
Stolafi byvaji ranné sezonni a vyhybaji se tak jinym ranné sezénnim broukéim — omnivoram.
Timaji své optimum spisSe v druhé ¢asti sezony (Sladecek et al., 2013; Mroczynski & Marczak,
2018). Obyvaci maji v sezoén¢ nejcastéji bimodalni distribuci, s jednim optimem na jafe, a
druhym na podzim, pfi¢emz mezi jednotlivymi druhy opét miize dochazet k segregacim na
urovni mikrooptim (Holter, 1982; Errouissi et al., 2009; Sladecek et al., 2013; Mroczynski &
Marczak, 2018). Predatofi jasny trend nevykazuji a vyskytuji se napfi¢ sezonou rovnomérné,

popiipadé mohou mit optimum v pozdéjsi tazi sezony (Sladecek et al., 2013).

Sezonalita v tropickych spolecenstev je silné ovlivnéna srazkami a teplotou, pficemz
nejvyssi aktivita je obecné v 1ét€¢ béhem obdobi desttl, a zac¢ind po prvnich intenzivnich
srazkach (Hanski & Cambefort, 1991; Giller & Doube, 1994; Horgan, 2002; Scholtz et al.,
2009). Béhem obdobi sucha exkrementy rychle vysychaji a piida tvrdne, coz je pro koprofilni
brouky nevhodné (Horgan, 2002). Ve vyjime¢nych ptipadech vS§ak mohou generalistické druhy,
napiiklad néktefi jihoafricti obyvaci, fungovat i v obdobi sucha, a tak se vyhybat dominantnim
druhiim aktivnim pouze béhem obdobi dest’di (Scholtz et al., 2009). Obecné ale béhem suchych

obdobi zastavaji roli hlavnich dekompozitort trusu termiti (Coe, 1977).

Hlavni sezénou tropickych broukt je tedy destivé 1éto a je to behem téchto nékolika
mésict, kdy je kompetice napfic spolecenstvem nejintenzivnéjsi (Hanski & Cambefort, 1991;
Krell-Westerwalbesloh et al., 2004, Scholtz et al., 2009; Sladecek et al., v ptiprave). I béhem
tohoto, pomérné kratkého, obdobi vSak miize dochdzet k sezonnim segregacim, kdy u
jednotlivych druht miizeme najit riznd sezénni mikrooptima (Giller & Doube, 1994), nicméné

obecné trendy spolecenstva béhem obdobi dest’d stale nejsou dostate¢né prozkoumany.
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1.3.3. Prostorové segregace
Ackoliv se bezesporu da tvrdit, Ze Casové segregace se nemalou mirou podileji na mezidruhové
koexistenci koprofilnich spolecenstev, ekologicky podobné druhy, naptiklad ty ndlezici do
stejné funkéni skupiny, se piesto miizou spolu vyskytovat v case (Krell-Westerwalbesloh et al.,
2004; Sladecek et al., 2017a; Sladecek et al., 2017b). I takové druhy se vSak sobé mohou

navzajem vyhybat, a to v prostoru (Schoener, 1974).

Nejméne¢ rozsitend segregace je u koprofilnich spolecenstev ta na trovni mikrohabitatu
(Carrel, 2003; Sun et al., 2021), tudiz pfimo v ramci jednoho potravniho zdroje. Exkrement
producenta je ale pomérné homogenni a panuje o néj, predevSim v tropech, intenzivni
kompetice, druhy si tak nemaji ¢as moc vybirat jen urCitou ¢ast exkrementu (Hanski &
Cambefort, 1991). I zde vsak existuji vyjimky, jako u temperatnich obyvact rodu Aphodius,
kdy nékteré druhy skutecné maji preference napiiklad pro periferii, ¢i centrum exkrementu

(Holter, 1982; Zitek, 2016).

Za formu mikrohabitatu Ize v§ak povazovat také substrat pod exkrementem, ve kterém
si koprofagni brouci stavi sva hnizda (Halffter & Matthews, 1966; Halffter & Edmonds, 1982).
Tento problém fesi predev§im relokacni strategie koprofagnich brouki. Vale¢i sva hnizda
konstruuji az v urcité vzdalenosti od pivodniho potravni zdroje, a kompetici o prostor pod
exkrementem se tak ptimo vyhybaji (Sato, 1998; Federico & Philips, 2005). Obyvaci ziji a stavi
sva hnizda pfimo v exkrementu (Vitner, 1998), o prostor pod nim tak kompetuji pfedevSim
Stolafi. U nich vSak dochazi k hloubkové stratifikaci v substratu, odvijejici se od velikosti
danych druht. Mali §tolafi (FS V) maji sva hnizda vykonstruovana jen v mélkych hloubkéch
okolo par centimetrli, ¢imz se prostorové vyhybaji velkym Stolartiim (FS III a V), ktefi jsou
schopni své tunely a hnizda vyhrabat i v hloubkach bez mala metru (Klemperer & Boulton,
1976, Doube, 1991; Scholtz et al., 2009; Chao et al., 2013). Né¢kdy dokonce dochazi

k hloubkovym rozdiliim i v rdmci druhti téhoz rodu, jako je tomu u jihoafrickych brouki rodu

Onitis (Edwards & Aschenborn, 1987).

Jednou z moZnosti, jak se vyhnout kompetici o potravni zdroj je kolonizovat jiny. Vybér
odli$ného exkrementu tak predstavuje moznost prostorové segregace mezi koprofilnimi druhy.
Ve volné ptirod¢ totiz najdeme Sirokou skalu velikosti exkrementd v zavislosti na velikosti a
pohybu producenta (Fowler & Mullens, 2016), konkurujici si druhy by se tak mohly segregovat
odli$nymi preferencemi pro velikost zdroje. Studie zabyvajici se touto tématikou vSak dosud

byly zpracovany pouze v temperatu.
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Temperatni Stolafi preferuji mensi exkrementy, kdezto dvoukiidli a omnivofi preferuji
ty vétsi. Obyvaci se zdaji byt generalisty, kteti jsou schopni kolonizovat celou skalu velikosti
exkrementt (Zitek, 2016). Dochdzi tak k segregaci na urovni kast, kdy Stolafi preferuji mensi,
rychleji vysychajici exkrementy, které se snadnéji relokuji, kdezto brouci, jejichz potomstvo se
vyviji v pivodnim potravnim zdroji, jsou vazany na vétSi exkrementy, které 1épe drzi vlhkost,
a tak poskytuji lepsi podminky pro potomstvo (Landin, 1961; Gittings & Giller, 1998; Finn &
Giller, 2000). Zitek (2016) také zjistil, ze mezi druhy koexistujicimi spolu v ¢ase dochazi

vrwe

souhrou nékolika typt segregaci.

Ve vétsi prostorové Skéale se druhy mohou segregovat diky preferencim pro odlisny
makrohabitat. Vyhybani se na skale makrohabitatu je u koprofilniho hmyzu rozlisné v zévislosti
na zemepisné Sifce. Temperatni spoleCenstva jsou mnohem vice vdzana na travnaté plochy a na
herbivory se zde pasouci, a i kdyz nékteré druhy jsou schopny fungovat také v lesich, vylozené
lesnich druhtl, asociovanych s trusem jelenovitych, nenajdeme mnoho (Hanski & Cambefort,
1991; Mroczynski & Marczak, 2018). V tropech najdeme, v poméru k temperatu, lesnich
specialistt mnohem vice, ¢emuz poméahd piedevSim véEtsi mnozstvi zdroji (Hanski &
Cambefort, 1991; Spector & Ayzama, 2003; Silva et al., 2020). Zaroveni zde mtuze nékdy
dochdzet k segregaci na urovni relokacnich kast, kdy lesim dominuji piedev§im Stolafi a
obyvaci, a savanam zase valeci. Obyvaci mohu byt také prakticky jedinou kastou na travnatych
plochach s kamenitym podlozim, kde se relokatoriim, tedy vale¢lim a Stolaitim. Spatné hrabe

(Krell et al., 2003).

Typ substratu je tak dalSim faktorem ovlivilujicim rozlozeni koprofilnich druhi
v prostoru. To se vSak pfili§ netyka jiz zminénych obyvact, ktefi sva hnizda nestavi v substratu,
nybrz v exkrementu, a tak na n¢ ma typ podlozi jen maly vliv (Hanski & Cambefort, 1991;
Vitner, 1998; Krell et al., 2003). Relokatory vSak tento faktor ovliviiuje a zda se, ze zde dochézi
k segregacim druhti na zakladé velikosti téla. Velci relokatofi, patfici tradi¢né mezi kompeti¢né
nejdominantnéjsi brouky, jsou predevSim specializovani pro zivot na pis€itych podloZich.
Mensi druhy lze vSak povazovat za generalisty, popiipadé specialisty na hlinéné ¢i tvrdsi
podlozi. Dochazi tak k prostorové segregaci kompetujicich skupin, kdy velci brouci jsou vice
zavisli na mekkych piscitych substratech, ve kterych se snadnéji doluje (Doube, 1991; Davis,
1996).
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V neposledni fad¢ stoji za zminku také jisté preference nékterych druhi pro exkrementy
deponované bud’ to na slunci, nebo ve stinu, coz pravdépodobné souvisi s vlhkosti trusu
(Landin, 1961; Vessby, 2001; Horgan, 2002) a nakonec také vliv vnitrodruhovych agregaci
v exkrementech. Ten je zalozeny na principu, ze jedinci urcit¢ého druhu se mohou,
pravdépodobné s vyuzitim feromontl, agregovat v exkrementech. Pokud se pak jedinci jiného
druhu agreguji v odliSném exkrementu, tak prakticky dochazi k jejich mezidruhovym

segregacim v prostoru (Hutton & Giller, 2004; Vacha, 2020).
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1.4. Cile prace

Ke dnesnimu dni stale chybi komplexni studie, které by zkoumaly vliv nékolika moznych typt
segregaci na tropicka ¢i subtropicka koprofilni spole¢enstva. Vétsina studii je zaméfena pouze
na koprofagni brouky a jejich piipadné segregacni mechanismy, nicméné ne na kompletni
koprofaunu (Bernon, 1981; Hanski & Cambefort, 1991; Horgan, 2002; Krell et al., 2003; Giller
& Doube, 1994; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004; Chao et al., 2013). Krom toho v tropech
dosud nebyly, az na jednu vyjimku (Helclova et al., 2020), studovany prostorové segregace
v zavislosti na velikosti exkrementu. FrantiSek Sladecek a Tomas Zitek tak navrhli studii,
véetné experimentdlniho designu, kterd by se na tyto problematiky zaméfila a pokusila se je

osvétlit. Mym hlavnim ukolem nésledné byla analyza a interpretace sesbiranych dat.

Tato studie je tak prvni, kterd se zabyva koexistenci kompletniho afrotropického
koprofilniho spolecenstva, a zaroven nékolika typy moznych segregaci, které by mohly tuto
koexistenci vysvétlovat. Nasim cilem bylo otestovat mozny vliv ¢asovych (denni aktivita,
sukcese, sezonalita) a prostorovych (velikost zdroje) segregaci na eliminaci potencialni
kompetice ve spolecenstvu jihoafrického koprofilniho hmyzu, pfi¢emz nas zajimalo, zda miize
pfipadné souhra téchto segregaci napomahat koexistenci tohoto funkéné i druhové bohatého

spoleCenstva. Polozil jsem si tyto otazky:

1) Ovliviiuje denni doba abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost
odstranéni exkrementu? Které druhy jsou aktivni predev§im ve dne, a které
v noci?

2) Ovliviiuje sezona abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost odstranéni
exkrementu? Jaké jsou sezonni trendy jednotlivych gild? Segreguji se jednotlivé
druhy odliSnymi optimy nap¥i¢ sezénou?

3) Ovliviiuje stari exkrementu abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost
jeho odstranéni? Jaké jsou sukcesni trendy jednotlivych gild? Segreguji se
jednotlivé druhy odliSnymi optimy napii¢ starim zdroje?

4) Ovliviiuje velikost zdroje abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost jeho
odstranéni? Jaké jsou trendy jednotlivych gild pro velikost zdroje? Preferuji
jednotlivé druhy zdroje o rozdilné velikost?

5) Jak prispivaji pripadné segregace Kk eliminaci potencidlnich kompeti¢nich

interakci ve spolecenstvu?
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2. Metodika

2.1. Lokalita

Sbér dat byl proveden FrantiSkem X. J. Sladeckem a TomaSem Zitkem, a to na soukromé
pastvingé v provincii Limpopo v Jihoafrické republice (Obr. 2). Lokalita se tak nachézi
v subtropické oblasti, nicméné mistni spolecenstvo koprofilniho hmyzu je funkéné totozné
s tropickym (Scholtz et al., 2009). Konkrétni pastvina je situovand u meésta Modimolle,
piiblizn¢ 135 km severn€ od hlavniho mésta Pretorie (24°40°18.27°°S, 28°29’E), na upati
horského masivu Waterberg. Mistni oblast 1ze charakterizovat jako kiovinaty veld. Pastvina, o
rozloze 31 ha, ma pisCité podlozi a je jiz po mnoho let spasana stddem 30 dospélych krav.
Lokalita je situovand v nadmotské vysce 1155 m n. m. s primérnymi ro¢nimi srazkami 630

mm a prumérnou ro¢ni teplotou 18,4 °C.

Sbér hmyzu na lokalité byl proveden se souhlasem majiteld a o jind povoleni nebylo

nutno zadat.
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Obr. 2: Experimentalni lokalita. A = Zaznaceni na mapé¢ Jihoafrické republiky; B = Zaznaceni experimentalni
pastviny (Google Maps, 2023).
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2.2, Experimentalni design a sbér dat

Sbér dat probihal v letnich mésicich (z pohledu lokality) a zacal po prvnich intenzivnich
destich. Konkrétné trval od 11. prosince 2014 do 18. tinora 2015, ¢imz byla pokryta hlavni
aktivita koprofilniho spoleCenstva Jihoafrické republiky (Scholtz et al., 2009). Toto
spolecenstvo ma vSak odlisné funkéni slozeni v zavislosti na denni dobé (Hanski & Cambefort,

1991; Doube, 1991).

Aby tak bylo podchyceno jak denni, tak no¢ni spolecenstvo, bylo tak nutné pokus
rozdelit na denni a no¢ni typy sbéri (replikace) zacinajici v 7:00, respektive 19:00 hodin

mistniho ¢asu.

V experimentu byly pokladany uméle vytvorené exkrementy z kravského trusu. Ty byly
vytvofeny z nasbiranych, Cerstvé vykalenych a nekolonizovanych exkrementd, které byly

nasledné homogenizovany a polozeny na studijni lokalité.

Samotny experiment byl rozdélen na dva hlavni sbérné béhy, z nichz kazdy predstavuje
autonomni dataset — ,,sukcesni® a ,,velikostni®. Sukcesni sbéry se sestavaly ze 14ti sbérii
(replikaci) denniho typu a 13ti sbér no¢niho typu pokladanych napti¢ sezénou od 18. 12. 2014
do 18. 2. 2015. Jeden sbér (replikace) obsahoval pét uméle vytvorenych exkrementli o objemu
1.5 litru. Ty pak byly pokladeny v fad¢, a to 10 m od sebe. Kazdy jednotlivy exkrement byl pak
vybran v odlisném stari exkrementu, a to po 1, 3, 6, 12 a 24 hodinach od expozice. V ramci
jednoho sbéru byl pro kazdé staii exkrementu polozen jeden exkrement (Obr. 3A), ktery byl
v urceny ¢as zni¢en vybranim hmyzu. Denni typy sbéru tak dohromady obsahovaly 70 (14 x 5)

experimentalnich exkrementl, no¢ni pak 65 (13 x 5).

Velikostni sbéry dat probihaly od 11. 12. 2014 do 17. 2. 2015 a obsahovaly 7 sbért
denniho a 7 noc¢niho typu. Aby byla podchycena rozmanita velikost exkrementi, které se
pfirozené vyskytuji, byly pouzity ¢tyfi rizné objemy — 0.25, 0.75, 1.5 a 3 litry. V rdmci jednoho
sbéru (jedné replikace), byl exkrement o daném objemu pak polozen ttikrat, aby mohl byt
vybran v rizném sukcesnim stadiu, a to po 3, 12 nebo 24 hodindch. Mezi jednotlivymi
exkrementy byl opet 10 m odstup. Jeden sbér se tak sestaval z 12ti (14 x 5) exkrementli — Ctyii
rizné objemy, kazdy z nich vybran ve tfech riznych Casech od expozice (Obr. 3B). Kazdy
exkrement byl zniCen pfi vybirdni hmyzu. Velikostni sbéry tak celkové obsahovaly 84 (7 x

12) exkrementii denniho typu a 84 no¢niho typu.
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Obr. 3: Design sbéri (replikaci) v jednotlivych datasetech. A = jeden sbér ,,sukcesniho* datasetu, B = jeden sbér
,,velikostniho* datasetu.

Vyzkum sezonnich trendi spolecenstva nebyl piivodni zamér této studie, ale vznikl
pozdéji jako dodate¢ny népad. Z tohoto diivodu byl pro sezénni trendy vytvofen samostatny
dataset, a to slouc¢enim casti ,,sukcesniho®, a Casti ,,velikostniho* datasetu (pfevaha sukcesnich
dat). Vybrany byly dvojice dennich a no¢nich typt sbérti o riznych sukcesnich ¢asech tak, aby
od sebe byly vzdaleny pfiblizné¢ 10-14 dni, a pokryly tak celou sezoénu. Celkové bylo vybrano

31 exkrementd denniho a 31 exkrementti no¢niho typu.

Sbér dat z experimentalnich exkrementl probihal ve ctyfech krocich. Nejdiive bylo
opticky odhadnuto mnozstvi fekalni hmoty odstranéné z exkrementu, a to na pétistupiiové skale
-0 %, 25 %, 50 %, 75 % a 100 %, kdy 0 % znamend prakticky v ptivodnim stavu a 100 %
znamena cely exkrement odstranén. Nasledné byli sesbirdni jedinci z povrchu exkrementu a
z oblasti o priméru jednoho metru od exkrementu, aby tak byli zaznamenani 1 valejici jedinci.
Poté byl exkrement vybran pomoci vyplavovaci metody, kdy se exkrement zalije v kyblu vodou
a vyplaveny hmyz je sbiran pinzetou. Nakonec doslo, pro sbér Stolafskych druhii, k prohrabani
substratu pod exkrementem. Hloubka kopani v substratu byla zavisla na hloubce tuneld broukd,
coz v piipadé velkych Stolaitt mohlo znamenat 1 par desitek centimetrti. Je dobré zminit, Ze
jedinci velkych druht, jako naptiklad Heliocopris japetus, Kheper lamarckii, Onitis alexis
apod., byli ureni a zaznamenani na mist¢ a nasledné¢ vypusténi minimalné¢ 200 m od mista
experimentu. Mensi jedinci byli sbirdni do zkumavek s ethanolem, aby pozdéji mohli byt urceni

do druhi, ¢i morfodruht v laboratofi.
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2.3. Priprava dat

2.3.1. Urceni a klasifikace druhi do gild
Sesbirani jedinci nalezici do podceledi Scarabaeinae byli urceni do druhi. Jedinci nenélezici do
této podceledi byli ur¢eni do morfodruhti. Doube (1991) rozliSuje sedm funkénich skupin
koprofagnich broukt, nicméné vzhledem k vynechani nekoprofagnich ¢eledi (Hydrophilidae,
Staphylinidae, Histeridae) z téchto skupin, a z divodu nazornéjsi a piimocarejsi prace s daty
jsem se rozhodl studované koprofilni spolecenstvo rozdélit do ne€kolika ekologickych gild.
Prvni rozdé¢leni spocivalo v roztfidéni broukti dle jejich potravnich strategii na koprofagy,
omnivory a predatory. Koprofagové pak byli rozdéleni do ctyt dil¢ich gild na zakladé svych
relokacnich schopnosti. Ty se odviji od rychlosti a mnozstvi fekalniho materialu, které je dany
druh schopen relokovat, a je tak do jist¢ miry adaptaci funkc¢nich skupin ustanovenych
Doube (1991). Dle celkové relokacni sily 1ze gildy hierarchicky setadit sestupné od reloka¢né
nejsilngjsich, tedy dominantnich druht, ptes silné a slabé relokatory, a nakonec obyvace, kteti
jsou relokacné nejslabsi, jelikoz fekalni material nerelokuji (Krell et al., 2003; Helclova et al.,

2020; Vacha et al., 2020).

Koprofilni brouci tak byli celkové rozdéleni do Sesti gild. Sedmou gildu pak
reprezentovaly larvy koprofagnich dvouktidlych z ¢eledi Muscidae (Tab. 1).
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Tab. 1: Prehled ekologickych gild uréenych druhG a morfodruhti. Gilda = ekologicka gilda na zaklade
kompeti¢nich schopnosti, ¢i trofické strategie (Dominantni — nejsiln€jsi relokatofi, Silni — druzi nejsilnégjsi
relokatofi, Slabi — tieti nejsilngjsi relokatoti, Obyvaci — nejslabsi relokatoii, Omnivofi — omnivorni druhy broukd,
Predatofi — dravé druhy broukd, Larvy much — larvy koprofilnich dvoukiidlych z celedi Muscidae), Troficka
strategie = urcena dle potravnich strategii v larvalni a adultni fazi zivota (Koprofagie = larvy i dospélci se zivi
fekalni hmotou, Omnivorie = mezi larvalni a adultni fazi Zivota dochazi ke zmén¢ potravni strategie z predace na
koprofagii, ¢i naopak, Predace = larvy i dospélci jsou dravi), Funkéni skupina = funkéni skupiny dle Doube (1991)
nalezici do dané gildy; Reloka¢ni schopnost = stru¢ny popis rychlosti relokace a mnozstvi relokovaného materialu,
Ptiklady taxonomickych skupin = ptiklady taxonomickych skupin, jejichz druhy nalezi do dané gildy.

Piiklady
Troficka Relokaéni
Gilda Funk¢ni skupina taxonomickych
strategie schopnost
skupin
FS I - velci valeci, FS Rychle relokuji
Dominantni | Koprofagie III - velci rychle velké mnozstvi Scarabaeini, Coprini
relokujici valeci trusu
Rychle relokuji
FS II — mali valeci, malé mnozstvi Gymnopleurini,
Silni Koprofagie | FSIV —velci pomalu | trusu nebo relokuji Sisyphini, Onitini,
relokujici Stolafi velké mnozstvi veétsi Onthophagini
pomalu
FS V - mali pomalu o
_ ) ) Mensi Onthophagini,
. relokujici $tolafi, Relokuji malé S
Slabi Koprofagie nektefi Oniticellini a
ptipadné FS VI - mnozstvi pomalu .
) Aphodiinae
kleptoparazité
) V¢étSina Aphodiinae,
FS VII — obyvadi,
. . néktefi Oniticellini,
Obyvaci Koprofagie pripadné FS VI - Nerelokuji o
) Staphylinidae:
kleptoparazité )
Oxytelinae
Omnivori Omnivorie - - Hydrophilidae
Histeridae,
Predatori Predace - - o
Staphylinidae
Larvy : : .
Koprofagie - Nerelokuji Muscidae
much
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Z hierarchie mezi ¢tyimi reloka¢nimi gildami koprofagnich broukt vyplyva, ze ne
kazda gilda je témi ostatnimi ovlivnéna stejn€. Pomysiny druh A nalezici do urcité gildy je tak
ovlivnén pouze relokacnimi schopnostmi druhti ze stejné ¢i relokacné silngjsi gildy. Intenzita
tohoto natlaku pak roste s tim, o kolik relokacnich ,,fadi* je dany druh silngjsi, nez druh A.
Relokaénimi schopnostmi druhti ze slabSich gild pak druh A neni ovlivnén (Giller & Doube,
1989; Doube, 1991; Horgan, 2002; Horgan & Fuentes, 2005). Mozné kompeti¢ni interakce

mezi druhy z jednotlivych gild jsou pro ptehled zndzornény v Tab. 2.

Tab. 2: Piehled moznych kompeti¢nich interakci mezi druhy z jednotlivych gild. Druhy A = druhy &tyf gild
koprofagnich broukt dle relokacnich schopnosti, na tyto druhy je vyvijen natlak ze strany druhti B; Interakéni druh
B = druhy ctyt gild koprofagnich brouki dle relokacnich schopnosti, toto jsou druhy, které (ne)vyvijeji relokacni
natlak na druhy A, X = ke kompeti¢ni interakci nedochazi, jelikoz druh A je silnéjsi relokator, nez druh B, 1 =
kompeti¢ni interakce o nejmensi intenzité, mezi druhy ze stejné relokaéni gildy, 2 = kompetiéni interakce o druhé
nejmensi intenzite, druh B je v relokacni hierarchii o jeden ,,fad* vys nez druh A, 3 = kompeti¢ni interakce o druhé
nejvyssi intenzité, druh B je v relokacni hierarchii o dva ,,fady* vys nez druh A, 4 = kompeti¢ni interakce o nejvyssi
intenzité, druh B je v relokac¢ni hierarchii o tii ,,fady” vys nez druh, jen v ptipad¢, kdy je druh A obyvac a druh B
je dominantni.

Interakéni druhy B
Dominantni Silni Slabi Obyvaci
Dominantni 1 X X X
Silni 2 1 X X
Druhy A
Slabi 3 2 1 X
Obyvaci 4 3 2 1
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2.3.2. Uprava dat pro statistické analyzy
Z jednotlivych dataseti, tedy ,,sukcesniho®, ,,sezonniho* 1 ,,velikostniho*, byly vyfiltrovany
druhy, jejichz abundance nedosahovaly v daném datasetu alespoii péti jedinct. Do statistickych
analyz tak nasledn¢ vstupovaly pouze druhy, které byly v jednotlivych datasetech

reprezentovany alespon péti jedinci.

Aby bylo mozno v analyzach pouzivat pribéh sezony jako kontinudlni prediktor, bylo
nutné prifadit kazdému dni v sezoné€, kdy probihal sbér tzv. sezonni index Selr. Ten jsme
vypocitali na zaklad¢ nasledujiciho vzorce:

Selx = —x
X = 53

Kde Selx je sezonni index dané¢ho dne x, Ax je potfadi dané¢ho dne x v celkovém sledu
sbérnych dni a 63 reprezentuje celkovy pocet sbérnych dni. Timto zpiisobem jsme ziskali 63
ruznych sezonnich indexi (na Skale 0 — 1), kazdy reprezentujici odlisSny sbérny den. Toto
spektrum 63 sezonnich indext tak pfedstavovalo sezoénni kontinuum (0 — 1) od prvni sbérného
dne do posledniho (posledni den tudiz mél Selx = 1). Pribéh sezony bylo tak mozné v analyzach

vyuzit jako kontinuélni prediktor.

Dale byly transformovany také expozi¢ni Casy, a to dle nasledujiciho vzorce:

Kde ISx je index stafi dané¢ho exkrementu x, Ax je Cas expozice daného exkrementu x
(1, 3, 6, 12 a 24 h) a 24 predstavuje maximalni expozi¢ni Cas, tedy 24 hodin. Timto ziskadme,
krom péti cast, také vytvoreni kontinua stafi exkrementu (0 — 1), a stafi exkrementu tak bylo

mozno v analyzach pouZivat jako kontinualni prediktor.
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24. Statisticka analyza dat

Vsechny statistické analyzy jsem provedl v programech R 4.2.3 (R Core Team, 2023) a
Canoco5 pro Windows (ter Braak & Smilauer, 2012). Do kazdé analyzy vstupovaly jen ty
druhy, které byly v daném datasetu reprezentovany alespon péti jedinci, tudiz se pocet
analyzovanych druhil napfi¢ analyzami lisil. V§echny modely v programu R, které testuji vliv
faktord na abundanci a druhovou bohatost méli negativné binomickou distribuci. Divodem pro

to byla overdisperze, kterd byla testovdna pomoci knthovny DHARMa (Hartig, 2022).

1) Ovliviiuje denni doba abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost
odstranéni exkrementu? Které druhy jsou aktivni predevSim ve dne, a které

v noci?

K urceni vlivu denni doby na druhy spolecenstva jsem vyuzil sukcesni data, a to z divodu
nejlepsi reprezentace sbérll v prubéhu dne/noci. Musel jsem vSak brat v potaz fakt, ze nékteré
druhy mohou v exkrementu zistat i po dobu az 24 hodin. Z tohoto divodu jsem pouzil pouze
data z 1, 3 a 6 h exkrementt, ¢imz jsem byl schopen urcit dobu dne, kdy je dany druh aktivni.
Do analyzy tak vstupovalo 81 exkrement — 42 denniho a 39 no¢niho typu. Analyzoval jsem

81 druhd a morfodruhd.

K urc¢eni vlivu denni doby na abundanci a druhovou bohatost jsem vyuzil dva zobecnéné
linedrni modely (Generalized Linear Models — GLM) s negativné binomickou distribuci.
V jednom modelu jsem pouZil jako zavislou proménnou abundance jedinct na exkrement, ve
druhém pak pocet druhli na exkrement. V obou téchto modelech jsem jako vysvétlujici
proménnou pouzil typ sbéru, tedy bud'to sbéry denni (poloZeny béhem dne), nebo sbéry no¢ni
(poloZeny béhem noci). K otestovani vlivu denni doby sbéru na pravdépodobnost odstranéni
exkrementu jsem pouzil GLM s binomickou distribuci, kde typ sbéru opét fungoval jako
vysvétlujici proménna, a jako zavisla proménnd byl pouzit stav exkrementu na skale 0 %, 25 %,
50 %, 75 % a 100 %, kdy 0 % znamena prakticky v ptivodnim stavu a 100 % znamena cely

exkrement odstranén.

Vyuzil jsem CCA - kanonickou koresponden¢ni analyzu (ang. canonical
correspondence analysis) abych otestoval aktivitu jednotlivych druht v denni, ¢i no¢ni dobé
(dle nejvyssi abundance). Vyuziti CCA mi bylo doporu€eno programem, pfic¢emz se jedna o

ordinacni metodu vhodnou pro datasety sunimodalnim rozdélenim napfic¢ gradientem
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prediktoru (Leps & Smilauer, 2003). Typ sbéru, tedy bud’to sbéry denni (polozeny béhem dne),
nebo sbéry nocni (polozeny béhem noci), jsem pouzil jako environmentalni prediktor a
abundance druht jako zavislé proménné. Signifikanci denni doby sbéru jako prediktoru jsem
otestoval Monte Carlo permutacnim testem s 999 permutacemi. Z vychozi CCA jsem byl

nasledné¢ schopen ur¢it, které druhy jsou aktivni pfedevsim ve dne, a které v noci.

2) Ovliviiuje sezéna abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost odstranéni
exkrementu? Jaké jsou sezonni trendy jednotlivych gild? Segreguji se jednotlivé

druhy odliSnymi optimy nap¥ri¢ sezénou?

Pro analyzu vlivu sezony na spolecenstvo jsem vyuZil ,,sezonniho* datasetu o 31 dennich a 31

noc¢nich exkrementech. Analyzoval jsem 75 druhti a morfodruhti.

K urceni vlivu sezény na abundanci a druhovou bohatost jsem vyuzil dva kvadratické
GLM s negativné binomickou distribuci. Kvadratické modely byly a priori pouzity na zaklade
evidentné nelinedrniho pribéhu dat. V jednom modelu jsem pouzil jako zavislou proménnou
abundance jedinct na exkrement, ve druhém pak pocet druhi na exkrement. V obou téchto
modelech jsem jako vysvétlujici proménnou pouzil prabeh sezony, tedy sezonni kontinuum.
K otestovani vlivu sezény na pravdépodobnost odstranéni exkrementu jsem pouzil GLM
s quasibinomickou distribuci, kde pribéh sezony opét fungoval jako vysvétlujici proménna, a
jako zavisla proménna byl pouzit stav exkrementu na skale 0 %, 25 %, 50 %, 75 % a 100 %,

kdy 0 % znamena prakticky v ptivodnim stavu a 100 % znamena cely exkrement odstranén.

Pro otestovani vlivu sezény na jednotlivé gildy spolecenstva jsem pouzil RDA —
redundanc¢ni analyzu (ang. redundancy analysis). Jedna se o ordina¢ni metodu vhodnou pro
datasety s linearnim rozdélenim napfi¢ gradientem prediktoru (Leps & Smilauer, 2003).
Sezénni kontinuum jsem pouzil jako environmentalni prediktor, typ sbéru (sbéry denni a sbéry
nocni) a stafi exkrementu jako blokové kovaridty (podobné faktorim s nahodnym efektem).
Gildy, respektive abundance jedinct v jednotlivych gildach, jsem pouzil jako zavislé
proménné. Signifikance sezonniho kontinua jako prediktoru jsem otestoval Monte Carlo

permutacnim testem s 999 permutacemi.

K analyze sezonnich optim jednotlivych druhii (dle nejvyssi abundance) jsem vyuzil
CCA. Jako kontinudlni vysvétlujici proménna bylo pouzito sezénni kontinuum. Jako druhou

vysvétlujici proménnou jsem pak pouzil typ sbéru (sbéry denni a sbéry noc¢ni). Stati exkrementu
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jsem pouzil jako blokovou kovaridtu a abundance jednotlivych druhli pak jako zavislé
proménné. Signifikance prediktorti jsem opét otestoval Monte Carlo permuta¢nim testem s 999
permutacemi. Z vychozi CCA jsem byl schopen ur¢it, které druhy se spolu vyskytuji, a které se
segreguji napti¢ sezoénou. Toho jsem docilil na zaklad¢ ptredpokladu, ze pokud dva, ¢i vice
druhti dosahuji nejvyssich abundanci v dobé odpovidajici 1/5 osy Y, ktera piedstavuje sezonu,
tak spolu v sezdné koexistuji. Pokud nejvyssi abundance téchto druhti déli doba delsi, tak se
druhy napfi¢ sezonou segreguji. Kazdému analyzovanému druhu jsem nakonec pfiifadil
pfibliznou optimalni fazi sezony, a to dle umisténi daného druhu na ose Y, ktera ptredstavuje
sezonu. Sezonni faze byly vytvoreny na Skéale od 1 do 5, kdy 1 znamend pocatecni faze sezony

a 5 je konecna faze sezony.

3) Ovliviiuje stari exkrementu abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost
jeho odstranéni? Jaké jsou sukcesni trendy jednotlivych gild? Segreguji se

jednotlivé druhy odliSnymi optimy napri¢ stafim zdroje?

Pro analyzu vlivu sukcese na spolecenstvo jsem vyuzil ,,sukcesniho* datasetu, ktery cital 70

dennich a 65 no¢nich exkrementii. Analyzoval jsem 82 druht a morfodruht.

K urceni vlivu sukcese na abundanci a druhovou bohatost jsem vyuzil dva kvadratické
GLM s negativné binomickou distribuci. Kvadratické modely byly a priori pouzity na zaklade
evidentné nelinedrniho pribéhu dat. V jednom modelu jsem pouzil jako zavislou proménnou
abundance jedinct na exkrement, ve druhém pak pocet druhd na exkrement. V obou téchto
modelech jsem jako vysvétlujici proménnou pouzil stafi exkrementu. K otestovani vlivu
sukcese na pravdépodobnost odstranéni exkrementu jsem pouzil GLM s quasibinomickou
distribuci, kde stafi exkrementu opét fungovalo jako vysvétlujici proménnd, a jako zavisla
proménnd byl pouzit stav exkrementu na Skale 0 %, 25 %, 50 %, 75 % a 100 %, kdy 0 %

znamena prakticky v plivodnim stavu a 100 % znamena cely exkrement odstranén.

K otestovani vlivu sukcese na jednotlivé gildy spolecenstva jsem vyuzil RDA. Stafi
exkrementu jsem pouzil jako kontinudlni vysvétlujici proménnou. Gildy, respektive abundance
jedincii v jednotlivych gildach, jsem pouzil jako zavislé proménné. Signifikanci prediktoru
jsem opét testoval Monte Carlo permuta¢nim testem s 999 permutacemi, nicméné sbéry
(replikace) byly pouzity jako blokova kovariata, vzorky byly tudiz v analyze permutovany
napfi¢ sukcesi pouze v ramci jedné replikacni fady exkrementd, ve které byly polozeny (viz

Obr. 3A).
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Pro analyzu sukcesnich optim (dle nejvyssi abundance) jednotlivych druhii jsem pouzil
CCA, pri¢emz opét jsem pouzil dva prediktory — staii exkrementu a typ sbéru (sbéry denni a
sbéry nocni). Sbéry (replikace) jsem zadal jako kovariatu a abundance jednotlivych druhii jako
zavislé proménné. Monte Carlo permutacnim testem s 999 permutacemi jsem pak testoval
signifikanci prediktort. Z vychozi CCA jsem, podobné¢ jako u vlivu sezony, byl schopen urcit,
které¢ druhy se spolu vyskytuji, a které se segreguji napiic sukcesi. Pouzil jsem obdobného
predpokladu, ze pokud dva, ¢i vice druhit dosahuji nejvyssich abundanci v dobé odpovidajici
1/5 osy Y, kterd odpovida staii exkrementu, tak spolu koexistuji. Pokud nejvyssi abundance
téchto druhti déli doba delsi, tak se druhy napti¢ sukcesi segreguji. Kazdému analyzovanému
druhu jsem nésledné také ptiradil ptibliznou optimalni fazi sukcese, a to na Skale od 1 do 5, kdy

1 znamena pocatecni faze sukcese a 5 je konecna faze sukcese.

4) Ovliviiuje velikost zdroje abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost jeho
odstranéni? Jaké jsou trendy jednotlivych gild pro velikost zdroje? Preferuji

jednotlivé druhy zdroje o rozdilné velikost?

Pro analyzu vlivu velikosti zdroje na spolecenstvo jsem vyuzil ,,velikostniho* datasetu, ktery

¢ital 84 dennich a 84 noc¢nich exkrementli. Analyzoval jsem 80 druhti a morfodruhd.

K urc¢eni vlivu velikosti zdroje na abundanci a druhovou bohatost jsem vyuzil dva GLM
s negativné binomickou distribuci. V jednom modelu jsem pouzil jako zavislou proménnou
abundance jedinct na exkrement, ve druhém pak pocet druhi na exkrement. V obou téchto
modelech jsem jako faktoridlni vysvétlujici proménnou pouzil objem exkrementu (0.25, 0.75,
1.5 a3 1). K otestovani vlivu velikosti zdroje na pravdépodobnost odstranéni exkrementu jsem
pouzil GLM s quasibinomickou distribuci, kde objem exkrementu opét fungoval jako
vysvétlujici proménnd, a jako zavisla proménna byl pouzit stav exkrementu na skale 0 %, 25
%, 50 %, 75 % a 100 %, kdy 0 % znamena prakticky v piivodnim stavu a 100 % znamena cely

exkrement odstranén.

K otestovani vlivu velikosti zdroje na jednotlivé gildy jsem vyuZil RDA. Objem
exkrementu jako faktoridlni proménna (0.25, 0.75, 1.5 a 3 1) byl pouzit jako prediktor a jako
kovariaty jsem do analyzy zadal sbér (danou jednu replikaci), typ sbéru (sbéry denni a sbéry
nocni), sukcesni €as 1 sezonni kontinuum. Gildy, respektive abundance jedinct v jednotlivych
gildach, jsem pouzil jako zavislé proménné a signifikanci prediktoru opét testoval Monte Carlo

permutacnim testem s 999 permutacemi.
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V CCA analyze testujici vliv velikosti zdroje na jednotlivé druhy (dle nejvyssi
abundance) jsem jako prediktor pouzil objem exkrementu jako faktorialni proménnou (0.25,
0.75, 1.5 a 3 1). Abundance jednotlivych druhti byly zadany jako zavislé proménné a sbéry
(replikace), denni doba, sukcesni €as a sezénni kontinuum jako kovaridty. Signifikance
velikosti zdroje jako prediktoru jsem otestoval Monte Carlo permutacnim testem s 999
permutacemi. Z této CCA jsem byl schopen urcit, které druhy (dle nejvyssi abundance)
preferuji jakou velikost exkrementu. Toho jsem doséhl porovnavanim vzdalenosti centroidu
daného druhu a centroidii danych objemtl, pficemZ objem o nejkratsi vzdalenosti k druhu byl

danym druhem preferovan nejvice.

5) Jak prispivaji pripadné segregace Kk eliminaci potencidlnich kompeti¢nich

interakci ve spolecenstvu?

Dle ptedchozich CCA jsem byl schopen urcit, které druhy spolu koexistuji, a které se segreguji
napfi¢ studovanymi faktory, tedy denni dobou, sezoénou, sukcesi a preferencemi pro odliSnou
velikost zdroje. Na zaklad€ toho jsem vytvofil tabulku moznych kompeti¢nich interakei 52
nejvice abundantnich koprofagnich druhii/morfodruht spolecenstva. Cilem bylo zjistit, zda
potencialni kompeti¢ni interakce téchto druht mohou byt eliminovany segregacemi napiic¢

faktory. Konstrukce interakéni tabulky probihala v n€kolika krocich:
Krok 1: Vyneseni vSech 52 druhli a moZnych interakci mezi nimi.

Krok 2: Do tabulky interakci jsem nadale vynesl hierarchii ctyt koprofagnich gild vytvofenych
na zéklad¢ relokacnich schopnosti (viz str. 23-25 a Tab. 2). Timto zptisobem jsem byl schopen
urcit, ke kolika kompeticnim druhovym interakcim muiZe redlné¢ dochazet, a kolik realné
nevznikd diky zanedbatelnému vlivu slabsiho druhu na silnéjsi (v Tab. 2 jako X). Krom toho
jsem také dostal konkrétni pocty moznych druhovych interakci o danych Grovnich intenzity (v

Tab. 2 jako 1, 2, 3, 4). Takto vytvorena tabulka slouzila jako ,,vstupni“ v kroku 3.

Krok 3: Do jednotlivych druhovych interakci jsem vynesl, zda se druhy segreguji naptic¢ denni
dobou. To je do jisté miry prostudovano u dominantnich a silnych relokatort, ja se ale rozhodl
tyto mozné segregace prozkoumat u vSech 52 nejvice abundantnich druhii spolecenstva. Ziskal
jsem jak celkovy pocet moznych interakei, které mohou byt eliminovany diky segregacim
napfi¢ denni aktivitou, tak pocty eliminovanych a neeliminovanych interakci o danych

intenzitach. Takto vytvorena tabulka slouzila jako ,,vstupni“ v kroku 4.
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Krok 4: Do neeliminovanych interakei tabulky z kroku 3 (tedy do téch netfesenych rozdilnou
denni aktivitou) jsem vynesl, zda se druhy mohou segregovat napfi¢ sezénou. Opét jsem ziskal
jak celkovy pocet feSenych interakci, tak pocty pro dil¢i Grovné intenzity. Tento krok jsem
nasledn¢ opakoval také pro segregace napfic stafim exkrementu a pro segregace na zakladé

velikosti zdroje.

Krok 5: Nakonec doslo k spolecnému vyneseni vSech moznych typt segregaci (denni doba,
sezona, sukcese, velikost zdroje) do tabulky vytvorené v kroku 2. Ziskal jsem tak findlni
interak¢ni tabulku s celkovym poctem potencidlnich druhovych interakci, které mohou byt
eliminovany segregacemi napfi¢ faktory, a zaroven pocty eliminovanych interakci o danych

intenzitach.

Tento postup (krok 1-5) jsem vypracoval také pro 17 nejvice abundantnich (morfo)druhii
predatorti a 3 (morfo)druhy omnivorti. Vyjimkou bylo vynechani kroku 2, jelikoz u téchto

trofickych gild nejsme schopni urcit podobnou hierarchii jako u koprofagi.
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1.5. Vysledky

Sesbirano bylo 16 670 jedinct koprofilniho hmyzu nélezicich do 112 druhd a morfodruhti (Tab.
P1). Z Celedi Scarabaeidae bylo sesbirdno 79 druhi a morfodruhii (Scarabaeinae — 66,
Aphodinae — 13). Celed’ Staphylinidae byla reprezentovana 21 morfodruhy, ¢eled” Histeridae 7
a Celed’ Hydrophilidae jen 4 morfodruhy. Z koprofilnich dvoukiidlych pak byly sbirany jen

larvy ¢eledi Muscidae.

1) Ovliviiuje denni doba abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost
odstranéni exkrementu? Které druhy jsou aktivni predev§im ve dne, a které

v noci?

Typ sbéru (sbéry denni a sbéry no€ni) mél signifikantni vliv na abundanci jedincii na exkrement
(x> =40.823, DF = 1, p < 0.001), pfic¢emZ v noci je vétsi abundance jedinct na exkrement neZ
ve dne (Estimate = 0.837, SE = 0.130, z = 6.445, p < 0.001) (Obr. 4A). Rovnéz ma typ sbéru
signifikantni vliv na po&et druhii na exkrement (x> = 18.161, DF = 1, p < 0.001), pfi¢emz pocet
druhii na exkrement je vyssi v noci (Estimate = 0.295, SE = 0.069, z = 4.254, p < 0.001)
(Obr. 4B). Typ sbéru mél taktéz signifikantni vliv na pravdépodobnost odstranéni exkrementu
(x¥*=16.145, DF = 1, p < 0.001), pficemZ v noci je tato pravdépodobnost mnohem vyssi nez ve

dne (Estimate = 2.785, SE = 0.897, z = 3.107, p = 0.002) (Obr. 4C).
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0.507

Abundance na exkrement (In)
Poéet druhl na exkrement (In)
Poskozeni exkrementu

Den Noc Den Noc Den Noc

Typ sbéru Typ sbéru Typ sbéru

Obr. 4: Vliv typu sbéru na abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost odstranéni exkrementu. A = vliv
typu sbéru na abundanci jedinci na exkrement, B = vliv typu sbéru na pocet druht na exkrement, C = vliv typu
sbéru na pravdépodobnost odstranéni exkrementu (Poskozeni exkrementu je Skala od 0 do 1, kdy 0 = exkrement
témet v ptivodnim stavu a 1 = exkrement Gplné odstranén), Typ sbéru = typ sbéru dle denni doby (Den = sbéry
denni (polozeny b&hem dne), Noc = sbéry nocni (polozeny béhem noci)), svorky signifikance: *** = p < 0.001,
v jednotlivych boxech jsou zaznaceny medidny.

Abundance druhti byly signifikantné ovlivnény typem sbéru (F = 21.2, p <0.002, prvni
kanonicka osa vysvétlila 21.34% variability, coz je 95.57% vysvétlitelné variability). Z 81
analyzovanych druhii/morfodruhil 1ze 38 povazovat za denni a 38 za no¢ni. U 5 druhi jsem
nebyl schopen jednoznaéné urcit denni aktivitu (Tab. P1). Koprofagni brouci se jasné segreguji
do denniho a no¢niho spolecenstva, larvy much projevuji denni aktivitu (Obr. 5). Valeci z tribi
Scarabaeini a Sisyphini pfedstavuji dominantni a silné brouky denniho spolecenstva. Tyto gildy
jsou v nocnim spoleCenstvu reprezentovany velkymi Stolafi ztribi Coprini a Onitini
(Obr. P1A). V ramci gildy slabé je denni aktivita druhové specifickd a nachdzime tak zde jak
druhy denni (napt. Drepanocerus kirbii ¢ Onthophagus pauxillus), tak nocni (napf.
Euonthophagus carbonarius ¢i Onthophagus vinctus) (Obr. P1B). Obyvaci, tvofeni predevSim
podceledi Aphodinae, projevuji no¢ni aktivitu (Obr. P1C). U omnivornich a dravych brouki jiz
povétSinou nebyla denni aktivita tak jednoznacna, 5 morfodruhil jsem pak nebyl schopen dle

denni aktivity urcit viibec. Brouci z ¢eledi Histeridae jsou vsak evidentné denni (Obr. P1D).
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Obr. 5: CCA ordina¢ni diagram vlivu typu sbéru (denni sbéry a no¢ni sbéry) na abundance druh. Svétle ¢ervené
trojuhelniky jsou indikatory vysvétlujici proménné: Den = denni typ sbéru (sbéry dennich replikaci), Noc = no¢ni
typ sbéru (sbéry nocnich replikaci), ptislusnosti druhi k ekologickym gildam jsou vyznaceny barevnymi symboly:
fialovy koso¢tverec = dominantni koprofagové (rychle relokuji velké mnozstvi trusu), zelena hvézda = silni
koprofagové (rychle relokuji malé mnozstvi trusu, nebo velké mnozstvi pomalu), modry Ctverec = slabi
koprofagové (relokuji malé mnozstvi trusu pomalu), zluté kolecko = koprofagové obyvaci (trus nerelokuji), svétly
obraceny trojuhelnik = omnivofi (mezi larvalni a adultni fazi zivota dochazi ke zmén¢ potravni strategie z predace
na koprofagii, ¢i naopak), tmavy trojihelnik = predatofi (v larvalni i adultni fazi jsou dravi), tmaveé cerveny kiiz =
larvy much (larvy koprofilnich dvoukfidlych z ¢eledi Muscidae).
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2) Ovliviiuje sezéna abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost odstranéni

exkrementu? Jaké jsou sezonni trendy jednotlivych gild? Segreguji se jednotlivé

~rw

druhy odliSnymi optimy napri¢ sezénou?

Kvadraticky model vlivu sezény mél signifikantni vliv na abundanci jedincti na exkrement (>

=5.114, DF = 1, p = 0.024), piicemZ nejvice jedincl na exkrement nalézame na zacatku a na

konci sezony, abundance hmyzu ma tedy napfic sezoénou ,,U* distribuci. (Estimate = 1.828, SE

= 0.752, z = 2.431, p = 0.015) (Obr. 6A). Na pocet druhii v exkrementu ma sezéna pouze

marginalni vliv (y° = 2.769, DF = 1, p = 0.096), pfi¢emZ pocet druhil na exkrement je lehce

nizsi okolo sttedu sezony (Estimate = 0.648, SE = 0.387, z = 1.675, p = 0.084) (Obr. 6B). Na

pravdépodobnost odstranéni exkrementu ma sezona signifikantni vliv (y*=10.179, DF = 1,p =

0.001), pricemz s postupem sezény se snizuje pravdépodobnost odstranéni exkrementu

(Estimate = -2.422, SE = 0.827, t = -2.929, p = 0.005) (Obr. 6C).
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Gildy spolecenstva byly signifikantné ovlivnény sezénou (F = 7.7, p < 0.001, prvni
kanonickd osa vysvétlila 11.78% variability, coz je 38.64% vysvétlitelné variability).
Dominantni a silna gilda jsou nejvice abundantni predevS§im v ranné fazi sezony. Zbylé gildy
maji své nejvyssi abundance od druhé poloviny sezony, pfiCemz omnivoii a predatofi jsou

nejvice abundantni az ke konci sezony (Obr. 7).

™
S Larvy much
Sezdna
Dominantni
Omni
Obyvaci
Silni Predatori
=
— Slabi

-1.0 0.6

Obr. 7: RDA ordina¢ni diagram vlivu sezéony na abundance ekologickych gild. Svétle Cervena Sipka Sezéna =
vysvétlujici proménna - kontinualni pribéh sezony, Dominantni = koprofagové, ktefi rychle relokuji velké
mnozstvi trusu, Silni = koprofagové, kteti rychle relokuji malé mnozstvi trusu, nebo velké mnozstvi pomalu, Slabi
= koprofagové, ktefi relokuji malé mnozstvi trusu pomalu, Obyvaci = koprofagové, ktefi trus nerelokuji, Omnivorti
= mezi larvalni a adultni fazi zivota dochdzi ke zméné potravni strategie z predace na koprofagii, ¢i naopak,
Predatofi = v larvalni i adultni fazi jsou dravi, Larvy much = larvy koprofilnich dvoukiidlych z ¢eledi Muscidae.

Abundance druht byly signifikantné ovlivnény typem sbéru a sezénou (typ sbéru
vysvétlil 15.6 % variability, F = 10.9, p < 0.001, sezona vysvétlila 6.2 % variability, F = 3.9, p
< 0.002, spole¢né prvni dvé kanonické osy vysvétlily 21.19 % variability, coz je 82.45%
vysvétlitelné variability, F = 7.8, p < 0.001). Pfibliznd sezoénni optima analyzovanych druht

jsou pak shrnuta v Tab. P1.
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Denni spoleCenstvo se vramci sezony segreguje na koprofagy, ktefi jsou nejvice
abundantni pfedevS§im v prvni poloviné¢ sezony, a predatory nejvice abundantni v druhé

poloviné sezony. Larvy much jsou pak nejvice abundantni okolo stfedni faze sezony (Obr. 8).

Sezonni segregace dennich koprofagl nejsou tak vyrazné, jako v noénim spolecenstvu.
Nekolik ztetelnych vyjimek vSak mizeme vypozorovat. Kheper subaenaeus je vyrazné ranné
sezonni, a segreguje se tak od ostatnich dominantnich a silnych dennich relokatorti (Obr. P2A).
Vétsina slabych dennich relokatort tvofi ranné-sttedné sezonni klastr. Od nich se vSak segreguji
pozdné sezénni Caccobius ferrugienenus a Onthophagus flavolimbatus (Obr. P2B). Larvy
much jsou nejvice aktivni okolo stfedni faze sezony (Obr. P2C). VEtsSinovému klastru pozdnich

predatord se vyhyba Hister sp 4 (Obr. P2D).

Sezonni segregace nocCnich koprofagh jsou znacén€ vyraznéjSi nez v dennim
spolecCenstvu. Evidentni je zde segregace predevsim rann¢ sezénnich dominantnich a silnych

relokatorii od zbytku no¢niho spolecenstva, ktery je spiSe sttedné-pozdné sezénni (Obr. 8).

U noc¢nich dominantnich relokatorti dochazi k segregaci velice ranné sezénni dvojice
Copris cassius a Copris denticulatus od dvojice Catharsius tricornutus a Heliocopris japetus
(Obr. P2A). Ze silnych relokétort jsou zfetelnd optima druhlt Onitis alexis a Onitis fabricii
v pozdé&jsi fazi sezony (Obr. P2A). Slabi relokatofi vytvaii napti¢ sezonou dva, popiipad¢ tii
mensi klastry (Obr. P2B). Noc¢ni obyvaci, povétsinou z podceledi Aphodinae, jsou predevsim
sttedné-pozdné sezonni, jedinou vyjimku tvoii Aphodius sp 11 (Obr. P2C). No¢ni omnivofi a

predatofi projevuji spiSe pozdné sezonni vyskyt (Obr. P2D).
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Obr. 8: CCA ordinac¢ni diagram vlivu typu sbéru (denni sbéry a no¢ni sbéry) a sezony na abundance druhti. Svétle
Cervené trojuhelniky jsou indikatory vysvétlujici proménné: Den = denni typ sbéru (sbéry dennich replikaci), Noc
= noc¢ni typ sbéru (sbéry nocnich replikaci), svétle ¢ervena Sipka Sezéna = vysvétlujici proménna - kontinualni
pribéh sezony, prislusnosti druhti k ekologickym gildam jsou vyznaceny barevnymi symboly: fialovy koso¢tverec
= dominantni koprofagové (rychle relokuji velké mnozstvi trusu), zelend hvézda = silni koprofagové (rychle
relokuji malé mnozstvi trusu, nebo velké mnozstvi pomalu), modry ¢tverec = slabi koprofagové (relokuji malé
mnozstvi trusu pomalu), zluté kolecko = koprofagové obyvaci (trus nerelokuji), svétly obraceny trojuhelnik =
omnivofi (mezi larvalni a adultni fazi zivota dochazi ke zméné potravni strategie z predace na koprofagii, ¢i
naopak), tmavy trojuhelnik = predatofi (v larvalni i adultni fazi jsou dravi), tmavé Cerveny kiiz = larvy much (larvy
koprofilnich dvoukiidlych z ¢eledi Muscidae).
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3) Ovliviiuje stari exkrementu abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost
jeho odstranéni? Jaké jsou sukcesni trendy jednotlivych gild? Segreguji se

vrw r~r

jednotlivé druhy odliSnymi optimy nap¥ri¢ stafim zdroje?

Jo 4

Kvadraticky model vlivu stafi exkrementu na abundanci hmyzu v ném byl pouze marginalné
signifikantni (y*>= 3.142, DF = 1, p = 0.076), pfi¢emZ nejvice jedincti v exkrementu nalézame
tésné pied stiedni fazi sukcese. (Estimate = -1.168, SE = 0.656, z = -1.782, p = 0.075) (Obr.
9A). Na pocet druhii v exkrementu ma sukcese signifikantni vliv (x> = 10.165, DF = 1, p =
0.001), ptficemz pocet druhtt v exkrementu je nejvyssi béhem stiedni faze sukcese, tedy stafi
exkrementu okolo 12 h (Estimate = -1.087, SE = 0.338, z =-3.219, p = 0.001) (Obr. 9B). Na
pravdépodobnost odstranéni exkrementu ma sukcese signifikantni vliv (y*= 53.899, DF =1, p

<0.001), pticemz s postupem sukcese, tedy delsi dobou expozice, se zvysuje pravdépodobnost

odstranéni exkrementu (Estimate = 3.744, SE = 0.602, t = 6.222, p < 0.001) (Obr. 9C).
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Obr. 9: Vliv staii exkrementu na abundanci,
100{ 1} 1 | druhovou bohatost a pravdépodobnost
odstranéni exkrementu. A = vliv stafi
- exkrementu na abundanci jedincti v ném, B =
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Gildy spolecenstva byly signifikantné¢ ovlivnény stafim exkrementu, respektive dobou
jeho expozice (F = 3.6, p = 0.014, prvni kanonickd osa vysvétlila 2.63% variability, coz je

6,47% vysvétlitelné variability).

v

Dominatni a slabi relokatofi dosahuji nejvyssich abundanci v ranné fazi sukcese. Silni
relokatofi, obyvaci a omnivofi jsou nejvice abundantni prakticky ve stejnou dobu, a to na
pomezi ranné a stiedni sukcese. Predatofi jsou z koprofilnich broukl nejpozdnéjSimi
kolonizatory. Larvy much jsou pak nejvice abundantni spiSe ve starSich exkrementech

(Obr. 10).
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Obr. 10: RDA ordinacni diagram vlivu stari exkrementu (doby expozice exkrementu) na abundance ekologickych
gild. Svétle Cervend Sipka Doba od expozice = vysvétlujici proménnéd — kontinuum stafi exkrementu (expozice
exkrementu), Dominantni = koprofagové, ktefi rychle relokuji velké mnozstvi trusu, Silni = koprofagové, ktefi
rychle relokuji malé mnozstvi trusu, nebo velké mnozstvi pomalu, Slabi = koprofagové, kteti relokuji malé
mnozstvi trusu pomalu, Obyvaci = koprofagové, ktefi trus nerelokuji, Omnivofi = mezi larvalni a adultni fazi
zivota dochazi ke zméné potravni strategie z predace na koprofagii, ¢i naopak, Predatoii = v larvalni i adultni fazi
jsou dravi, Larvy much = larvy koprofilnich dvouk#idlych z ¢eledi Muscidae.
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Abundance druhii byly signifikantn¢ ovlivnény typem sbéru a stafim exkrementu (typ
sbéru vysvétlil 14.7 % variability, F = 22.7, p < 0.002, stafi exkrementu vysvétlilo 3.1 %
variability, F = 4.2, p < 0.002, spole¢né prvni dvé kanonické osy vysvétlily 17.77% variability,
coz je 80.26% vysvétlitelné variability, F = 14.2, p < 0.002). Pfiblizna optima analyzovanych

druhti v sukcesi jsou pak shrnuta v Tab. P1.

Oproti no¢nimu spolecenstvu je u toho denniho patrnad sukcesni posloupnost od
dominantnich relokatorti, ptes silné, slabé, az po predatory (Obr. 11). VétSina rannych
kolonizatori denniho spolecenstva patfi mezi dominantni a silné relokatory, tedy valece. Od
velice ranného klastru se vSak segreguji Neosisyphus rubrus a Neosisyphus calcaratus (Obr.
P3A). Slabi denni relokatofi pak zaujimaji Skalu okolo stfedni faze sukcese (Obr. P3B). Denni
omnivofi a predatofi jsou pak stiedné az pozdné¢ sukcesni (Obr. P3D) a larvy much jsou nejvice

abundantni spiSe az v pozdé&jsi fazi sukcese (Obr. P3C).

Noc¢ni dominantni relokatofi nejsou, na rozdil od téch dennich, ranné sukcesni.
Evidentni jsou u nich rtizna optima, diky kterym se vétSina napfi¢ stafim exkrementu segreguje
(Obr. P3A). Silni no¢ni relokatoii vykazuji abundan¢ni optima okolo stfedni faze sukcese (Obr.
P3A). Sukcesni optima slabych nocnich relokatorti jsou obdobna jako u téch dennich, tedy
okolo stfedni faze sukcese (Obr. P3B). Druhy no¢nich obyvact zaujimaji relativné Sirokou
Skalu, co se optimalniho staii exkrementu tyce, pticemz nékteré z nich mohou byt i v pomérné
Cerstvych (Obr. P3C). No¢ni omnivoii vykazuji optima okolo stfedni faze sukcese a no¢ni

predatoii pak spiSe druhova optima napiic stfedni az pozdni sukcesi (Obr. P3D).
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Obr. 11: CCA ordinacni diagram vlivu typu sbéru (denni sbéry a nocni sbéry) a staii exkrementu (doby expozice
exkrementu) na abundance druht. Svétle cervené trojuhelniky jsou indikatory vysvétlujici proménné: Den = denni
typ sbéru (sbéry dennich replikaci), Noc = noc¢ni typ sbéru (sbéry nocnich replikaci), svétle cervena Sipka Doba
od expozice = vysvétlujici proménnd — kontinuum stafi exkrementu (expozice exkrementu), pfisluSnosti druht
k ekologickym gildam jsou vyznaceny barevnymi symboly: fialovy kosoctverec = dominantni koprofagové
(rychle relokuji velké mnozstvi trusu), zelena hvézda = silni koprofagové (rychle relokuji malé mnozstvi trusu,
nebo velké mnozstvi pomalu), modry étverec = slabi koprofagové (relokuji malé mnozstvi trusu pomalu), zluté
kole¢ko = koprofagové obyvaci (trus nerelokuji), svétly obraceny trojahelnik = omnivofi (mezi larvalni a adultni
fazi zivota dochazi ke zméné potravni strategie z predace na koprofagii, ¢i naopak), tmavy trojihelnik = predatori
(v larvalni i adultni fazi jsou dravi), tmavé ¢erveny kiiz = larvy much (larvy koprofilnich dvouktidlych z ¢eledi

Muscidae).
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4) Ovliviiuje velikost zdroje abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost jeho
odstranéni? Jaké jsou trendy jednotlivych gild pro velikost zdroje? Preferuji

jednotlivé druhy zdroje o rozdilné velikost?

Velikost zdroje signifikantné ovliviiuje abundanci hmyzu na exkrement (y° = 64.933, DF = 3,
p < 0.001). Signifikantn¢ vétsi abundance je ve vSech objemech ve srovnani s 0.25 1, a dale je
signifikantné vétsi abundance také v 3 1 exkrementu nez v 0.75 1. Marginalné vétsi abundance
jepoté v 1.5 L oproti 0.75 1 exkrementu (Obr. 12A) (Tab. 3). Velikost zdroje taktéz signifikantné
ovlivituje pocet druhti na exkrement (y~ = 60.453, DF =3, p <0.001). Signifikantng vyssi pocet
druhti je ve vSech objemech ve srovnani s 0.25 1, a dale je signifikantné vyssi pocet druhii také
v 3 1 exkrementu nez v 0.75 1. Marginalné je vyssi poc€et druht také v 1.5 1 oproti 0.75 1
exkrementu (Obr. 12B) (Tab. 4). Na pravdépodobnost odstranéni exkrementu nema velikost

zdroje signifikantni vliv (x>= 0.799, DF = 3, p = 0.850) (Obr. 12C).
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Obr. 12: Vliv velikosti zdroje na abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost odstranéni exkrementu. A =
vliv velikosti zdroje na abundanci jedincti na exkrement, B = vliv velikosti zdroje na pocet druhii na exkrement, C
= nesignifikantni vliv velikosti zdroje na pravdépodobnost odstranéni exkrementu (Poskozeni exkrementu je skala
od 0 do 1, kdy 0 = exkrement téméf v ptivodnim stavu a 1 = exkrement uplné odstranén) — nesignifikantni, Objem
Exkrementu (1) = faktorialni proménna objem exkrementu (0.25, 0.75, 1.5, 3 1), svorky signifikance: *** = p <
0.001, ** p=0.001 — 0.01, v jednotlivych boxech jsou zazna¢eny mediany.
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Tab. 3: Dil¢i vysledky GLM testujici vliv riznych objemt zdroje na abundanci hmyzu v exkrementu. Objem =
objem zdroje (0.25, 0.75, 1.5, 3 1), jehoz vliv na abundanci hmyzu v exkrementu je srovnavan s objemem ve
sloupci Srovnavaci objem, Srovnavaci objem = objem zdroje (0.25, 0.75, 1.5, 3 1), ktery je porovnavan vaci vlivu
objemu ve sloupci Objem na abundanci hmyzu v exkrementu. Estimate = sklon regresni pfimky, Std. Error =
stfedni chyba priméru, z = hodnota testového kritéria, p = signifikance.

Objem Srovr.lavacl Estimate Std. Error z p
objem
31 1.51 0.395 0.184 2.143 0.140
31 0.751 0.854 0.185 4.620 <0.001
31 0.251 1.473 0.186 7.908 <0.001
151 0.751 0.459 0.185 2.480 0.063
151 0.251 1.079 0.187 5.779 <0.001
0.751 0.251 0.619 0.187 3.308 0.005

Tab. 4: Dil¢i vysledky GLM testujici vliv riznych objemt zdroje na pocet druhti v exkrementu. Objem = objem
zdroje (0.25, 0.75, 1.5, 3 1), jehoz vliv na pocet druhil v exkrementu je srovnavan s objemem ve sloupci Srovnavaci
objem, Srovnavaci objem = objem zdroje (0.25, 0.75, 1.5, 3 1), ktery je porovnavan vici vlivu objemu ve sloupci
Objem na pocet druhti v exkrementu. Estimate = sklon regresni piimky, Std. Error = stfedni chyba priméru, z =

hodnota testového kritéria, p = signifikance.

Objem SrOVI.lavaCI Estimate Std. Error z p
objem
31 151 0.163 0.109 1.503 0.435
31 0.751 0.445 0.111 4.022 <0.001
31 0.251 0.841 0.115 7.341 <0.001
1.51 0.751 0.282 0.112 2.526 0.056
1.51 0.251 0.678 0.116 5.871 <0.001
0.751 0.251 0.396 0.1174 3.375 0.004
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Gildy spolecenstva byly signifikantn€¢ ovlivnény velikosti zdroje (F = 16.1, p < 0.001,
prvni dvé kanonické osy vysvétlily 23.17% variability, coZ je 31.92% vysvétlitelné variability).

Vsechny ekologické gildy vykazuji preference pro objemnéjsi exkrementy (1.5 a 3 1), nicméné

omnivofi a predatoti maji vétsi afinitu k 3 1 exkrementiim (Obr. 13).
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Obr. 13: RDA ordina¢ni diagram vlivu velikosti zdroje na abundance ekologickych gild. Svétle Cervené
trojuhelniky jsou indikéatory vysvétlujici proménné: 0,251 = exkrement o objemu 0.25 1, 0,75L = exkrement o
objemu 0.75 1, 1,5L = exkrement o objemu 1.5 1, 3L = exkrement o objemu 3 I, Dominantni = koprofagové, ktefti
rychle relokuji velké mnozstvi trusu, Silni = koprofagové, ktefi rychle relokuji malé mnozstvi trusu, nebo velké
mnozstvi pomalu, Slabi = koprofagové, ktefi relokuji malé mnozstvi trusu pomalu, Obyvaci = koprofagové, ktefi
trus nerelokuji, Omnivoii = mezi larvalni a adultni fazi zivota dochazi ke zméné potravni strategie z predace na
koprofagii, ¢i naopak, Predatofi = v larvalni i adultni fazi jsou dravi, Larvy much = larvy koprofilnich dvoukfidlych
z ¢eledi Muscidae.

Abundance druhti byly signifikantn€ ovlivnény odlisnymi velikostmi zdroje (F = 1.4, p
< 0.001, prvni dvé kanonické osy vysvétlily 2.18% variability, cozZ je 19,91% vysvétlitelné
variability). Obecnym druhovym trendem je vyuzivat objemnéjsi zdroje, exkrementy o objemu
0.25 1 tak byly vyuzivany nejméné (Obr. 14). Preference analyzovanych druhti pro zdroje o

urcitém objemu jsou pak shrnuty v Tab. P1.

U dominantnich relokatorti 1ze pozorovat odlisné druhové preference pro objemy
exkrementu, vibec nejvyraznéjsi je pak preference denniho valeCe Kheper subaenaeus pro
velké 3 1 exkrementy, a dale preference nocniho Stolaie Metacatharsius pumilionis pro malé
0.25 1 exkrementy (Obr. P4A). VétSina nocnich silnych relokatorti rodu Onitis vykazuje
preference pro velké 3 1 exkrementy (Obr. P4A). VétSina druhii slabych relokatorti preferuje
zdroje v rozmezi 0.75 — 3 1, pfi¢emz vyjimkami s preferenci pro 0.25 1 zdroje jsou Caccobius
cavatus, Onthophagus aeruginosus a Onthophagus cictipennis (Obr. P4B). Obyvaci pak obecné

uptednostiiuji zdroje o objemu 0.75 €i 1.5 1, vyjimkami preferujicimi 0.25 1 zdroje jsou Anotylus
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sp 3 a Aphodius_sp 12 (Obr. P4C). Omnivofi a predatofi vykazuji preference predevsim pro
vetsi 1.5 a 3 1 exkrementy. Dva denni drabcici Aleochara sp 2 a Tachyporus sp 2 vSak
upiednostiiuji zdroje mensi (Obr. P4D). Larvy much vykazuji afinitu k 1.5 1 zdrojiim (Obr.
S4C).

-2 3

Obr. 14: CCA ordinacni diagram vlivu velikosti zdroje na abundance druhid. Svétle ¢ervené trojuhelniky jsou
indikatory vysvétlujici proménné: 0,25L = exkrement o objemu 0.25 1, 0,75L = exkrement o objemu 0.75 I, 1,5L
= exkrement o objemu 1.5 1, 3L = exkrement o objemu 3 1, pfislu$nosti druhii k ekologickym gildam jsou
vyznaéeny barevnymi symboly: fialovy koso¢tverec = dominantni koprofagové (rychle relokuji velké mnozstvi
trusu), zelend hvézda = silni koprofagové (rychle relokuji malé mnozstvi trusu, nebo velké mnozstvi pomalu),
modry ¢tverec = slabi koprofagové (relokuji malé mnozstvi trusu pomalu), zluté kole¢ko = koprofagové obyvaci
(trus nerelokuji), svétly obraceny trojiihelnik = omnivofi (mezi larvalni a adultni fazi zivota dochazi ke zméné
potravni strategie z predace na koprofagii, ¢i naopak), tmavy trojuhelnik = predatofi (v larvalni i adultni fazi jsou
dravi), tmavé Cerveny kiiz = larvy much (larvy koprofilnich dvoukfidlych z ¢eledi Muscidae).
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5) Prispivaji pripadné segregace k eliminaci potencialnich kompeti¢nich interakei ve

spolecCenstvu?

Postupné jsem zkonstruoval tfi interakéni tabulky pro jednotlivé trofické gildy: prvni z nich
s 52 nejvice abundantnimi koprofagy, druhou se 17 nejvice abundantnimi predatory a tieti se 3
nejvice abundantnimi omnivory. Vysledky téchto tabulek budou popsany v krocich, ve kterych

byly konstruovany:
Krok 1:

Koprofigové — vynesenim 52 druht vii¢i sob€ jsem ziskal tabulku o 2652 teoreticky moznych
mezidruhovych interakcich (jiz jsem bral v potaz, ze do tabulky koprofagti bude v nésledujicim

kroku vynesena relokacni hierarchie) (Obr. P5).

Predatofi — vynesenim 17 druhti vici sobé€ jsem ziskal tabulku o 136 riznych mezidruhovych

interakcich (Obr. P6A).

Omnivori — vynesenim 3 druhti vii¢i sobé jsem ziskal tabulku o 3 riznych mezidruhovych

interakcich (Obr. P6B).

Krok 2:

Koprofagové — do tabulky o 2652 interakcich jsem vynesl hierarchii relokacnich gild (viz str.
23-25 a Tab. 2). Timto jsem ziskal redlny pocet mezidruhovych interakei, ke kterym mezi
nasSimi 52 druhy mutze dochazet. Téchto interakci bylo 1711, konkrétné 84 z nich je trovné
intenzity 4, 281 je urovné 3, 576 je Grovné 2 a 770 je trovné 1, kdy intenzita 4 znamena
kompeticni interakce o nejvyssi intenzité (na obyvace ze strany dominantni gildy) a intenzita 1

znamena kompeti¢ni interakce o nejnizsi intenzité (mezi prislusniky stejné gildy) (Obr. P7).

Vzhledem k neznamé hierarchii u omnivorua a predéatort byl krok 2 u téchto gild vynechan.
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Krok 3:

Koprofagové — zahrnutim druhovych segregaci napti¢ denni dobou bylo eliminovano 834
z 1711 moznych druhovych interakci (48.74 %). Eliminovano bylo 37 z 84 interakci urovné 4
(44.05 %), 134 z 281 interakci Grovné 3 (47.70 %), 329 z 576 interakci trovné 2 (57.12%) a
334 z 770 interakci Grovné 1 (43.38 %) (Obr. P8)

Predatori — zahrnutim druhovych segregaci napti¢ denni dobou bylo eliminovano 36 z 136

moznych druhovych interakei (26.47 %) (Obr. P9A).

Omnivori — zahrnutim druhovych segregaci napti¢ denni dobou byly eliminovany 2 interakce

ze 3 (66.66 %) (Obr. P9B).

Krok 4:

Do zbyvajicich interakci neeliminovanych dennimi segregacemi (tedy 877 pro koprofagy — 47
intenzity 4, 147 intenzity 3, 247 intenzity 2 a 436 intenzity 1; 1 pro omnivory a 100 pro
predatory) jsem zvIast’ vynaSel mozné druhové segregace napfi¢ sezonou, stafim exkrementu a

odlisSnymi preferencemi pro zdroj.

Sezonni druhové segregace

Koprofagové — zahrnutim sezénnich segregaci bylo eliminovano 568 z 877 moznych
druhovych interakci (64.77 %). Eliminovéano bylo 44 z 47 interakci urovné 4 (93.62 %), 117
z 147 interakci rovné 3 (79.59 %), 153 z 247 interakci trovné 2 (61.94 %) a 254 z 436 interakci
urovné 1 (58.26 %) (Obr. P10).

Predatofi — zahrnutim sezonnich segregaci bylo eliminovano 63 ze 100 mozZnych druhovych

interakci (63 %) (Obr. P11A).

Omnivori — zahrnutim sezénni segregace byla eliminovana posledni zbyvajici interakce (100

%) (Obr. P11B).
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Segregace napri¢ staFim exkrementu

Koprofagové — zahrnutim segregaci napfic¢ staifim exkrementu bylo eliminovano 518 z 877
moznych druhovych interakci (59.06 %). Eliminovano bylo 30 z 47 interakci irovné 4 (63.83
%), 101 z 147 interakci urovné 3 (68.71 %), 139 z 247 interakci Grovné 2 (56.27 %) a 248 z
436 interakci urovné 1 (56.88 %) (Obr. P12).

Predatori — zahrnutim segregaci napfic¢ staiim exkrementu bylo eliminovdno 59 ze 100

moznych druhovych interakei (59 %) (Obr. P13A).

Omnivori — zahrnutim segregaci napfic stafim exkrementu nebyla posledni zbyvajici interakce

eliminovana (0 %) (Obr. P13B).

Segregace druht napfi¢ odliSnymi preferencemi pro velikost zdroje

Koprofigové — zahrnutim druhovych preferenci pro odlisné velikosti zdroje bylo eliminovano
501 z 877 moznych druhovych interakci (57.13 %). Eliminovano bylo 14 z 47 interakci irovné
4 (29.79%), 90 z 147 interakci urovné 3 (61.22 %), 157 z 247 interakci urovné 2 (63.56 %) a
240 z 436 interakci urovné 1 (55.05 %) (Obr. P14).

Predatori — zahrnutim sukcesnich segregaci bylo eliminovano 42 ze 100 moznych druhovych

interakci (42 %) (Obr. P15A).

Omnivori — zahrnutim druhovych preferenci pro odlisné velikosti zdroje byla posledni

zbyvajici interakce eliminovana (100 %) (Obr. P15B).

Krok 5:

Po vyneseni vSech Ctyt typl moznych segregaci (denni doba, sezéna, sukcese, velikost zdroje)

spole¢né jsem ziskal tfi finalni interakéni tabulky:

Koprofagové — casoprostorové segregace druhii eliminuji 1653 z 1711 (96.61 %) potencialnich
druhovych interakci 52 nejvice abundantnich koprofagnich broukti spolecenstva. Eliminovano
bylo 83 z 84 interakci Grovné 4 (98.81%), 278 z 281 interakei trovné 3 (98.83 %), 562 z 576
interakci trovné 2 (97.57 %) a 730 ze 770 interakci trovné 1 (94.81 %) (Obr. P16).

Predatori — Casoprostorové segregace druhi eliminuji 128 ze 136 (94.12 %) potencialnich

druhovych interakci 17 nejvice abundantnich dravych broukt spolecenstva (Obr. P17A).
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Omnivori— asoprostorové segregace druhti eliminuji 3 ze 3 potencialnich druhovych interakci

3 nejvice abundantnich omnivornich broukt spolecenstva, tedy 100 % (Obr. P17B).
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1.6. Diskuse

Na rozdil od ptedchozich studii zabyvajicich se povétSinou pouze koprofdgnimi brouky
afrotropického koprofilniho spoleCenstva, tato prace se zamétuje na koexistenci spolecenstva
kompletniho, véetné omnivornich a dravych brouki, a také koprofilnich dvouktidlych. Toto
spoleCenstvo bylo studovano napti¢ nékolika faktory — denni dobou, sezénou, sukcesi a
velikosti zdroje, a jedna se tak o komplexni nédhled do ekologie afrotropického koprofilniho
spoleCenstva a mechanisml udrzujici jeho druhou diverzitu. Byl potvrzen vliv vSech ctyf
faktorti na studované afrotropické spolecenstvo, stejné tak jako ¢etné druhové segregace napiic
nimi. Souhra téchto segregaci pak miize zna¢né pfispivat k eliminaci potencialni mezidruhové

kompetice.

1) Ovliviiuje denni doba abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost
odstranéni exkrementu? Které druhy jsou aktivni predev§im ve dne, a které

v noci?

Nase vysledky potvrdily vliv denni doby na abundanci hmyzu v exkrementech, pti¢emz vice
jedincti nalezneme béhem noci. Hlavnim diivodem tohoto stavu jsou bezesporu velice pocetni
obyvaci podceledi Aphodiinae na studované lokalité (Helclova, 2020; Vacha, 2020), ktefi jsou
aktivni pfedev§im v noci (Krell et al., 2003; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004). Studie ze
savan Pobtezi Slonoviny dosly k opaénym vysledkiim, divodem pro to vSak byly extrémné
vysoké abundance dennich valect (Krell et al., 2003; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004), jaké
jsme na studované lokalit¢ nepozorovali. Koprofilni komunity se Casto sestavaji z podobné
druhové bohatych dennich a nocnich spolecenstev (Hanski & Camberfort, 1991; Feer &
Pincebourde, 2005), nicméné naptiklad druhova bohatost v temperatnich spolecenstev obvykle
spada do denni hodin, a to z divodu nizsich nocnich teplot (Landin, 1961; Koskela, 1979).
Nami studované spolecenstvo ma také pomérné¢ vyrovnany pocet dennich a no¢nich druhda,
nicmén¢ obecné je druhova bohatost vyssi v no¢nich exkrementech. Vysvétlenim pro to se opét
zdaji byt no¢ni Aphodiinae, jistou roli by vSak mohli hrat i silni pomalu zahrabavajici Stolafi
rodu Onitis, ktefi oproti denni silné gildé, mensim valeCim, ¢itaji skoro dvojnasobek druhi.
Markantni rozdil v pravdépodobnosti odstranéni exkrementu, kdy v no¢nich hodindch jsou
exkrementy odstraiilovany mnohem castéji nez ve dne si vysvétluji pfedevsim ¢innosti brouka
rodu Heliocopris, kteti jsou schopni do n¢kolika hodit odstranit cely exkrement (Klemperer &

Boulton, 1976). Ackoliv jsou denni valeci také rychli relokatoti (Doube, 1991), co se tyka
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mnozstvi trusu jsou jejich reloka¢ni schopnosti oproti rodu Heliocopris nepatrné (Sladecek et
al., v ptipravé). Roli v tomto rozdilu hraje zfejmé také fakt, ze data pro vliv denni doby byla
pouzita pouze ze sukcesnich casti 1, 3 a 6 hodin, pficemz za tuto dobu nebyli pravdépodobné

denni valeci schopni exkrementy dostatecné poskodit.

Dle ocekavani byly jednotlivé druhy spoleCenstva ovlivnény denni dobou. Vysledky
Cambefort, 1991; Doube, 1991; Krell et al., 2003) a nami studované spolecenstvo se tedy
funk¢né 1 druhové lisi béhem dne a noci. Dominantni a silna gilda byly v dennim spolecenstvu
reprezentovany vyhradné velkymi valeci z tribu Scarabaeini a mensimi valeci tribu Sisyphini.
Prevazné denni aktivita valecl se zda byt vSeobecnym trendem téchto relokatort (Hanski &
Cambefort, 1991; Doube, 1991; Krell et al., 2003, Krell-Westerwalbesloh et al., 2004) a souvisi
pravdépodobné s vysokou energetickou narocnosti formovani a valeni koule trusu.
Bartholomew & Heinrich (1978) zjistili pozitivni korelaci rychlosti valeni s télesnou teplotou.
Slunecni svit v otevienych krajinach tak zfejmé pomaha optimalizovat télesnou teplotu valecd,
a sni i jejich relokacni schopnosti. Dominantni a silni relokatofi no¢niho spolecenstva
reprezentovali velci Stolafi tribi Coprini, respektive Onitini. No¢ni vyskyt téchto druhti byva
casto vysvétlovan jako mechanismus vyhnuti se velkym dennim vélectim, kteti ¢asto byvaji
povazovani za vibec nejdominantnéjsi kompetitory (Doube, 1991, Krell et al., 2003; Krell-
Westerwalbesloh et al., 2004; Chao et al., 2013). Sladecek se svym tymem (v pfipraveé) vSak
zjistili, ze jsou to pravé velci rychle zahrabavajici sStolafi, predevsim rodu Heliocopris, kteti
v jihoafrickém spoleCenstvu predstavuji vilbec nejdominantné€j$i kompetitory. Vyhradné no¢ni
aktivita velkych $tolaii by tak mohla byt vysvétlena fyziologicky. Vétsi velikost téla téchto
broukl napomaha s regulaci teploty béhem chladnéj$ich noci (Bartholomew & Heinrich, 1978;
Verdu et al., 2006), nicméné vysoké denni teploty pro né¢ mohou byt letdlni (Krell-
Westerwalbesloh et al., 2004; Niino et al., 2014). To by také vysvétlovalo ne neobvykly vyskyt

umirajicich jedinct druhil z tribu Coprini v dennich hodinach (osobni pozorovani).

Denni aktivita slabé gildy, tedy malych pomalu zahrabavajicich Stolaiti, se zda byt
druhové specifickd, nicméné 1ze bezpecné tvrdit, Ze rozsitenéjsi je mezi druhy aktivita denni.
K podobnym vysledkiim dosly také studie z Ugandy (Chao et al., 2013), Malajsie (Niino et al.,
2014) 1 ptimo Jihoafrické republiky (Bernon, 1981). SpiSe denni aktivita téchto broukl
pravdépodobné souvisi s jejich mensi télesnou velikosti, a tak hor$i schopnosti regulovat
télesnou teplotu béhem chladnéjsich noci (Bartholomew & Heinrich, 1978; Verdu et al., 2006),

¢imz jsou vice vazani na externi ohfivani slune¢nim svitem.
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Pomérn¢ zajimava je témét vyhradné nocni aktivita obyvact podceledi Aphodiinae
(Krell et al., 2003, Krell-Westerwalbesloh et al., 2004). Tito brouci jsou viibec nejslabsi
relokacni gildou (Doube, 1991), a tak je jejich ptekryv, co se denni aktivity tyce, s vlibec
nejdominantnéj$imi Stolafi piekvapujici. Vysvétlenim nocni aktivity obyvact by mohly,
podobné¢ jako u malych Stolait, byt jejich teplotni naroky a valence a Spatna regulace télesné
teploty v souvislosti s malou velikosti téla (Bartholomew & Heinrich, 1978; Verdu et al, 2006).
vibec (Krell-Westerwalbesloh et al., 2004), a tak si obyvaci pravdépodobné vystaci s teplotou
substratu ohtatého béhem dne a nejsou pfilis ovlivnéni nizSimi no¢nimi teplotami (Krell et al.,

2003).

Mou dalsi teorii spole¢né nocni aktivity malych Stolaiti a obyvact s velkymi relokatory
byl kleptoparazitismus, kdy relokacné slabsi gildy mohou obligatné, ¢i alespont fakultativné
vyuzivat trus zahrabany vétSimi vale¢i a Stolafi (Martin-Pierra & Lobo, 1993). Z nami
studovanych druhti byl fakultativni parazitismus potvrzen naptiklad u malych noc¢nich $tolatfi
rodu Pedaria (Krell et al., 2003, Krell-Westerwalbesloh et al., 2004). Vyrazné sezonni
segregace no¢nich malych Stolaft a obyvacii od velkych no¢nich relokétort (viz déle v textu)

vsak tuto teorii do jisté miry vyvraci.

Jednotlivé rody jihoafrickych omnivort z ¢eledi Hydrophilidae vykazuji totozny pribéh
jako v temperatu, kdy helio- a termofilni Sphaeridium jsou aktivni vyhradné béhem dne, ale
rody Cercyon a Cryptopleurum upiednostiuji nizsi teploty piichazejici se zapadem slunce
(Psarev, 2001). Upfednostiiovand denni aktivita jihoafrickych predatorti se zda byt druhové
rozmanita, nicméné vSechny morfodruhy celedi Histeridae projevovali denni aktivitu, coz
pozorujeme také u temperatnich mr$nik (Summerlin et al, 1993; Psarev, 2001). Jedna se tak
pravdépodobné o silné termofilni Celed. Dravi drabCici (Staphylinidae) na druhou stranu
projevuji v zavislosti na (morfo)druhu jak denni, tak no¢ni aktivitu. Temperatni druhy drab¢ikt
uptednostiuji spise aktivitu denni (Hunter et al., 1991), nicmén¢ nékteré druhy mohou byt, za
piimétené vysokych teplot, aktivni také v no¢nich hodinach (Psarev, 2001). Nami studovani
Staphylinidae vykazuji druhové zavislou denni aktivitu, kterd u né€kolika z nich nemuze byt
z vysledkil analyz pfesné urcena, je vSak pravdépodobné, Ze tyto druhy mohou kolonizovat
exkrementy jak v dennich, tak no¢nich hodinach. Psarev (2001) dosel k podobnym poznatkiim,
a to dokonce u stejnych rodt — Aleochara a Philontus. Staphylinidae se tak obecné zdaji byt

vice teplotn¢ tolerantni nezli Histeridae, coz jim umoziuje se druhové segregovat napii¢ denni

dobou.
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Koprofilni dvouktidli z ¢eledi Muscidae jsou pomérné naro¢ni na vysoké denni teploty
(Mohr, 1943). Jejich larvy jsou vSak vazany na dostatek fekalni hmoty, ktera ale mize byt v
tropech rychle odstranéna relokéatory (Klemperer & Boulton, 1976; Doube, 1991). Zaroven
jejich nedospéla stadia tvoti velkou ¢ast jidelnicku koprofilnich predatort (Hanski & Cambefort
1991; Sladecek et al., 2021b), spole¢ny vliv velkych relokatori a mozné celodenni aktivity
predatort ma pak pravdépodobné za nasledek pomérné nizké abundance larev much a jejich

uplnou absenci v no¢nich vzorcich.

Vysledky denni aktivity ukazuji, Ze druhy studovaného spolecenstva lze rozdé€lit na
denni a noc¢ni, pficemz pocty dennich a no¢nich druht jsou témét ekvivalentni. Segregace
napfi¢ denni dobou tak pfispivaji na eliminaci téméf poloviny potencidlnich kompeti¢nich
interakci, nicméné zda se, ze blizce piibuzné druhy, napiiklad ze stejného tribu (napt. Coprini
¢1 Sisyphini), jsou €asto aktivni ve stejnou denni dobu. Denni aktivita je tak pravdépodobné
nejvice ovlivnéna fyzickymi ¢i fylogenetickymi omezenimi, a poméaha tak koexistenci spiSe
vysSich taxonomickych skupin, které tak segreguje (Niino et al., 2014). Vliv denni doby vSak
muze byt doplnén vlivem sezony, stafi exkrementu ¢i velikosti zdroje, které mohou dale

piispivat k segregacim gild 1 jednotlivych blizce pfibuznych druhd.

2) Ovliviiuje sezona abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost odstranéni
exkrementu? Jaké jsou sezonni trendy jednotlivych gild? Segreguji se jednotlivé

~Mrw

druhy odliSnymi optimy nap¥i¢ sezénou?

Abundance jihoafrického koprofilniho spolecenstva projevuje napti¢ sezonou tzv. ,,U*
distribuci, kdy nejvyssi pocty hmyzu v exkrementech nalézdme na zacatku a na konci sezony.
Tento sezonni pritbéh spolecenstva si vysvétluji predevSim sezénnimi priubéhy jednotlivych
gild. Dominantni a silni relokatofi, pfedevsim no¢niho spolecenstva, se zdaji byt ranné sezénni
a vyrazn¢ tak pfispivaji abundanci spoleCenstva na zafatku sezony. K vysoké abundanci
v pozdé&jsi fazi sezony pak nemalou mérou pfispivaji pfedevsim predatofi a obyvaci. Podobny
sezonni pribéh pozorujeme také u koprofilnich spole¢enstev mimo Jizni Afriku (Horgan, 2002;
Sladecek et al., 2013; Sladecek et al., 2017a; Mroczynski & Marczak, 2018). Nejmensi
abundance hmyzu studovaného spoleCenstva tak pfipadaji do stiedu sezony, tedy ledna,
pfi¢emZ diivodem je pravdépodobné vétsi sucho v této dob& (Hanski & Cambefort, 1991).
Pribéh jednotlivych gild je pak také zodpovédny za druhovou bohatost napti¢ sezéonou. Ta,

ackoliv je ovlivnéna pouze marginaln¢, projevuje obdobny pribéh jako abundance, jen
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v mirn¢jsi podobé. Lze tak tvrdit, ze ackoliv se druhové slozeni napfi¢ sezonou méni, druhova
bohatost zlstdva pomérné konstantni, a dochazi tak tedy k vyméné druhli napii¢ sezénou
(Horgan, 2002; Scholtz et al., 2009; Sladecek et al., 2017a; Sladecek et al., 2017b; Sladecek et
al., 2021Db). Sance na odstranéni exkrementu se s postupem sezony snizuji, coz piimo koreluje
se sezonnim vyskytem, pfedev§im no¢nich, dominantnich a silnych relokatort, ktefi jsou viibec
nejefektivnéj§imi odstranovaci fekalni hmoty (Klemperer & Boulton, 1976; Doube, 1991;

Horgan & Fuentes, 2005; Sladecek et al., v pfiprave).

Druhy jihoafrického spolecenstva byly signifikantné ovlivnény pribéhem sezony.
Markantni odchylkou mezi dennim a no¢nim spolecenstvem byly pfedevsim rozdily v optimech
a segregacich jednotlivych gild. Co se denniho spolecenstva tyce, vétSina koprofaglh ma sva
pocetni optima v prvni poloviné sezony. Tento vysledek je pomérné piekvapujici, jelikoz
valeci, ktefi zde reprezentuji dominantni a silnou gildu, jsou schopni velice rychle odstranit
fekalni hmotu z exkrementt, a ja tak oCekaval, Ze by se slaba gilda mohla zfeteln¢ sezonné
segregovat od téch silngjSich (Hanski & Cambefort, 1991; Errouissi et al., 2009; Sladecek et
al., 2013) K segregacim zde vSak dochazi spiSe na trovni odliSnych druhovych mikrooptim,
kdy urcité mensi skupinky druht mohou spolu v sezéné koexistovat, a zaroven se vyhybat
skupinkdm jinym (Giller & Doube, 1994; Errouissi et al., 2009). Tyto mozné koexistence
slabSich druht se silnymi by mohly byt vysvétleny kleptoparazitismem malych S$tolafd na
valecich (Bernon, 1981; Martin-Pierra & Lobo, 1993), nicméné 1ze ho vysvétlit také dostatkem
fekalniho materialu v dennich hodinach napfic¢ sezonou. Kravsky trus je obecné pomérné
objemny zdroj (Zitek, 2016). Valeci, ktefi nejsou schopni spotiebovat tak velkd mnozstvi trusu
(Sladecek et al., v pfiprave), nemusi v konecném dusledku predstavovat pro malé denni Stolare
tak velky kompeti¢ni problém. To by vSak nemuselo platit na lokalitdich bud'to s vyS$Simi
abundancemi valect (Krell-Westerwalbesloh et al., 2004), ¢i v ptipad¢ Ze by byl trus v dennich
hodinach vice nedostatkovy (Chao et al., 2013). Stalo by tedy za prozkoumani moznych
sezonnich segregaci spolecenstva na lokalitich s v&tSim pomérovym zastoupenim véleci a
s vyuzitim menSich producentl trusu, nez je skot. Za povSimnuti vSak stoji ¢asny sezénni
vyskyt velkého valeCe Khepher subaenaeus a jeho segregace od zbylych dominantnich
relokatorti denniho spoleCenstva (Kheper lamarckii a Pachylomera femoralis). Mezi valeci
muze Casto dochdzet k mezidruhové interferencni kompetici o zdroj ve formé kradezi jiz
opracovanych kulicek trusu (Bernon, 1981; Hanski & Cambefort, 1991; Scholtz et al., 2009).
K. subaeneus se tak mize vyhybat této potencialni kompetici sezonni segregaci od zbylych

velkych valect. Tento vysledek vSak mohl byt ovlivnén nizkym poctem tohoto druhu ve
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vzorcich, nicméné sezonni segregace obdobné schopnych kompetitort, které mohou napomahat
koexistenci jsou znamy naptiklad u menSich zapadoafrickych valect rodd Gymnopleurus a
Sisyphus (Hanski & Cambefort, 1991), domnivam se tedy, Ze mé vysledky podobné reflektuji

redlnou sezénni segregaci K. subaeneus od zbylych dominantnich kompetitort.

Denni predatofi projevuji, na rozdil od koprofagii, pocetni optima spise az od druhé
poloviny sezony. Na rozdil od larev dennich koprofagh, které se vyvijeji v plodovych koulich
v substratu (Halffter & Matthews, 1966; Halffter & Edmonds, 1982), larvy predatorti jsou
vazané na vyvoj piimo v exkrementu, kde lovi svou kofist (Hanski & Koskela, 1977). Tou pak
mohou byt musi larvy, ale i jini koprofilni brouci (Hanski & Cambefort 1991; Sladecek et al.,
2021a, Sladecek et al., 2021b). Relokatofi, ktefi se vyskytuji predev§im v prvni poloviné
sezony, tak mohou vyrazné¢ znesnadiovat vyvoj predatort, ktefi tak mohou byt ,,nuceni
presunout svou aktivitu do pozdéjSich fazi sezony (Sladecek et al., 2013). Tento mozny tlak
vyvijeny na predatory ze strany relokatorti by tak mohl byt diivodem odlisného sezénniho
pribéhu od temperatu, kde absence velkych relokatori mize predatorim umoznovat stabilni
vyskyt napti¢ sezonou (Hunter et al., 1991; Sladecek et al., 2013; Sladecek et al., 2021a,
Sladecek et al., 2021b). Obzvlasté¢ zajimavy je vSak podobny sezonni pribéh predatori a
nocnich obyvaci v druhé Casti sezony. Konzumace obyvact dravymi koprofilnimi brouky je
pfedpokladédna v temperatu, nicméné vice konzumovan jsou zde hojné se vyskytujici
Hydrophilidae (Sladecek et al., 2021b). NizSi abundance jihoafrickych Hydrophilidae
(Helclova, 2020; Vacha, 2020; Sladecek et al., v pfiprave) by tak mohly byt zodpovédné za
trofickou vazbu predatori na znacné pocetnéjsi koftist, tedy obyvace, a vysvétlovat tak jejich
spolecny sezonni vyskyt. Tato teorie je dale podpofena také pozdnim vyskytem dennich
predatort v sukcesi (déle v textu). Mimo obyvace by pak mohly vhodnou kofist pedstavovat
také larvy much, jejichz pocetni optimum se pohybuje okolo stfedni faze sezony,
pravdépodobné z diivodu vysokych teplot v tomto obdobi, které jim tak umoziuji rychly vyvoj
(Sladecek et al., 2017a; Sladecek et al., 2021b). Ackoliv 1ze povazovat koprofilni predatory za
generalisty (Sladecek et al., 2021b) obdobny ranné€ sezonni vyskyt Hister sp 4 a Aphodius sp 11
podnécuje myslenku, zda by nékteré druhy koprofilnich predatorG nemohli byt potravni
specialisté. Jednotlivé druhy predatort vSak také vykazuji nékolik evidentnich mikrooptim
napfi¢ sezonou. Diky nim dochazi k sezonnim segregacim druhti, které tak snizuji kompetici o
kofist, i ptipadnou vnitrogildovou predaci (Sladecek et al., 2021b). Ranné sezonni vyskyt Hister
sp 4 by tak také mohl byt ptiklad sezénniho mikrooptima zaloZzeného na vyhnuti se kompetici

a Aphodius sp 11 by mohl piedstavovat pouze ptihodné se vyskytujici zdroj potravy. Abych si
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vSak mohl své teorie potvrdit, ¢i vyvratit, bylo by bezesporu vhodné blize urcit a prozkoumat
biologii jihoafrickych koprofilnich predatorii a jejich trofickych linek, jak bylo zhotoveno
napiiklad u predatort temperatnich (Sladecek et al., 2021b).

Markantnim rozdilem mezi dennim a no¢nim spoleCenstvem je ptredevSim sezonni
segregace nocnich koprofagnich gild. Jak se zda, dominantni a silni relokatofi patii predevsim
mezi ranné sezonni druhy, které aktivuji po prvnich intenzivnich destich, diky kterym ptda
navlhne a zmé¢kne, a brouci jsou v ni tak schopni hrabat (Hanski & Cambefort, 1991; Giller &
Doube, 1994, Horgan, 2002). Vzhledem k znaénym reloka¢nim schopnostem rychle
zahrabavajicich Stolafti (Klemperer & Boulton, 1976; Sladecek et al., v pfipraveé) nejsou jejich
sezonni segregace prili§ prekvapujici, zname je jiz ze Stiedni Ameriky, kde dochazi k
druhovym separacim velkych Stolatd rodt Dichotomius, Copris a Phanaeus (Horgan, 2002;
Horgan & Fuentes, 2005). Kompeti¢ni tlak vyvijeny na silné Stolafe rodu Onitis stran téch
dominantnich (Giller & Doube, 1989) mtize byt eliminovan odliSnymi sezonnimi optimy, jak
je tomu u pozdné sezénnich O. alexis a O. fabricii. To by mohl byt jednim z vysvétleni pomérné

vysokého poctu O. alexis na lokalité.

Vyrazna sezénni separace silnych a dominantnich nocnich relokator od zbylych
nocnich gild zda se, velice u¢inné eliminuje intenzivni potencialni kompetici o zdroj, ktera by
za jejich sezonniho piekryvu mohla vznikat (Giller & Doube, 1989; Doube, 1991; Horgan &
Fuentes, 2005). Domnivam se, Ze jde prakticky o totoZny princip, k jakému dochdzi pii sezonni
separaci dennich relokatori a predatort, kdy jsou relokacné slabsi (¢i nerelokujici) gildy
v urcité ¢asti sezony potlaceny schopnymi relokatory, a tak nuceny diferencovat svou niku, tedy
agregovat se pozd¢ji v sezoné (Sladecek et al., 2013). Tento fenomén pozorujeme i mimo Jizni
Afriku (Horgan & Fuentes, 2005; Errouissi et al., 2009; Sladecek et al., 2013), nicméné ne v tak
vyrazném méfitku. Logickym vysvétlenim se zda byt pfitomnost dominantnich Stolait, ktefi
svymi relokaénimi schopnostmi vystavuji slab$i gildy obrovskému kompeti¢nimu tlaku

(Klemperer & Boulton, 1976; Giller & Doube, 1989; Sladecek et al., v piiprave).
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Krom sezénnich separaci nékterych gild pak také dochézi k separacim jednotlivych
druhti v rdmci urcité gildy coz, na rozdil od denni aktivity (Niino et al., 2014), mize vyrazné
napomahat koexistenci druhil v rdmci stejného rodu. To do jisté miry podporuje teorii tzv. niche
differentiation ktera fikd4, Ze segregace napfi¢ ¢asem, prostorem ¢i vybérem zdroje umoziuji
koexistenci ekologicky podobnych druhil (Schoener, 1974; Sladecek et al., 2017b; Sladecek et
al.,, 2021b). Zda se vsak, ze nejvétsi roli sezonni segregace hraji predevsim v koexistenci
kompeti¢né znacné rozdilnych skupin, a to pfedevSim v no¢nim spolecenstvu. Bez téchto
segregaci by pak mohlo dochazet k znaénému potlaceni druhové bohatosti silnymi kompetitory
(Horgan & Fuentes, 2005; Sladecek et al., v ptipravé). Tyto segregace vyssich taxonomickych
skupin si pak 1ze vylozit jako duasledek jejich vzdjemné koevoluce, coz mohlo vést k ,,nucené*
zméné niky inferiornich kompetitorti v ¢ase, zde konkrétné¢ v sezéné (Errouissi et al., 2009;
Sladecek et al., 2013). Ackoliv sezonni segregace druhit mohou eliminovat zna¢nou ¢ast
moznych interakci v rdmci dané denni doby, jiné stile ziistavaji nevytesené, jako naptiklad
ranné sezonni klastr dominantnich a silnych nocnich relokatord ¢i zna¢ny sezonni piekryv
dennich koprofagt. DalSim faktorem, napfi¢ kterym se tyto druhy mohou segregovat, a ktery

tak napomaha koexistenci spolecenstva, je doba stafi exkrementu.

3) Ovliviiuje stafi exkrementu abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost
jeho odstranéni? Jaké jsou sukcesni trendy jednotlivych gild? Segreguji se

jednotlivé druhy odliSnymi optimy napri¢ starim zdroje?

Ackoliv byl vliv stafi exkrementu na abundanci hmyzu v ném pouze marginaln¢ signifikantni,
bylo mozné vidét jisty trend spolecenstva, kdy abundance je v exkrementu nejvyssi pred sttedni
fazi sukcese. Tento trend pozorujeme i u jinych koprofilnich spolecenstev (Sabu et al., 2006;
Sladecek et al., 2017a). Toto si vysvétluji jako ¢asové rozmezi, kdy dochazi k akumulaci jak
rann¢ kolonizujicich jedinci, ktefi z divodu dlouhodobé;jsi relokace ziistavaji v exkrementech
delsi dobu (naptiklad rod Onitis), tak zaroven i ke kolonizaci pozd&j$imi sukcesnimi skupinami,
kuptikladu malymi Stolafi rodu Onthophagus. Pravé absence pozdéji kolonizujicich broukt
Onthophagus na nékterych tropickych lokalitich miize mit za nésledek postupny sestup
abundance hmyzu se stafim exkrementu (Marchiori et al., 2003). Pokles abundanci béhem
druhé poloviny expozi¢niho c¢asu pak piimo souvisi s postupnym opousténim zdroje
relokac¢nimi gildami (Doube, 1991; Chao et al., 2013). To vSak neplati pro predatory, ktefi jsou
obecn¢ abundantni az béhem druhé poloviny sukcese (Guimaraes & Mendes 1998; Theuerkauf

et al., 2009; Sladecek et al., 2013), ptesto vSak v této fazi evidentn¢ nedosahuji takovych pocti
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jako diivéji kolonizujici koprofagové. Totoznymi divody si pak také vysvétluji obdobny, a¢
vice vyrazny, pribéh druhové bohatosti se stafim exkrementu. Korelace rostouci
pravdépodobnosti odstranéni exkrementu s jeho stafim je pak logicka, jelikoz ¢im déle je zdroj
exponovan, tim vice a déle je vystavovan dekompoziénimu vlivu koprofilntho hmyzu
(Klemperer & Boulton, 1976; Hanski & Cambefort 1991; Horgan & Fuentes, 2005; Scholtz et
al., 2009; Sladecek et al., v priprave).

Jihoafrické koprofilni spolecenstvo tedy bylo, dle ocekavani, ovlivnéno stafim
exkrementu, respektive dobou jeho expozice. Na zdklad¢ studii sukcese mimo Afriku jsem
vsak, podobné¢ jako Sladecek (2010), ocekaval kolonizaci trusu od kompeticné dominantnich
relokatortl, postupné pies ty silné a slabé, az k obyvacii. (Horgan, 2002; Marchiori et al., 2003;
Sladecek et al., 2013; Sladecek et al., 2017a; Wassmer, 2020). Této sekvenci se vymykaji
predevsim silni relokéatofi, kteti dosahuji nejvyssich abundanci v nejpozdé€jsi fazi sukcese ze
vSech koprofagti. Tento vysledek byl pravdépodobné ovlivnén vysokymi abundancemi denniho

druhu Neosisyphus rubrus a nocnich druhii rodu Onitis.

Kdyz se podivame bliZe na sukcesni sekvenci denniho spolecenstva, tak vSak prakticky
odpovida vySe popsanému piedpokladu. VétSina valect z dominantni a silné gildy kolonizuje
exkrement c¢asné po deponovani, coz souhlasi svysledky mimo Jizni Afriku (Krell-
Westerwalbesloh et al., 2004; Chao et al., 2013). Divodem této rychlé kolonizace je
pravdépodobné rychlé vysychani trusu béhem dne. Dospéli brouci vyZaduji pro svou vyzivu
dostatek tekutych slozek trusu (Holter & Scholtz, 2005; Holter & Scholtz, 2007), intenzivni
slunecni svit vSak miiZe trus znehodnotit a omezit tak konzumaci (Landin, 1961; Vessby, 2001).
Vysychani exkrementu a s nim souvisejici tvorba krusty na jeho povrchu muze také zna¢né
komplikovat opracovavani povrchového trusu do formy kuli¢ky, kterou tito brouci vali
(Bernon, 1981; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004). Brzka kolonizace trusu valeci se tak zda
byt prinikem jejich narokii na slunec¢ni svit, ktery zlepsuje jejich reloka¢ni schopnosti (rychlost
valeni) (Bartholomew & Heinrich, 1978) a soucasné potieby dostatecné vlhkého trusu
vhodného pro opracovavani a konzumaci. To pak tedy vede k vyuzivani zdroje maximaln¢ par
hodin star¢ho (Doube, 1991). Kradeze kulicek trusu mezi valec¢i by pak mohly vysvétlovat
pozd¢jsi kolonizace exkrementu druhy Neosisyphus rubrus a N. calcaratus (silna gilda), kteti
se z divodu vyhnuti se dominantnim valec¢iim mohli adaptovat k vyuziti i star§iho trusu. Pravé
tento mozny posun v nice, a z n¢j plynouci vyhnuti se kompetici, by mohl byt jednim z divodu

vysokych abundanci druhu N. rubrus na studijni lokalité (Bernon, 1981; Vacha, 2020). Vysoka
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abundance tohoto, spiSe stfedn¢ sukcesniho, druhu v nasich datech byla pravdépodobné jednim

z davodu zasazeni silné gildy jako stiedné sukcesni.

Obecné lIze tvrdit, ze mali pomalu zahrabavajici Stolafi kolonizuji trus pozd¢ji spise az
po valecich, coz se opét shoduje s vysledky jinych studii (Horgan, 2002; Chao et al., 2013).
Timto se segreguji od kompeti¢né silnéjSich gild, nicméné jsou tak také odkazani na mén¢
kvalitni sussi trus. Na rozdil od valect, ktefi maji ke zdroji omezeny pfistup a jsou odkazani
pouze na trus z vytvorené kulicky (Sato, 1998), Stolafi tvofici si sva hnizda vertikalné pod
zdrojem jsou schopni trus relokovat dlouhodobéji, a tak ho 1 vice nahromadit pro svou vlastni
stravu €1 potomstvo (Doube, 1991; Chao et al., 2013). Pfistupem k vétSimu mnozstvim trusu
tak mohou mali Stolafi vyvazovat hor$i kvalitu tohoto zdroje. Tomu miiZze z&asti dopomahat
také fakt, ze Stolafi si do svych hnizd zatahuji fekalni hmotu ze spodni Casti exkrementu, ktera
neni slune¢nimu zafeni tak exponovana jako jeho povrch, a drzi tak vlhkost po del§i dobu

(Landin, 1961; Gittings & Giller, 1998; Finn & Giller, 2000; Vessby, 2001).

Optima vétSiny predatort byla, dle ocekavani, az v déle exponovanych exkrementech.
Jihoafricti koprofilni predatofi tak na prvni pohled sleduji obdobny trend, ktefi tito brouci
projevuji i ve spolecenstvich mimo Jizni Afriku (Guimaraes & Mendes 1998; Theuerkauf et al.,
2009; Sladecek et al., 2013). Celedi koprofilnich predatort (Staphylinidae, Histeridae) jsou
obecné méné odolné vuci anoxickym podminkam, které nastavaji v Cerstvych a vlhkych
exkrementech, a mohou tak preferovat sussi, déle exponované exkrementy s optimalnéjSimi
podminkami (Sladecek et al., 2021b). Predatorim mohou také vyhovovat exkrementy, které
jsou do jisté miry degradované koprofagy, a to z ditvodu snadnéjsiho pohybu v jiz vyhrabanych
chodbach exkrementu nezli v souvislé mase trusu (Bernon, 1981; Sladecek et al., 2021Db).
Pozd¢jsi sukcesni vyskyt predatorti byva také ¢asto vysvétlovan vazbou na jejich koftist. Tim je
minéno nasledovani diive se vyskytujici kofisti do exkrementil, pficemz za tuto kofist byvaji
nejcastéji povazovani Hydrophilidae a nedospéld stadia dvoukiidlych (Guimaraes & Mendes
1998; Theuerkauf et al., 2009; Sladecek et al., 2013; Sladecek et al., 2021b). Ackoliv jsou oba
tyto typy kofisti dozajista vyuZzivany i predatory ndmi studovaného spolecenstva, jejich nizsi
abundance a nedostateCny sezonni prekryv s predatory by poukazoval spise na odliSnou, a
pocetnou, koftist, tedy obyvace. Ti mohou byt predatory loveni také v temperatu (Sladecek et
al., 2021b). S nimi se predatoti jihoafrického spolecenstva hojné vyskytuji béhem sezoény, je
tedy mozné, ze denni predatofi nalétavaji do starSich exkrementti, kde nasledn¢ vyckavaji na
kolonizaci no¢nimi obyvaci. Tato strategie vSak dosud nebyla pozorovana, nicméné sezénni i

sukcesni priubéh téchto gild by tomu mohl nasvédcovat.
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No¢ni spolecenstvo, na rozdil od toho denniho, nevykazuje jasnou sukcesni sekvenci na
gildové urovni. To si vysvétluji piedev§im jasnou sezénni segregaci dominantni a silné gildy
od slabé gildy a obyvact. Horgan (2002) zjistil, Ze dominantni rychle zahrabévajici Stolafi
Stfedni Ameriky, pfedevsim rodu Dichotomius, patii mezi rann¢ kolonizujici druhy, coz se
v mych vysledcich nepotvrdilo. Ve studii ze Stfedni Ameriky vSak byla sukcese sledovana
v ramci dni, nikoliv hodin, jelikoz zde probihd zna¢né déle nez v Jizni Africe (Klemperer &
Boulton, 1976; Hanski & Cambefort, 1991; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004; Sladecek et al.,
v piiprave). Rychle zahrabavajicim Stolaifim miiZe relokace trusu trvat nékolik hodin (Doube,
1991), coz v ramci stitedoamerického spoleCenstva stale spadd do ranné sukcese (prvni den od
expozice). V jihoafrickém spolecenstvu vSak obvykle do prvnich 24 hodin probéhne celé
sukcesni kontinuum, brouci jsou nicmén¢ stale limitovani hranici svych relokacnich schopnosti.
Doslo tak pravdépodobné k postupné akumulaci jedinct ve starSich expozi¢nich Casech, a tim
k jejich zatazeni do pozd¢jSich fazi sukcese ve vysledcich. Pro piisti experimenty bych tak
navrhoval sledovani doby kolonizace trusu danymi druhy, spiSe nez jejich vybérem v urcitych
expozi¢nich Casech, ¢imz by vzniklé komplikaci mohlo byt piedejito. I pfes tuto moznou
problematiku vSak muZeme rozliSit cetné druhové segregace napiic¢ sukcesni sekvenci,
jmenovité predevsSim u Copris sp 3 a Copris denticulatus, kteti evidentné¢ vyuzivaji déle
exponované exkrementy. Preference nékterych druhti rodu Copris pro starsi trus je znama také
z jinych studii (Horgan, 2002; Sabu et al., 2006), je tak mozné, Ze se u nich vyvinuly adaptace
umoziujici jim efektivné vyuzivat i star§i ¢i méné kvalitni trus, napfiklad Ustni ustroji
umoznujici jim konzumovat i vétsi ¢astice potravy (Holter & Scholtz, 2005; Holter & Scholtz,
2007). Pozdé&jsi sukcesni optima silnych nocnich relokatord, tedy velkych pomalu
zahrabavajicich Stolai rodu Onitis, byla pravdépodobné ovlivnéna podobné jako u
dominantnich relokatort. Jelikoz jsou vSak pocetnéjsi a relokuji jesté delsi dobu (Doube, 1991;
Chao et al., 2013), tak jejich pocetni optima v sukcesi vysla jesté o néco pozdéji. Spolecny vliv
akumulace nocnich silnych relokatorti rodu Onitis a vysoké abundance stfedné sukcesniho
denniho valec¢e Neosisyphus rubrus tak mély za nésledek zasazeni silné gildy jako nejpozdéji

kolonizujicich koprofagnich broukd.

Obyvaci podceledi Aphodiinae patii povétSinou mezi pozdni kolonizatory, kteti
vyuzivaji mén¢ kvalitni trus (Sladecek et al., 2013; Sladecek et al., 2017a), nicméné& 1 mezi nimi
muze dochazet k odliSnym druhovym optimim napii¢ stafim exkrementu (Holter, 1982;
Gittings & Giller, 1998; Horgan, 2002; Marchiori et al., 2003; Sabu et al., 2006). V nami

studovaném spolecenstvu jsou tyto segregace jesté vyrazné€jsi a u obyvaci pozorujeme pomerné
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Sirokou Skéalu druhovych sukcesnich optim, vetné téch rannych. Vysvétluji si to tak, ze diky
redukovanému vlivu silnéjSich relokatori na odstranéni exkrementu (diky sezonnim
segregacim) (Sladecek et al., v pfipraveé) dochéazi k zintenzivnéni kompetice mezi obyvaci
(Landin, 1961). Ti se tak nasledn¢ mohou napti¢ optimalnim stafim exkrementu segregovat,
coz muze usnadnit vnitrogildovou koexistenci (Holter, 1982; Gittings & Giller, 1998; Marchiori
et al., 2003; Sabu et al., 2006). N¢které druhy tak stale upfednostnuji starsi exkrementy,
pravdépodobné z diivodu lepSich podminek pro vyvoj vajicek (Gittings & Giller, 1998). Tyto
druhy by tak mohli kolonizovat také exkrementy deponované jiz béhem dne, a slouZit tak jako

potrava dennim predatorim.

Nepfili§ pocetni denni a no¢ni omnivofi vykazuji po€etni optima okolo stfedni faze
sukcese. Dospélci omnivord vyzaduji tekutou stravu z exkrementu, ale jejich larvy jsou dravé
a lovi predevsim larvy much (Sowig et al, 1997; Holter, 2004). Lze tedy piedpokladat, ze
dospéli Hydrophilidae kolonizuji jesté dostatecné Cerstvy exkrement, ktery jim nejen muze
slouzit jako potrava, ale zaroven do n¢j miiZzou naklast vajicka, ze kterych vylihnuvsi se larvy
mohou lovit larvy dvouk#idlych (Bernon, 1981; Sladecek et al., 2013; Sladecek et al., 2017a).
Pozdni sukcesni vyskyt larev much je pak logicky z diitvodu sbéru pouze téchto stadii, kterym
urcitou dobu trva, nez se vylihnou z vajicek. Vyskyt larev je stile pomérné brzky, a to i s
ohledem na jejich rychly vyvoj za vysSich teplot (Geden et al., 2021). Lze tedy tvrdit, ze
kladouci dospélci Muscidae budou patfit mezi nejrannéjsi kolonizatory exkrementd, stejné jak

je tomu v temperatu (Sladecek et al., 2017a; Sladecek et al., 2017b; Sladecek et al., 2021a).

Na rozdil od no¢niho spolecenstva, které je na gildové urovni segregovano predevsim
napti¢ sezoénou, gildy denniho spoleCenstva se zdaji byt segregovany piedevSim napiic
odliSnymi preferencemi pro stari exkrementu. Hlavnim faktorem se pak zda byt kvalita
exkrementu, respektive jeho vlhkost ¢i struktura (Bernon, 1981; Krell-Westerwalbesloh et al.,
2004; Sladecek et al., 2021a; Sladecek et al, 2017a). To odpovida koexistencni teorii tzv. habitat
filtering, kterd sdruzuje druhy na zakladé jejich schopnosti ptezit v uréitych podminkach
(Keddy, 1992; Kraft et al., 2015). Zaroven vSak ale miize sukcese separovat nékteré¢ druhy
v ramci dané gildy, jako naptiklad u no¢nich dominantnich relokétori ¢i obyvact. Segregace
napfi¢ sezénou i sukcesi tak spole¢né dopliuji vliv denni doby, a vyrazné tak pfispivaji
k eliminaci mozné mezidruhové kompetice, pfi¢emz kazdy z téchto faktord pisobi odlisnou
mirou zvlast na denni a no¢ni spoleCenstvo. Celkovy vliv ¢asovych segregaci na koexistenci
jihoafrického koprofilniho spoleCenstva je nepopiratelné znacny, coz odpovidd vysledkim

studii vypracovanych mimo Jizni Afriku (napt. Krell-Westerwalbesloh et al., 2004; Errouissi
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et al., 2009; Sladecek et al., 2013; Chao et al., 2013; Sladecek et al, 2017a; Sladecek et al,
2017b), nicméné stale zlstava otazka, jak spolu mohou koexistovat druhy vyskytujici se spolu
napfi¢ vSemi Casovymi osami. Druhové preference pro odlisSnou velikost zdroje tuto

problematiku mohou, alespon z ¢asti, vyfesit (Zitek, 2016).

4) Ovliviiuje velikost zdroje abundanci, druhovou bohatost a pravdépodobnost jeho
odstranéni? Jaké jsou trendy jednotlivych gild pro velikost zdroje? Preferuji

jednotlivé druhy zdroje o rozdilné velikost?

Velikost zdroje méla podobny vliv jak na abundanci, tak na druhovou bohatost v exkrementech.
Signifikantné vice jedincti 1 druhtt hmyzu bylo v porovnani s 0.25 1 ve vSech ostatnich
exkrementech, a dale také ve 3 1 oproti 0.75 . Je zde tedy evidentni rozdil mezi mensimi (0.25
—0.75 1) a vétsimi (1.5 — 3 1) exkrementy. To se shoduje s pozorovanimi s temperatu, kde méla
taktéz rostouci velikost zdroje pozitivni vliv na abundanci a druhovou bohatost spolecenstva
(Finn & Giller, 2000; Hutton & Giller, 2004; Zitek, 2016). Krom evidentniho diivodu, ze vEtsi
exkrementy nabizi vice potravy, je vyssi ,,obsazenost objemnéjSich exkrementi ovlivnéna
jejich vétsi plochou, diky které je do ovzdusi uvoliiovéano vice chemikalii, a hmyz je tak schopen
tyto zdroje 1épe najit (Finn & Giller, 2000; Zitek, 2016; Sladecek et al., 2021a; Helclova et al.,
2020). Abundance a druhova bohatost studovaného spoleCenstva na exkrement se vSak
signifikantn¢ neliSila mezi dvojicemi meznich vétSich objemu. Lze tedy tvrdit, Ze exkrementy
od objemu 1 1 a vySe pojmou piiblizné podobny pocet jedincii a druhtl, a rozdil mezi nimi se
tak stird. Respektive, rostouci abundanci a druhovou bohatost napti¢ zvétSujicimi se objemy
muzeme do jisté miry sledovat, ale tento trend neni pfili§ vyrazny. Tento vysledek se lisi od
vysledki z Ceské republiky, kde se i napii¢ vétsimi objemy abundance a druhovéa bohatost
signifikantné zvySovaly (Zitek, 2016). Dlvodem tohoto rozdilu je pravdépodobné pouziti
odlisné skaly objema exkrementd, kdy Zitek (2016) pouzil osm riiznych objemt na skale od
0.25 az 5 1, coz umoznilo lepsi linedrni zobrazeni rostouci abundance a druhové bohatosti naptic¢
gradientem objemd, ale také odhalilo preference nékterych druhti pro velké 5 1 exkrementy.
V této praci, ackoliv byla snaha pokryt co nejvétsi spektrum velikosti zdroje, nebylo
z logistickych diivodi mozno pouzit $kalu &itajici osm riiznych objemtl jako v Ceské republice.
Pro pftisti studie by vSak i1 pfesto bylo dobré pouzit vétsi spektrum objemil exkrementt, a to
pfedevS§im téch nad 3 1. V neposledni fadé je pomérné zajimavy vysledek, ze Sance na

odstranéni exkrementu neni signifikantné ovlivnéna jeho objemem. Ocekaval bych, ze ty
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nejobjemnéjsi, tedy 3 1, exkrementy budou kompletné odstranény nejméné, nicméné jsou
ni¢eny stejné jako ty mensi, ba dokonce maji ze vSech Ctyf objemli minimum neposkozenych

stavil, coz si vysvétluji obecnym trendem spolecenstva preferovat zdroje o vétSim objemu.

Vsechny ekologické gildy studovaného spoleCenstva vykazuji preference pro
objemng¢jsi, tedy 1.5 a 3 1, exkrementy. Nicméné intenzita téchto preferenci se jemné lisi, a to
predevsim napfi€ trofickymi gildami. Predatofi, a pfedevs$im pak omnivofi, demonstruji silngjsi
afinitu k 3 1 zdrojiim nez koprofagové. Ke stejnym poznatkim dosly také studie z temperatu
(Finn & Giller, 2000; Zitek, 2016). Tento vysledek si vysvétluji pfedevsim vyvojem jejich larev
piimo ve zdroji (Hanski & Koskela, 1977; Sowig et al, 1997; Holter, 2004), kdy malé
exkrementy mohou rychleji vysychat (Landin, 1961; Gittings & Giller, 1998; Finn & Giller,
2000) ¢i mizet vlivem relokatorti (Hanski & Cambefort, 1991; Scholtz et al., 2009), a nenabizet
tak dostatecné stabilni podminky. Objemnéj$i exkrementy na druhou stranu vlhkost drzi
mnohem Iépe, a mély by tak poskytovat potomstvu lepsi podminky pro vyvoj (Landin, 1961;
Gittings & Giller, 1998; Finn & Giller, 2000; Vessby, 2001). Omnivofi projevuji ze vSech gild
vibec nejveétsi afinitu k 3 1 zdrojim, ¢imz mohou, v piipadé ¢asovych piekryvi, alespon z ¢asti
redukovat kompetici s koprofagy (Zitek, 2016). Omnivorni Hydrophilidae také pravdépodobné
nejlépe snaseji anoxické podminky (Holter & Spangenberg, 1997; Short & Fikacek, 2013), diky

¢emuz mohou efektivné vyuZzivat vlhké objemné exkrementy (Zitek, 2016).

Na rozdil od temperatniho (Zitek, 2016), jednotlivé gildy koprofagi jihoafrického
spolecenstva neprojevuji rozdilné preference pro velikosti zdroje, a vSechny uptednostiuji ty
vEtsi. Na to maji pravdépodobné opét vliv velei relokatofi. (Klemperer & Boulton, 1976; Hanski
& Cambefort, 1991; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004; Sladecek et al., v ptiprave). Otazkou
vSak ziistava, pro¢ vzristoveé mensi gildy, naptiklad mali Stolafi a obyvaci, nevyuzivaji refugia
v menSich exkrementech. Jejich mensi vyvojové pozadavky by mély byt pokryty i menSimi
zdroji (Hanski & Cambefort, 1991; Scholtz et al., 2009). Jednou z odpovédi by opét mohlo byt
rychlé vysychani mensich exkrementd, a z né€j plynouci snizeni kvality zdroje (Landin, 1961;
Hanski & Cambefort, 1991; Gittings & Giller, 1998; Finn & Giller, 2000; Vessby, 2001;
Scholtz et al., 2009). Druhym vysvétlenim by mohlo byt to, ze ackoliv velci relokatofi preferuji
vétsi zdroje, mohou stale vyuZzivat i ty mensi. Pfitomnost jen n€kolika takovych jedincti v méné
objemném zdroji by pak znamenala jeho rychlé odstranéni. Za této skutecnosti by tak lepsi
alternativu pro slabsi kompetitory mély stale predstavovat objemnéjsi exkrementy, u kterych je

vetsi Sance, ze po Cinnosti velkych relokatort ,,néco zbude*.
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Ackoliv gildy koprofagt nevykazuji rozdilné preference pro velikost zdroje, jednotlivé
druhy v ramci danych gild uz ano. Z gildy no¢nich dominantnich S$tolaifti stoji za zminku
ptedevsim druh Metacatharsius pumilionis. Tento, na lokalité vzacnéjsi, druh vykazuje stejné
sukcesni optimum jako vibec nejdominantnéjSi druh spolecenstva — Heliocopris japetus.
M. pumilionis jasn¢ preferuje pouze 0.25 | exkrementy, a timto zptisobem je schopen se od
H. japetus segregovat v prostoru. Zaroven se jednd vzristové o nejmensi druh zrychle
zahrabavajicich Stolaiti na lokalité (Davis et al., 2020), coz do jisté miry vysvétluje, pro¢ tento
druh neni omezen menSimi objemy zdroje. Z dennich dominantnich valect projevuje velmi
silnou afinitu k 3 1 exkrementim Kheper subaenaeus, pricemz tento druh by mél byt pomérné
prominentni na ¢erstvych vykalech slonil (Davis et al., 2020). Je tedy mozné, ze je tento druh
vazan na velké mnozstvi potravy. Vétsina silnych relokatort rodu Onitis preferuje objemné 3 1
exkrementy a napfi¢ velikostmi zdroje se tak ptili§ nesegreguje. Vysvétlenim pro to jsou jejich
vysoké naroky na fekalni materidl. Jedna se totiz o velké pomalu zahrabavajici Stolafe, coz jsou
brouci, ktefi v pfepoCtu na svou vahu relokuji vibec nejveétsi mnozstvi trusu, a to az
tisicindsobek své vlastni vahy (Doube, 1991). K dal§im druhovym segregacim dochazi také u
slabsich gild koprofagii a predatorti, nicméné nedostate¢né prozkoumand biologie téchto druhi
mi bohuzel neumoziuji komplexni interpretaci téchto preferenci, predpokladam vsak, ze se
muze jednat o specialisty, ktefi jsou tak schopni snizit vliv kompetice, ¢i v ptipad¢ predatort

také vnitrogildové predace (Zitek, 2016; Sladecek et al., 2021b).

Casové $kaly se velkou mérou podileji na segregaci jednotlivych gild spoledenstva
napfi¢ jimi, ¢imZ dochazi k eliminaci moZzné kompetice a facilitaci koexistence. Sezona i
sukcese nadale také mohou segregovat i1 jednotlivé druhy v rdmci jedné gildy, a pfispivat tak
rovnéz k souziti ekologicky podobnych druhii ¢i druhli naleZicich do stejného rodu. Vliv
prostorovych segregaci napti¢ velikostmi zdroje vSak evidentné ptilis nepfispiva ke koexistenci
gild, jelikoz vSechny projevuji afinitu k vice objemnym zdrojim. Je vSak moZné, Ze za pouZiti
vétSiho rozmezi objemi by se vice projevily 1 rozdilné preference gild. Zda se tedy, Ze odlisné
velikosti zdroje hraji roli predevS§im v segregacich blizce piibuznych druht v ramci
jednotlivych gild, a to véetné téch spolecné se vyskytujicich napti¢ Casem (Zitek, 2016). Vliv
tohoto typu prostorové segregace druhti by mohl byt aplikovan také v praxi, kdy by bylo dobré
brat ohled na to, aby se na lokalitach vyskytovali producenti rtiznych druhii ¢i staii, ktefi by
deponovali exkrementy odlisnych velikosti. Tim by nasledné mohlo dojit k segregaci n¢kterych

druhti koprofilniho spolecenstva, a tak k usnadnéni koexistence koprofauny.
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5) Jak prispivaji pripadné segregace Kk eliminaci potencidlnich kompeti¢nich

interakci ve spolecenstvu?

V této casti diskuse aplikuji vysledky z ptedchozich otdzek na vysledky z vytvofenych
kompeti¢nich tabulek pro nejvice abundantni druhy jednotlivych trofickych gild spoleCenstva,
tedy 52 druhii koprofagt, 3 druhy omnivort a 17 druht predatora. Tyto souhrnné vysledky nyni

také interpretuji.

Zjistil jsem, zZe koprofagové jihoafrického spoleCenstva se drzi Casto se vyskytujiciho
trendu, kdy jsou zastoupeni témét rovnomérné dennimi i no¢nimi druhy (Hanski & Cambefort,
1991; Feer & Pincebourde, 2005). Toto rozdéleni se nasledné ukazalo také pro jejich nejvice
abundantni druhy, a¢ s mirnym vychylenim ve prospéch téch nocnich. Diky tomuto
rovnomérnému rozdéleni dochazi k eliminaci témét poloviny moznych kompeti¢nich interaket,
ke kterym by bez téchto segregaci mohlo dojit. Pomérné zajimavé bylo zjisténi, ze jednotlivé
relokacni ekologické gildy koprofagii (dominantni, silna atd.) jsou také zastoupeny pomeérné
rovnomérné ve dne i v noci, a kompeti¢ni interakce danych Urovni intenzity (4. Groven —
nejintenzivngjsi az 1. Groven — nejméng intenzivni) jsou tak také eliminovany piiblizné z 50 +
7 %. Obvykle studovand koprofilni spoleenstva nemaji relokacni gildy zastoupeny takto
rovnomérné napii¢ denni dobou, diivodem pro to v§ak mize byt nizsi celkova druhové bohatost
(Horgan, 2002; Chao et al., 2013; Niino et al., 2014). Predevsim se vSak ukazalo, Ze blizce
pfibuzné druhy, které zpracovavaji trus obdobné (napft. valeci, velci Stolafi), jsou aktivni ve
stejnou dobu, a denni aktivita je tak pravdépodobné fizena fylogenetickymi omezenimi.
Segregace napfi¢ denni dobou tak napoméhaji pfedevsim koexistenci vysSich taxonomickych

skupin (Niino et al., 2014), nikoliv jednotlivych druhd v rdmci dané skupiny.

Vzhledem k malému poctu omnivornich druhi na lokalit¢ byly do interakcni tabulky
vybrany pouze tfi, jediny denni (morfo)druh je pak termofilni Sphaeridium sp I (Psarev, 2001).
Omnivorni Hydrophilidae se tak segreguji na jeden denni a dva no¢ni druhy. Mozné kompeti¢ni
interakce 17 nejvice zastoupenych predatori byly denni dobou eliminovani pouze z 26 %.
Ackoliv jsme byli schopni ur€it jasnou denni aktivitu celedi Histeridae, druhy celedi
Staphylinidae mohou vykazovat aktivitu denni, no¢ni i celodenni (Summerlin et al, 1993;

Psarev, 2001)., ¢imz nedochdzi k tak vyraznym druhovym segregacim napti¢ denni dobou.
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Celkove¢ byl tedy potvrzen vliv denni aktivity na koexistenci spolecenstva, kdy nckteré
taxonomické skupiny jsou aktivni predevSim ve dne, a jiné zase v noci. Na souziti spoleCenstev
dané denni doby se pak velkou mirou podileji dalsi casové faktory, sezona a staii exkrementu,

ptfi¢emz kazdy z nich projevuje odlisny vliv.

Zda se, Ze sezdna ma nejvetsi vliv na segregaci jednotlivych relokacnich gild no¢niho
spolecenstva, kdy dochézi k sezonni separaci dominantni a silné gildy od té slabé a obyvacu.
Diky tomu dochdzi k eliminaci zna¢ného mnozstvi kompeti¢nich interakci o 4. a 3. Grovni
intenzity. Diky téméf vyhradné no¢nimu vyskytu obyvach, ktefi se evidentné v sezoné
segreguji od nocnich dominantnich druhii dochazi k eliminaci vice nez 90 % moznych
kompetic¢nich interakci 4. urovné. Timto zplisobem miZze dochédzet ke stabilni koexistenci
rozdiln¢ kompeti¢né schopnych gild no¢nich koprofagti (Giller & Doube, 1989; Doube, 1991;
Horgan & Fuentes, 2005; Sladecek et al., v ptipravé). V dennim spolecenstvu na druhou stranu
dochazi k zna¢nému sezonnimu piekryvu koprofagt, ktefi se spolecné segreguji od pomérné
pozdné sezonnich predatorti, coz miize predatoriim umoznit stabilni vyskyt na lokalit¢ (Hunter
et al., 1991; Sladecek et al., 2013; Sladecek et al., 2021a, Sladecek et al., 2021b). Nicmén¢ i
v ramci jmenovanych gild, jak dennich, tak no¢nich, mize dochézet k segregacim druhli ¢i
skupinek druhti na zadklad¢ jejich odliSnych mikrooptim v sezdén€, coz napomahd piedevsim
koexistenci blizce ptibuznych ¢i do stejného rodu nélezicich druhii. Celkové tak mohou sezénni
segregace eliminovat témét 65 % potencidlni kompetice mezi druhy v ramci danych dennich
dob, a to vCetné dravych predatord. Mimo jiné doslo také k sezénni segregaci dvou noc¢nich
omnivori. Lze tedy potvrdit zna¢ny vliv sezonnich separaci na koexistenci spolecenstva
(Schoener, 1974; Holter, 1982; Giller & Doube, 1994; Errouissi et al., 2009; Sladecek et al.,
2017b; Sladecek et al., 2021b).

Na rozdil od gild no¢niho spolecenstva, které jsou segregovany napii¢ sezonou, gildy
spoleCenstva denniho se evidentné segreguji napiic sukcesi. Kolonizace trusu zjevné probiha
postupné od dominantnich a silnych valect, pres malé Stolafe az po predatory. Tato sukcesni
sekvence ziejmée souvisi primarn¢ s pozadavky na Cerstvost, respektive vlhkost trusu (Landin,
1961; Doube, 1991; Holter & Scholtz, 2005; Holter & Scholtz, 2007; Chao et al., 2013),
nicméné ma také znacné pozitivni vliv na koexistenci spoleenstva. U no¢niho spolecenstva
nedochazi, mozna diky vlivu jiz zminénych sezénnich segregaci, k jasné sukcesni sekvenci
gild, ale spiSe k druhovym sukcesnim optimiim v ramci danych gild. Do jisté miry je zde tedy
podobny fenomén, jako u denniho spoleCenstva v ramci sezony. Je vSak mozné, ze pozdé;si

koloniza¢ni optima noc¢nich Stolaiti mohla byt, z ddvodu omezené rychlosti hrabani, ovlivnéna

68



jejich akumulaci v exkrementech (Doube, 1991; Chao et al., 2013). Ackoliv je celkovy vliv
sukcesnich segregaci na koexistenci koprofauny o néco nizsi nez téch sezonnich, stale mohou

eliminovat bez mala 60 % moZnych kompeti¢nich interakci v rdmei danych dennich dob.

Prostorové segregace napfic¢ velikostmi zdroje, na rozdil od téch ¢asovych, segreguji
spolecenstvo pouze na urovni druhovych preferenci, nikoli gildovych. Vyjimku do jisté miry
ptredstavuji silnéjsi preference omnivort a predatorii pro 3 | exkrementy, coz pravdépodobné
souvisi s biologii jejich larev (Hanski & Koskela, 1977; Sowig et al, 1997; Holter, 2004).
Vsechny gildy koprofagl pak preferuji objemnéjsi 1.5 — 3 1 zdroje. To se lisi od vysledka
temperatnich studii (Zitek, 2016), pficemz divodem je pravdépodobné pfitomnost velkych
relokatorii (Klemperer & Boulton, 1976; Doube, 1991; Hanski & Cambefort, 1991; Sladecek
et al., v pfipravé) ¢i rychlejsi vysychani exkrementt (Landin, 1961; Gittings & Giller, 1998;
Finn & Giller, 2000). Pfi psani této ¢asti prace jsem si uvédomil, ze urovani preferenci
jednotlivych druhti pro velikosti zdroje na zéklad€ vzdalenosti jejich centroidi ve vychozi CCA
pravdépodobné dostate¢né nereflektuje redlné trendy druhd. Timto zplisobem jsem totiZ ptiradil
jednotlivym druhim pouze jeden konkrétni objem, nicméné¢ u mnoha znich dochazi
k podobnému vyuzivani dvou meznich (napt. 1.5 a 3 1). Pfifazeni pouze jednoho konkrétniho
objemu jako preferen¢niho je pravdépodobné piili§ striktni a nedostatec¢né flexibilni, z cehoz
nasledné vyplyva, ze determinace, zda se druhy segreguji naptic¢ velikostmi zdroje byly pfili§
,»Sstédré®. Bohuzel, vzhledem k bliZicimu se terminu odevzdani této prace jsem vsak jiz nebyl
schopen tento nedostatek eliminovat. Pro budouci publikace bych tak zohlednil vyuziti vétSiho
spektra exkrementt, predevsim velice objemnych (5 1), a nasledné ptitazeni preferenci druhti
na zaklad¢ napftiklad tii velikostnich rozmezi — malé (do 0.75 1), stfedni (0.75 — 1.5 1) a velké
(1.5 avice). I ze soucasnych vysledk jsou vSak stale evidentni druhy specialistli s preferencemi
pro konkrétni objemy, pricemz nékteré druhy, které se spoleéné vyskytuji napti¢ casem, se
mohou separovat pravé preferencemi pro odliSnou velikost zdroje (Zitek, 2016). Nicméné
celkové mnozstvi eliminovanych kompeti¢nich interakei diky velikostnim segregacim (57 %)

se zdaji byt, s ohledem na trend spolecenstva, pfili§ optimistické.

Po konecném zahrnuti vSech studovanych faktorti (denni doba, sezdna, stari
exkrementu, velikost zdroje) jsem zjistil, Ze drtivd vétSina potencidlnich kompeti¢nich
interakci, které mohou mezi nejvice abundantnimi druhy studovaného koprofilniho
spoleCenstva vznikat, mize byt eliminovana diky segregacim napfic témito faktory. Konkrétné
muze byt eliminovano témet 97 % mozZnych interakci mezi koprofagnimi druhy, 94 % mezi

predatory a vSech 100 % mezi tfemi druhy omnivorli. Tento znacny vliv Casovych a
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prostorovych segregaci na koexistenci spoleCenstva se shoduje nejen s vysledky studii
koprofilnich spolecenstev mimo Jizni Afriku (Landin, 1961; Horgan, 2002; Krell et al., 2003;
Chao et al., 2013; Zitek, 2016), ale také koexisten¢nimi studiemi jinych komunit, at’ uz
bezobratlych (Kocarek, 2003; Grassberger & Frank, 2004; Opatovsky et al., 2017; Lange et al.,
2021), tak obratlovct (Navarro et al., 2013; Droge et al., 2017). Tato studie tak potvrzuje vliv
druhovych segregaci napti¢ nékolika moznymi skdlami, coz umoziuje jak koexistenci druhoveé

bohatych spolecenstev, tak i efektivni vyuzivani zdroje (Schoener, 1974; Borza et al., 2018).
Zavér

Cilem této studie bylo poskytnout komplexni vhled do ekologie kompeticné intenzivniho
jihoafrického koprofilniho spolecenstva, a to v¢etné ¢asto opomijenych omnivort a predatord,
a zjistit, co umoznuje jeho druhovou koexistenci. Studovan byl vliv denni doby, sezony, stafi
exkrementu a velikosti zdroje, pficemz kazdy z téchto faktorti alesponi ¢astecné ovliviioval
abundanci a druhovou bohatost spolecenstva, a také pravdépodobnost odstranéni exkrementu.
Gildy studovaného spolecenstva byly zjevné strukturovany vlivem ¢asovych skal, kdy denni
doba prakticky ,,rozd€luje® spolecenstvo na dvé dilci, tedy denni a no¢ni, a to predevSim
v zavislosti na jejich ekologii. Gildy denniho spoleCenstva pak byly segregovany predevsim
napfi¢ stafim exkrementu a gildy nocniho spoleCenstva zase napii¢ sezonou. Jak v rdmci
sezony, tak staii exkrementu pak dochazelo rovnéz k dil¢im druhovym segregacim. Jednotlivé
druhy se krom casovych §kal také segregovali napti¢ odliSnymi preferencemi pro velikost
zdroje. Spolecny vliv Casoprostorovych Skal hral znacnou roli v segregacich ekologicky
rozdilnych 1 podobnych druhti, ¢imZz dochézi k eliminaci moznych kompeti¢nich interakci a

facilitaci koexistence tohoto druhové bohatého spolecenstva.
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1.8.  Prilohy

Tab. P1: Piehled sesbiranych druhii a morfodruht, jejich klasifikace, optima napfic testovanymi faktory a abundance v jednotlivych datasetech.

Druh/morfodruh = rodovy a druhovy nazev druhu, poptipadé nazev morfodruhu, Zkratka druhu = zkratka pro dany druh pouzivana v grafech, Klasifikace = védecka
klasifikace druhu (podceledi Aphodiinae a Scarabaeinae nalezi do ¢eledi Scarabaeidae), Denni aktivita = doba dne, kdy je dany druh aktivni (Den/Noc/Nelze urcit — z analyzy
nebylo mozné jednozna¢né urcit denni aktivitu druhu), Sukcesni optimum = pfiblizné optimum druhu v ramci sukcesniho kontinua na Skale od 1 do 5, kde 1 znamena
pocatecni faze sukcese a 5 znamend pozdni faze sukcese, Sezonni optimum = pfiblizné optimum druhu v ramci sezénniho kontinua na skale od 1 do 5, kde 1 znamena
pocatecni faze sezény a 5 znamena pozdni faze sezony, Preferovana velikost zdroje = objem exkrementu vyuzivany danym druhem nejcastéji (0.25 1, 0.75 1, 1.5 1, 3 1),
Abundance v sukcesnim datasetu = celkova abundance daného druhu v sukcesnim datasetu, Abundance v sezonnim datasetu = celkova abundance daného druhu v sezonnim
datasetu, Abundance ve velikostnim datasetu = celkovéd abundance daného druhu ve velikostnim datasetu, Gilda = pfislusnost daného druhu do jedné z ekologickych gild
(viz. Tab. 1), Dominantni — relokuji velké mnozstvi trusu za kratkou dobu, Silni — relokuji malé mnozstvi trusu za kratkou dobu, nebo relokuji velké mnozstvi za delsi dobu,
Slabi — relokuji malé mnozstvi trusu za del$i dobu, Obyvaci — trus nerelokuji, Omnivofi — mezi larvalnim a adultnim stddiem druhu dochazi ke zméné trofické strategie
z predace na koprofagii, ¢i naopak, Predatofi — larvalni i adultni stddium se zivi dravé, Larvy much — larvy koprofilnich dvoukiidlych z ¢eledi Muscidae; * =
druhy/morfodruhy, které v ani jednom datasetu nebyly reprezentovany alespon péti jedinci, a tak nebyly analyzovany.

, , ., | Preferovana | Abundance | Abundance | Abundance
Zkratka . Denni | Sukcesni | Sezonni . . L. . .
Druh/Morfodruh Klasifikace . . . . velikost v sukcesnim | v sezonnim | velikostnim
druhu aktivita | optimum | optimum .
zdroje datasetu datasetu datasetu
Gilda: Dominantni
Catharsius CTyi | Scarabacinac: |\ 2 3 0.751 81 52 109
tricornutus Coprini
Copris cassius CCas Scarqbgelnae: Noc 2 1 22 17 2
Coprini
Scarabaeinae:
; %k
Copris elephenor Coprini 2 2 4
Copris Scarabaeinae: 1 0 1
mesacanthus™ Coprini
Cop ' CDen Scargbgemae: Noc 4 1 16 16 0
denticulatus Coprini
Copris vilhenai CVvil Scargbgemae: 0.751 0 3 27
Coprini
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, , ., | Preferovana | Abundance | Abundance | Abundance
ZKkratka . Denni | Sukcesni | Sezonni . , . . ,
Druh/Morfodruh Klasifikace . . . . velikost v sukcesnim | v sezonnim | velikostnim
druhu aktivita | optimum | optimum .
zdroje datasetu datasetu datasetu
Gilda: Dominantni
) Scarabaeinae:
Copris sp 3 Cop3 Coprini 5 10 4 0
Scarabaeinae:
; *
Copris sp 4 Coprini 3 0 1
Heliocopris Hiap | Scarabacinae: |\ o 3 2 1.51 48 25 64
Jjapetus Coprini
Metacatharsius Scarabaeinae: 0 0 5
latifrons™ Coprini
Meta.c.ath.arszus MPum Scarqbgemae: Noc 3 0.251 7 1 12
pumilionis Coprini
Kheper lamarckii | KlLam | Scarabacinac: |y 1 3 1.51 32 16 34
Scarabaeini
Kheper KSub | Scarabacinac: |y 1 2 31 10 5 10
subaenaeus Scarabaeini
Pachylomera PFem | Scarabacinac: | 2 4 0.751 44 15 33
femoralis Scarabaeini
Gilda: Silna
Allogymnopleurus Scarabaeinae:
splendidus ASpl Canthonini Den ! 3 0.751 > 23 ’6
Anachalcos Scarabaeinae: 0 0 1
cupreus® Canthonini
Garreta unicolor GUni Scarabae'ln'ae: Den 2 3 1.51 12 6 5
Canthonini
Onitis alexis OniAle chrgbgemae: Noc 3 4 151 114 54 85
Onitini
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. . ., | Preferovana | Abundance | Abundance | Abundance
ZKkratka . Denni | Sukcesni | Sezonni . . L . .
Druh/Morfodruh Klasifikace . . . . velikost v sukcesnim | v sezonnim | velikostnim
druhu aktivita | optimum | optimum .
zdroje datasetu datasetu datasetu
Gilda: Silna
Onitis deceptor OniDec chrgbgemae: Noc 3 2 31 87 54 111
Onitini
Onitis fabricii OniFab | Scarabacinac: |\ 2 5 31 61 2 38
Onitini
Onitis fulgidus OniFyl | Scarabacinac: | o 2 2 31 25 21 42
Onitini
Onitis picticollis OniPic chrgbgemae: 31 2 0 7
Onitini
Onitis OniPse | Scarabacinact |\ 3 2 31 20 24 34
pseudosetosus Onitini
Onitis toruosus | OniTor | Scarabacinact |\ 3 2 31 7 8 15
Onitini
Neosisyphus NBar Sgarabge} nae: Den 2 0.751 6 2 7
barbarossa Sisyphini
Neosisyphus NCal | Scarabacinac: | 3 3 1.51 11 9 31
calcaratus Sisyphini
Neosisyphus NRub | Scarabacinac: |y 2 3 0.751 359 215 835
rubrus Sisyphini
Scarabaceinae:
Sisyphus goryii Sisyphini 2 0 0
Sisyphus Scarabaeinae:
. . . . . 0 0 1
impressipennis* Sisyphini
Gilda: Slaba
Aphodius sp 10 Al0 Aphodiinae Den 3 4 31 234 125 426
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, , ., | Preferovana | Abundance | Abundance | Abundance
ZKkratka . Denni | Sukcesni | Sezonni . , . . ,
Druh/Morfodruh Klasifikace . . . . velikost v sukcesnim | v sezonnim | velikostnim
druhu aktivita | optimum | optimum .
zdroje datasetu datasetu datasetu
Gilda: Slaba
Pedaria sp peq | Scarabacinac: |\ 3 3 1.51 113 71 166
Dichotomini
Drepanocerus pKjr | Scarabacinae: | 3 3 0.751 15 10 16
kirbii Oniticellini
Drepanocerus Scarabaeinae: 4 ’ 1
patrizii* Oniticellini
Eodrepanus Scarabacinae: ) 1 4
fastitidus™ Oniticellini
Latodrepanus LLat | Scarabacinac: |y 3 4 0.751 488 174 632
laticollis Oniticellini
Euoniticellus Elnt | Scarabacinac: |y 2 3 31 21 16 30
intermedius Oniticellini
Liatongus LMl | Scarabacinae: |y 3 4 0.751 129 99 333
militaris Oniticellini
Oniticellus Onitip | Scarabacinae: | 3 3 31 19 12 30
planatus Oniticellini
Tiniocellus Tpyr | Scarabacinac: | p 3 3 31 72 43 9%
eurypygus Oniticellini
Caccobius CCay | Scarabacinac: |\ 3 5 0251 74 31 86
cavatus Onthophagini
Caccobius Scarabaeinae:
ferrugienenus CFer Onthophagini > 151 ! 8 60
Digitonthophagus DGaz Scarabaelngef Noc 3 31 20 4 1
gazella Onthophagini
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, . ., | Preferovana | Abundance | Abundance | Abundance
ZKkratka . Denni | Sukcesni | Sezénni . . L . .
Druh/Morfodruh Klasifikace . . . . velikost v sukcesnim | v sezonnim | velikostnim
druhu aktivita | optimum | optimum .
zdroje datasetu datasetu datasetu
Gilda: Slaba
Euonthophagus ECar | Scarabacinac: |\ o 2 4 151 685 139 408
carbonarius Onthophagini
Hyalonthophagus |y, | Scarabacinae: |y 2 3 31 105 80 146
alcyonidas Onthophagini
Kurtops Scarabaeinae: 0 0 5
quadriceps™® Onthophagini
Onthophagus 0A | Scarabacinac: |y 2 3 0251 13 5 17
aeruginosus Onthophagini
anﬁophqgus e Scarabaemge; 0251 3 3 7
cictipennis Onthophagini
Onthophagus Scarabaeinae:
discretus oD Onthophagini Den 2 3 3 39 0
Onthophagus oFy | Scarabacinac: |\ 2 4 0.751 239 104 181
fimetarius Onthophagini
Onthophagus Scarabaeinae:
flavolimbatus OF2 Onthophagini > 0.251 0 8 78
Onthophagus Scarabaeinae: 3 1 1
fugitivus* Onthophagini
Onthophagus Scarabaeinae: 3 1 3
obtusicornis* Onthophagini
Onthophagus opy | Scarabacinae: |y 2 4 0.751 93 52 82
pallidipennis Onthophagini
Onthophagus opy | Scarabacinae: |y 2 3 151 139 38 97
pauxillus Onthophagini
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, . ., | Preferovana | Abundance | Abundance | Abundance
ZKkratka . Denni | Sukcesni | Sezonni . . L . .
Druh/Morfodruh Klasifikace . . . . velikost v sukcesnim | v sezonnim | velikostnim
druhu aktivita | optimum | optimum .
zdroje datasetu datasetu datasetu
Gilda: Slaba
Onthophagus op3 | Scarabacinae: |, 2 4 0.751 93 58 166
probus Onthophagini
Onthophagus Scarabaeinae:
quadrinodosus 0Q Onthophagini Noc 2 > 31 42 18 44
Ont.hophc'zgus OR Scarabaelngef Den ) 3 35 2 0
rasipennis Onthophagini
Onthophagus Scarabacinae:
suffiisus (ON} Onthophagini Den 2 4 0.751 67 41 128
Onthophagus oyl | Scarabacinac: |\ 2 5 1.51 56 16 69
venustulus Onthophagini
Onthophagus oyy | Scarabacinac: |\ 3 3 0.751 171 125 218
verticalis Onthophagini
Onthophagus oyz | Scarabacinact |\ 2 4 151 714 296 501
vinctus Onthophagini
Scarabaeinae:
*
Phalops boschas Onthophagini 1 1 2
Phalops Scarabaeinae: 0 0 5
smaragdinus™ Onthophagini
Scarabaeinae:
.
Phalops wittei Onthophagini 0 0 1
Proagoderus Scarabaeinae: 1 1 1
chalcostolus* Onthophagini
Proagoderus Scarabaeinae: 3 ) 4
sapphirinus* Onthophagini
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, . ., | Preferovana | Abundance | Abundance | Abundance
Druh/Morfodruh Zkratka Klasifikace De.nr.u Sulfcesnl Se?onnl velikost v sukcesnim | v sezonnim | velikostnim
druhu aktivita | optimum | optimum .
zdroje datasetu datasetu datasetu
Gilda: Slaba
Proagoderus Scarabaeingef 5 0 1
tersidoris* Onthophagini
Gilda: Obyvaci
Anotylus sp 1 Anl (S.;;Iy’?eﬁr;ledae: Noc 3 5 151 61 39 68
Anotylus sp 2 An2 Staphy‘hmdae: Den 2 4 0.751 54 27 48
Oxytelinae
Anotylus sp 3 An3 gtiﬁ?e}{il;gedae: Den 3 0.251 9 1 12
Anotylus sp 4* gtiﬁ?e}{il;gedae: 0 0 1
Aphodius sp 1 Al Aphodiinae Noc 2 3 0.751 447 207 364
Aphodius sp 2 A2 Aphodiinae Noc 2 4 0.751 266 107 158
Aphodius sp 3 A3 Aphodiinae Noc 3 0.751 507 319 546
Aphodius sp 4 A4 Aphodiinae 1.51 3 2 12
Aphodius sp 5 AS Aphodiinae Noc 2 3 1.51 69 42 44
Aphodius sp 6 A6 Aphodiinae Noc 2 5 0.251 27 10 38
Aphodius sp 7 A7 Aphodiinae Noc 2 4 31 148 80 154
Aphodius sp 8 A8 Aphodiinae Noc 2 5 12 5 3
Aphodius sp 9 A9 Aphodiinae Noc 3 4 1.51 58 35 44
Aphodius sp 11 All Aphodiinae Noc 4 3 1.51 32 22 54
Aphodius sp 12 Al2 Aphodiinae Noc 1 0.251 13 2 14
Aphodius sp 13 Al3 Aphodiinae Noc 2 5 0.751 16 5 27
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, . ., | Preferovana | Abundance | Abundance | Abundance
ZKkratka . Denni | Sukcesni | Sezonni . . L . .
Druh/Morfodruh Klasifikace . . . . velikost v sukcesnim | v sezonnim | velikostnim
druhu aktivita | optimum | optimum .
zdroje datasetu datasetu datasetu
Gilda: Omnivori
Cercyon sp Cerl Hydrophilidae Noc 2 4 1.51 54 32 76
strj;p topleurum Cryl Hydrophilidae Noc 2 5 31 15 8 18
Cryptopleurum - Nelze
p 2 Cry2 | Hydrophilidae urdit 2 31 10 4 5
Sphaeridium sp Sphl Hydrophilidae Den 5 1.51 24 20 54
Gilda: Predatori
Hister sp 1 HI Histeridae Den 3 3 1.51 87 41 95
Hister sp 2 H2 Histeridae Den 2 4 1.51 39 36 33
Hister sp 3 H3 Histeridae Den 3 3 31 82 50 121
Hister sp 4 H4 Histeridae Den 3 2 31 30 17 73
Hister sp 5 H5 Histeridae Den 4 5 31 17 9 31
Hister sp 6* Histeridae 3 2 4
Hister sp 7 H7 Histeridae Den 4 1.51 5 2 7
Aleochara sp 1 Alel | Staphylinidae: | Nelze 2 3 31 10 8 2
Aleocharinae urcit
Aleochara sp 2 Ale2 Staphyllqldae: Den 4 0.251 7 4 14
Aleocharinae
Staphylinidae:
%
Aleochara sp 3 Aleocharinae 1 0 0
Atheta sp Ath1 | St@phylinidac: |y 4 4 31 26 8 11
Aleocharinae
Autalia sp 1 Autl | S@phylinidae: . 5 3 10 9 I
Aleocharinae
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, . ., | Preferovana | Abundance | Abundance | Abundance
Zkratka . Denni | Sukcesni | Sezonni . . L . .
Druh/Morfodruh Klasifikace .. . . velikost v sukcesnim | v sezonnim | velikostnim
druhu aktivita | optimum | optimum .
zdroje datasetu datasetu datasetu
Gilda: Predatori
. Staphylinidae:
k
Autalia sp 2 Aleocharinae 2 ! 0
. . Staphylinidae:
Philonthus sp 1 Phil Philonthinae Noc 2 4 31 343 117 285
Philonthus sp 2 ppiz | Staphylinidae: | 2 4 0.751 204 113 254
Philonthinae
. . Staphylinidae:
Philonthus sp 3 Phi3 Philonthinae Den 4 4 31 12 10 19
. Staphylinidae:
%
Philonthus sp 4 Philonthinae 2 1 2
. . Staphylinidae: | Nelze
Philonthus sp 5 Phi5 Philonthinae urdit 3 3 31 23 22 96
Philonthus sp 6 phie | Staphylinidae: | o 3 4 0.751 225 73 218
Philonthinae
. Staphylinidae:
%
Philonthus sp 7 Philonthinae 3 3 1
Staphylinidae: | Nelze
Tachyporus sp 1 Tachl Tachyporinac uréit 4 4 31 16 7 19
Staphylinidae: ,
Tachyporus sp 2 Tach2 Tachyporinae Denni 3 4 0.251 13 5 5
. Staphylinidae: | Nelze
Xantholinus sp 1 Xanl Xantholinae urdit 3 5 10 10 4
Xantholinus sp2 | Xan2 | Staphylinidac: | g 4 4 31 22 14 18
Xantholinae
Larvy much
Muscidae spp Musc | Muscidae Den 3 4 1.51 109 29 28
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Obr. P1: Diléi ordina¢ni diagramy druhti danych ekologickych gild vychazejici z CCA testujici vliv typu sbéru
(denni sbéry a no¢ni sbéry) na abundance druhti. Kazdy z téchto diagrami vychazi z toho v Obr. 5 v textu, pro
lepsi piehlednost v§ak zde kazdy zobrazuje pouze druhy uréité gildy/dvou gild, A = zobrazeni vlivu denni doby
na reloka¢né dominantni a silné druhy koprofagli, B = zobrazeni vlivu denni doby na relokacni slabé druhy
koprofagt, C = zobrazeni vlivu denni doby na koprofagy obyvace a larvy much, D = zobrazeni vlivu denni doby
na omnivory a predatory, svétle ¢ervené trojuhelniky jsou indikatory vysvétlujici proménné: Den = denni typ sbéru
(sbéry dennich replikaci), Noc = no¢ni typ sbéru (sbéry nocnich replikaci), ptislusnosti druht k ekologickym
gildam jsou vyznaceny barevnymi symboly: fialovy kosoc¢tverec = dominantni koprofagové (rychle relokuji velké
mnozstvi trusu), zelena hvézda = silni koprofagové (rychle relokuji malé mnozstvi trusu, nebo velké mnozstvi
pomalu), modry ¢tverec = slabi koprofagové (relokuji malé mnozstvi trusu pomalu), Zluté kolecko = koprofagové
obyvaci (trus nerelokuji), svétly obraceny trojuhelnik = omnivofi (mezi larvalni a adultni fazi Zivota dochazi ke
zmén¢ potravni strategie z predace na koprofagii, ¢i naopak), tmavy trojuhelnik = predatofi (v larvalni i adultni
fazi jsou dravi), tmavé Cerveny kitiz = larvy much (larvy koprofilnich dvouktidlych z ¢eledi Muscidae), kompletni
druhova a rodova jména jednotlivych druht, ktera jsou zde zobrazena zkratkami, lze nalézt v Tab. P1.
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Obr. P2: Dil¢i ordinaéni diagramy druhti danych ekologickych gild vychazejici z CCA testujici vliv typu sbéru
(denni sbéry a no¢ni sbéry) a sezény na abundance druhil. Kazdy z téchto diagramti vychazi z toho v Obr. 8 v textu,
pro lepsi piehlednost vSak zde kazdy zobrazuje pouze druhy urcité gildy/dvou gild, A = zobrazeni vlivu denni
doby a sezony na relokacné dominantni a silné druhy koprofagli, B = zobrazeni vlivu denni doby a sezoény na
relokacni slabé druhy koprofagii, C = zobrazeni vlivu denni doby a sezény na koprofagy obyvace a larvy much, D
= zobrazeni vlivu denni doby a sezény na omnivory a predatory, svétle Cervené trojihelniky jsou indikatory
vysvétlujici proménné: Den = denni typ sbéru (sbéry dennich replikaci), Noc = no¢ni typ sbéru (sbéry nocnich
replikaci), svétle Cervena Sipka Sezéna = vysvétlujici proménna - kontinualni prubéh sezony, prislusnosti druht
k ekologickym gildam jsou vyznaceny barevnymi symboly: fialovy kosoCtverec = dominantni koprofagové
(rychle relokuji velké mnozstvi trusu), zelena hvézda = silni koprofagové (rychle relokuji malé mnozstvi trusu,
nebo velké mnozstvi pomalu), modry étverec = slabi koprofagové (relokuji malé mnozstvi trusu pomalu), zIuté
kolecko = koprofagové obyvaci (trus nerelokuji), svétly obraceny trojihelnik = omnivofi (mezi larvalni a adultni
fazi zivota dochazi ke zméné potravni strategie z predace na koprofagii, ¢i naopak), tmavy trojihelnik = predatori
(v larvalni i adultni fazi jsou dravi), tmavé Cerveny kiiz = larvy much (larvy koprofilnich dvouktidlych z celedi
Muscidae), kompletni druhovéa a rodova jména jednotlivych druhti, ktera jsou zde zobrazena zkratkami, lze nalézt
v Tab. P1.

92



“lA) "IB)
Doba od expozice Czﬁ
CDen .
» Doba od expozice
Onilor - m
+ J* OniPse OnitiP LMil =
! 1 )
Onidle ¥, gAIPum A10 Y oo
NCal¥ ; + s TEur LLat 2
A OnzDec-‘OmFab DKir. 012 QU1 M DGaz
+Den . Onilul EInfOP3 o3
NRub NocC Zz [[.4/0. Den 08 NOC. ot
Fem 0o4®  op; OF1
CCas OR v n
NBar¥ ¥ GUni s
09
aspr¥ oP2
am
KSub
a o~
’ 1
2.5 25 25 i
K "' D)
dutl
Doba od expozice ¥ g5
Xan2,
Doba od expozice All A
. . Ale2&s Phi H7
49 ,muA,ﬁ é\
M"SC_{_ [”Aﬁ ‘A Tachl
A3 Tach2 <A Phi
H3ASphT™ A phis
An3 Anl : Xan Eoad
Ly 413 N N
Den e H2Den? ¢ry2 v 2™ Noc
47 Noc® 45 Phi2 S\ Cer Phil
A6 Alel
An2
i Al 42
AlI2
o o
2.5 25 25 -

Obr. P3: Diléi ordina¢ni diagramy druhti danych ekologickych gild vychazejici z CCA testujici vliv typu sbéru
(denni sbéry a no¢ni sbéry) a stafi exkrementu (doby jeho expozice) na abundance druhti. Kazdy z téchto diagramt
vychazi z toho v Obr. 11 v textu, pro lepsi piehlednost v§ak zde kazdy zobrazuje pouze druhy uréité gildy/dvou
gild, A = zobrazeni vlivu denni doby a stafi exkrementu na reloka¢né dominantni a silné druhy koprofagt, B =
zobrazeni vlivu denni doby a stafi exkrementu na relokacni slabé druhy koprofagti, C = zobrazeni vlivu denni doby
a stafi exkrementu na koprofagy obyvace a larvy much, D = zobrazeni vlivu denni doby a stafi exkrementu na
omnivory a predatory, svétle Cervené trojuhelniky jsou indikatory vysvétlujici proménné Den = denni typ sbéru
(sbéry dennich replikaci), Noc = no¢ni typ sbéru (sbéry nocnich replikaci), svétle Cervena Sipka Doba od expozice
= vysvétlujici proménna — kontinualni prabéh sukcese (expozice exkrementu), ptislusnosti druhti k ekologickym
gildam jsou vyznaceny barevnymi symboly: fialovy kosoctverec = dominantni koprofagové (rychle relokuji velké
mnozstvi trusu), zelena hvézda = silni koprofagové (rychle relokuji malé mnozstvi trusu, nebo velké mnozstvi
pomalu), modry ¢tverec = slabi koprofagové (relokuji malé mnozstvi trusu pomalu), Zluté kole¢ko = koprofagové
obyvaci (trus nerelokuji), svétly obraceny trojiihelnik = omnivofi (mezi larvalni a adultni fazi Zivota dochazi ke
zmén¢ potravni strategie z predace na koprofagii, ¢i naopak), tmavy trojuhelnik = predatofi (v larvalni i adultni
fazi jsou dravi), tmave Cerveny kiiz = larvy much (larvy koprofilnich dvouktidlych z ¢eledi Muscidae), kompletni
druhova a rodova jména jednotlivych druht, ktera jsou zde zobrazena zkratkami, 1ze nalézt v Tab. P1.
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Obr. P4: Dil¢i ordinacni diagramy druhti danych ekologickych gild vychazejici z CCA testujici vliv velikosti
exkrementu na abundance druhti. Kazdy z téchto diagramti vychézi z toho v Obr. 14 v textu, pro lepsi piehlednost
vSak zde kazdy zobrazuje pouze druhy urcité gildy/dvou gild A = zobrazeni vlivu velikosti exkrementu na
reloka¢né dominantni a silné druhy koprofagti, B = zobrazeni vlivu velikosti exkrementu na relokac¢ni slabé druhy
koprofagii, C = zobrazeni vlivu velikosti exkrementu na koprofagy obyvace a larvy much, D = zobrazeni vlivu
velikosti exkrementu na omnivory a predatory, svétle Cervené trojuhelniky jsou indikatory vysvétlujici proménné:
0,25L = exkrement o objemu 0.25 1, 0,75L = exkrement o objemu 0.75 1, 1,5L = exkrement o objemu 1.5 1, 3L
= exkrement o objemu 3 1, ptislusnosti druhti k ekologickym gildam jsou vyznaceny barevnymi symboly: fialovy
kosoctverec = dominantni koprofagové (rychle relokuji velké mnozstvi trusu), zelena hvézda = silni koprofagové
(rychle relokuji malé mnozstvi trusu, nebo velké mnozstvi pomalu), modry ¢tverec = slabi koprofagové (relokuji
malé mnozZstvi trusu pomalu), zluté kolecko = koprofagové obyvaci (trus nerelokuji), svétly obraceny trojihelnik
= omnivofi (mezi larvalni a adultni fazi zivota dochéazi ke zméné potravni strategie z predace na koprofagii, ¢i
naopak), tmavy trojihelnik = predatofi (v larvalni i adultni fazi jsou dravi), tmavé Cerveny kiiz = larvy much (larvy
koprofilnich dvouktidlych z ¢eledi Muscidae), kompletni druhova a rodova jména jednotlivych druht, ktera jsou
zde zobrazena zkratkami, 1ze nalézt v Tab. P1.

94



Interakéni drsh
Dominantni Silni Slabi Obvaii
Denni Notni Denni | Noéni Deanni Notni Dennil MNoéni

i| CCas | CDen | Hlap | Aspl [ GUni [NCal | NRub| Onidle| OniDec| OniFab| OniFul| OniPse| OniTor] A10 |DKir |Elnt [Fale [LLat [LMil [OnitiP|OA [OD [0F1]0P2 |03 [OR |08 | TEur|ECar |CCav|OF1]0Q [OVI[OV2 |OV3 [Ped|An? [Anl[A1]AZ[ASTAS|AG|ATIARIASIATI]ALS

Dennil

Silni

Denni] 02

Slabi

Dannil

Obvadt e

Obr. P5: Zakladni interak¢ni tabulka 52 nejvice abundantnich druht koprofagi ptfed zahrnutim hierarchie relokacnich gild, tedy o 2652 teoreticky moznych mezidruhovych
interakcich. Druh = druhy ¢tyt gild koprofagnich brouku dle relokacnich schopnosti, na tyto druhy je vyvijen tlak ze strany druhi v kolonce Interakénich druh, Interakéni druh
= druhy ctyr gild koprofagnich broukt dle relokacnich schopnosti, toto jsou druhy, které (ne)vyvijeji relokacni tlak na druhy v kolonce Druh, Dominantni = relokacné nejsilngjsi
- relokuji velké mnozstvi trusu za kratkou dobu, Silni = relokacné druzi nejsilngjsi - relokuji malé mnozstvi trusu za kratkou dobu, nebo relokuji velké mnozstvi za delsi dobu,
Slabi = relokac¢né tfeti nejsilngjsi - relokuji malé mnozstvi trusu za dels$i dobu, Obyvaci = relokacné nejslabsi - trus nerelokuji, Denni = druhy aktivni béhem dne, Nocni = druhy

aktivni béhem noci, kompletni druhova a rodova jména jednotlivych druhti, kterd jsou zde zobrazena zkratkami, 1ze nalézt v Tab. P1, z dtivodu lepsi ¢itelnosti tabulky doporucuji
pfiblizeni alespon 150%.
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Obr. P6: Zakladni interak¢ni tabulka 17 nejvice abundantnich
B) druhti predatorti a 3 nejvice abundantnich druhti omnivort. A =
tabulka 17 nejvice abundantnich druhd predatort, tedy se 136

potencialnimi interakcemi, B = tabulka 3 nejvice abundantnich
druhl omnivord, tedy se 3 potencialnimi interakcemi, Denni =
druhy aktivni béhem dne, No¢ni = druhy aktivni béhem noci, Nelze

Denni Noéni

urcit = z analyzy nebylo mozné jednoznac¢né urcit denni aktivitu
druht, a bylo tak s nimi nasledné zachazeno jako s druhy, které

Denni  |Sphl

mohou byt aktivni ve dne i v noci, kompletni druhova a rodova
jména jednotlivych druht, ktera jsou zde zobrazena zkratkami, 1ze
nalézt v Tab. P1.
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Obr. P7: Interakcni tabulka 52 nejvice abundantnich koprofagl se zahrnutim hierarchie relokacnich gild, tedy o 1711 mezidruhovych interakcich, ke kterym mutize dochézet.
Druh = druhy ¢tyt gild koprofagnich broukt dle relokaénich schopnosti, na tyto druhy je vyvijen tlak ze strany druht v kolonce Interakénich druh, Interakéni druh = druhy étyt
gild koprofagnich brouku dle relokacnich schopnosti, toto jsou druhy, které (ne)vyvijeji relokaéni tlak na druhy v kolonce Druh, Dominantni = relokacné nejsilngjsi - relokuji
velké mnozstvi trusu za kratkou dobu, Silni = relokac¢né druzi nejsiln€jsi - relokuji malé mnozstvi trusu za kratkou dobu, nebo relokuji velké mnozstvi za delsi dobu, Slabi =
relokaéné tieti nejsilngjsi - relokuji malé mnozstvi trusu za delsi dobu, Obyvaci = relokaéné nejslabsi - trus nerelokuji, Denni = druhy aktivni béhem dne, No¢ni = druhy aktivni
beéhem noci, Sedé bunky = ke kompeti¢ni interakci nedochazi, jelikoz Druh je siln€jsi relokator, nez Interakéni druh, fialové buniky = kompeticni interakce o nejmensi intenzité,
mezi druhy ze stejné relokaéni gildy, Zluté bunky = kompeti¢ni interakce o druhé nejmensi intenzité, Interakéni druh je v relokaéni hierarchii o jeden ,,fad* vys nez Druh , zelené
bunky = kompeticni interakce o druhé nejvyssi intenzité, Interakéni druh je v relokacni hierarchii o dva ,,fady* vys nez Druh , modré bunky = kompeti¢ni interakce o nejvyssi
intenzité, Interak¢ni druh je v relokac¢ni hierarchii o tfi ,,fady* vys nez Druh, jen v piipadé, kdy je Druh obyvac a Interakcni druh je dominantni, kompletni druhova a rodova
jména jednotlivych druht, ktera jsou zde zobrazena zkratkami, lze nalézt v Tab. P1, z divodu lepsi ¢itelnosti tabulky doporucuji priblizeni alespon 150%.

97



Inerakéni druh

Denni i i Denni
kLzm | ksub |Frem | oTn | coas [coen |rusp | aspi |& nRub | onisle CniFab | OniFu

Denni

Dominantni

cenni

CICIEIGIEICCICICICIEI GGG
CICIEIGIEICCICICICIEI GGG
CICIEIGIEICCICICICIEI GGG
CICIEIGIEIGACICICICIEI GGG
CICIEIGIEIGACICICICIEI GGG
CICIEIGIEIGACICICICIEI GGG
CICIEIGIEIGACICICICIEI GGG
CICIEIGIEIGACICICICIEI GGG

ecar  |D D D o [0 [o [o o |o o [o D o [0 [o o [o |o
ccav_ |D o o o o [e Jo o |o o |o o o [o [e o [o [o
ofr1 |B D D o [0 [o [o o |o o [o D o [0 [o o o |o
oz [22 o o o o [e [e [o o |o o [e o o [o [e o [o [o
ovi |o D D o [0 [o [o o |o o [o D o [0 [o o o |o
ovz |B o o o o [e Jo o |o o |o o o [o [e o [o [o
ovi |p D D o [0 [o [o o |o o [o D o [0 [o o o |o
Fed o o o o o [o o o |o o |o o o [o [e o [o [o
pennifanz o o [o D D D D D D D
Ani ) ) ) o o [e Jo o o Jo Je e o [o c o e o e e oo
AL [ [ [ o o [o o o o o o |e [0 |o o o [o o [p [o [o o
A2 ) ) ) o o [e Jo o o Jo Je e o [o c o e o e e oo
a3 [ [ [ o o [o o o o o o |e [0 |o o o [o o [p [o [o o
Objvad = ) ) ) o o [e Jo o o Jo Je e o [o c o e o e e oo
Motnifas [ [ [ o o [o o o o o o |e [0 |o o o [e o o oo o
AT ) ) ) o o [e Jo o o Jo Je e o [o c o e o e e oo
AB [ [ [ o o [o o o o o o |e [0 |o o o [o o [p [o [o o
A5 ) ) ) o o [e Jo o o Jo Je e o [o c o e o e e oo
A1l [ [ [ o o [o o o o o o |e [0 |o o o [o o [p [o [o o
A13 D D D o o e Jo c o Jo Joe o Jo o c o e o e oo o

Obr. P8: Hierarchicka interakéni tabulka 52 nejvice abundantnich koprofagii se zahrnutim segregaci napfti¢ denni aktivitou. Druh = druhy ¢tyt gild koprofagnich broukii dle
relokacnich schopnosti, na tyto druhy je vyvijen tlak ze strany druhti v kolonce Interakénich druh, Interakéni druh = druhy ¢tyi gild koprofagnich broukt dle relokacnich
schopnosti, toto jsou druhy, které (ne)vyvijeji relokaéni tlak na druhy v kolonce Druh, Dominantni = reloka¢né nejsilngjsi - relokuji velké mnozstvi trusu za kratkou dobu, Silni
= relokaéné druzi nejsilngjsi - relokuji malé mnozstvi trusu za kratkou dobu, nebo relokuji velké mnozstvi za delsi dobu, Slabi = relokaéné tieti nejsilngjsi - relokuji malé
mnozstvi trusu za delsi dobu, Obyvaci = relokacné nejslabsi - trus nerelokuji, Denni = druhy aktivni béhem dne, Nocni = druhy aktivni béhem noci, Sedé burnky = ke kompeti¢ni
interakci nedochézi, jelikoz Druh je silngjsi relokator, nez Interakéni druh, fialové buiiky = kompeticni interakce o nejmensi intenzité, mezi druhy ze stejné relokacni gildy,
zluté bunky = kompetic¢ni interakce o druhé nejmensi intenzité, Interakeni druh je v relokacni hierarchii o jeden ,,fad“ vys nez Druh , zelené buiiky = kompeti¢ni interakce o
druhé nejvyssi intenzité, Interakéni druh je v relokaéni hierarchii o dva ,fady* vys nez Druh , modré bunky = kompeti¢ni interakce o nejvyssi intenzité, Interakéni druh je
v relokacni hierarchii o tii ,,fady* vys$ nez Druh, jen v piipad€, kdy je Druh obyvac a Interakéni druh je dominantni, D = interakce miize byt eliminovana diky segregaci danych

dvou druhii napfi¢ denni dobou, kompletni druhova a rodové jména jednotlivych druhd, kterd jsou zde zobrazena zkratkami, 1ze nalézt v Tab. P1, z divodu lepsi Citelnosti
tabulky doporucuji pfiblizeni alesponi 150%.
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Obr. P9: Interakéni tabulka 17 nejvice abundantnich druht
predatorti a 3 nejvice abundantnich druhit omnivord se zahrnutim
segregaci napfi¢c denni aktivitou. A = tabulka 17 nejvice
abundantnich druht predatord, B = tabulka 3 nejvice abundantnich
druht omnivort, Denni = druhy aktivni béhem dne, Noc¢ni = druhy
aktivni béhem noci, Nelze ur¢it = zanalyzy nebylo mozné
jednoznacné urcit denni aktivitu druht, a bylo tak s nimi nasledné
zachézeno jako s druhy, které mohou byt aktivni ve dne i v noci, D
= interakce mize byt eliminovana diky segregaci danych dvou druhii
napfi¢ denni dobou, kompletni druhova a rodova jména jednotlivych
druht, ktera jsou zde zobrazena zkratkami, 1ze nalézt v Tab. P1.
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Obr. P10: Hierarchicka interakéni tabulka 52 nejvice abundantnich koprofagt se zahrnutim segregaci napii¢ denni aktivitou a sezonou. Druh = druhy ¢tyf gild koprofagnich
broukti dle relokacnich schopnosti, na tyto druhy je vyvijen tlak ze strany druht v kolonce Interakénich druh, Interakéni druh = druhy ¢tyt gild koprofagnich brouku dle
relokacnich schopnosti, toto jsou druhy, které (ne)vyvijeji relokacni tlak na druhy v kolonce Druh, Dominantni = relokacné nejsilnéjsi - relokuji velké mnozstvi trusu za kratkou
dobu, Silni = relokaéné druzi nejsilngjsi - relokuji malé mnozstvi trusu za kratkou dobu, nebo relokuji velké mnozstvi za del§i dobu, Slabi = relokacné tieti nejsilngjsi - relokuji
malé mnozstvi trusu za delsi dobu, Obyvaci = relokacné nejslabsi - trus nerelokuji, Denni = druhy aktivni béhem dne, No¢ni = druhy aktivni béhem noci, Sedé buiky = ke
kompeti¢ni interakci nedochazi, jelikoz Druh je silnéjsi relokator, nez Interakéni druh, fialové buniky = kompeti¢ni interakce o nejmensi intenzité, mezi druhy ze stejné relokacni
gildy, zluté bunky = kompeti¢ni interakce o druhé nejmensi intenzité, Interakéni druh je v relokacni hierarchii o jeden ,,fad* vys nez Druh , zelené buniky = kompeti¢ni interakce
o druhé nejvyssi intenzité, Interakéni druh je v relokaéni hierarchii o dva ,.fady* vys nez Druh , modré buitky = kompeti¢ni interakce o nejvyssi intenzité, Interakéni druh je
v relokacni hierarchii o tfi ,,fady* vys$ nez Druh, jen v piipad€, kdy je Druh obyvac a Interakéni druh je dominantni, D = interakce miize byt eliminovana diky segregaci danych

dvou druhti napfi¢ denni dobou, Se = interakce mize byt eliminovana diky segregaci danych dvou druhti napfi¢ sezonou, kompletni druhova a rodova jména jednotlivych druhti,
ktera jsou zde zobrazena zkratkami, 1ze nalézt v Tab. P1, z dGivodu lepsi Citelnosti tabulky doporucuji pfiblizeni alesponi 150%.
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Obr. P11: Interakéni tabulka 17 nejvice abundantnich druhti predatort a 3
nejvice abundantnich druhd omnivort se zahrnutim segregaci napfic denni
aktivitou a sezénou. A = tabulka 17 nejvice abundantnich druhi predatord,

Denni

B = tabulka 3 nejvice abundantnich druhti omnivort, Denni = druhy aktivni
béhem dne, Nocni = druhy aktivni béhem noci, Nelze urcit = z analyzy

nebylo mozné jednoznacné uréit denni aktivitu druht, a bylo tak s nimi
nasledné zachazeno jako s druhy, které mohou byt aktivni ve dne i v noci, D
= interakce muze byt eliminovana diky segregaci danych dvou druhti napfti¢
denni dobou, Se = interakce mize byt eliminovana diky segregaci danych
dvou druhti napfi¢ sezénou, kompletni druhova a rodova jména jednotlivych
druhti, ktera jsou zde zobrazena zkratkami, 1ze nalézt v Tab. P1.
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Obr. P12: Hierarchicka interakéni tabulka 52 nejvice abundantnich koprofagl se zahrnutim segregaci napii¢ denni aktivitou a stafi exkrementu. Druh = druhy ¢tyt gild
koprofagnich brouku dle relokaénich schopnosti, na tyto druhy je vyvijen tlak ze strany druhti v kolonce Interakénich druh, Interakéni druh = druhy étyt gild koprofagnich
brouki dle relokacnich schopnosti, toto jsou druhy, které (ne)vyvijeji relokacni tlak na druhy v kolonce Druh, Dominantni = reloka¢né nejsilnéjsi - relokuji velké mnozstvi trusu
za kratkou dobu, Silni = relokacné druzi nejsilnéjsi - relokuji malé mnozstvi trusu za kratkou dobu, nebo relokuji velké mnozstvi za delsi dobu, Slabi = relokacné treti nejsilngjsi
- relokuji malé mnozstvi trusu za del$i dobu, Obyvaci = relokacné nejslabsi - trus nerelokuji, Denni = druhy aktivni béhem dne, No¢ni = druhy aktivni béhem noci, Sedé bunky
= ke kompeticni interakci nedochdazi, jelikoz Druh je silné&jsi relokator, nez Interakéni druh, fialové buniky = kompeti¢ni interakce o nejmensi intenzité, mezi druhy ze stejné
relokacni gildy, zluté buniky = kompeticni interakce o druhé nejmensi intenzité, Interakcni druh je v relokacni hierarchii o jeden ,.fad* vys nez Druh , zelené bunky = kompeticni
interakce o druhé nejvyssi intenzité, Interakéni druh je v relokacéni hierarchii o dva ,,fady* vys nez Druh , modré buiky = kompeti¢ni interakce o nejvyssi intenzité, Interakéni
druh je v relokaéni hierarchii o tfi ,,fady* vys nez Druh, jen v ptipad¢, kdy je Druh obyvac a Interakéni druh je dominantni, D = interakce muze byt eliminovana diky segregaci
danych dvou druhti napfi¢ denni dobou, Su = interakce muze byt eliminovana diky segregaci danych dvou druhl napfi¢ stafim exkrementu (odliSnymi optimy v sukcesi),
kompletni druhovéa a rodova jména jednotlivych druht, ktera jsou zde zobrazena zkratkami, 1ze nalézt v Tab. P1, z divodu lepsi Citelnosti tabulky doporucuji ptiblizeni alespon

175%.
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Obr. P13: Interak¢ni tabulka 17 nejvice abundantnich druhii predatort a 3 nejvice
abundantnich druh omnivort se zahrnutim segregaci napfi¢ denni aktivitou a
stafim exkrementu. A = tabulka 17 nejvice abundantnich druhd predatort, B =
tabulka 3 nejvice abundantnich druhd omnivort, Denni = druhy aktivni béhem
dne, No¢ni = druhy aktivni béhem noci, Nelze urcit = z analyzy nebylo mozné
jednozna¢né ur€it denni aktivitu druhti, a bylo tak s nimi nasledné zachazeno jako
s druhy, které mohou byt aktivni ve dne i vnoci, D = interakce miize byt
eliminovana diky segregaci danych dvou druhti napfi¢ denni dobou, Su =
interakce mize byt eliminovana diky segregaci danych dvou druht napfic¢ stafim
exkrementu (odlisSnymi optimy v sukcesi), kompletni druhova a rodova jména
jednotlivych druhi, ktera jsou zde zobrazena zkratkami, 1ze nalézt v Tab. P1.
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Obr. P14: Hierarchicka interakéni tabulka 52 nejvice abundantnich koprofagl se zahrnutim segregaci napti¢ denni aktivitou a velikosti zdroje. Druh = druhy ¢tyf gild
koprofagnich broukt dle relokaénich schopnosti, na tyto druhy je vyvijen tlak ze strany druhii v kolonce Interakénich druh, Interakéni druh = druhy étyt gild koprofagnich
brouki dle relokacnich schopnosti, toto jsou druhy, které (ne)vyvijeji relokacni tlak na druhy v kolonce Druh, Dominantni = reloka¢né nejsilnéjsi - relokuji velké mnozstvi trusu
za kratkou dobu, Silni = relokacné druzi nejsilnéjsi - relokuji malé mnozstvi trusu za kratkou dobu, nebo relokuji velké mnozstvi za delsi dobu, Slabi = relokacné treti nejsilngjsi
- relokuji malé mnozstvi trusu za del$i dobu, Obyvaci = relokacné nejslabsi - trus nerelokuji, Denni = druhy aktivni béhem dne, No¢ni = druhy aktivni béhem noci, Sedé bunky
= ke kompeticni interakci nedochdazi, jelikoz Druh je silné&jsi relokator, nez Interakéni druh, fialové buniky = kompeti¢ni interakce o nejmensi intenzité, mezi druhy ze stejné
relokacni gildy, zluté buiiky = kompeticni interakce o druhé nejmensi intenzité, Interakéni druh je v relokacni hierarchii o jeden ,.fad* vys nez Druh , zelené bunky = kompeticni
interakce o druhé nejvyssi intenzité, Interakéni druh je v relokaéni hierarchii o dva ,,fady* vy$ nez Druh , modré bunky = kompeti¢ni interakce o nejvyssi intenzité, Interakéni
druh je v relokacni hierarchii o tfi ,,fady* vys nez Druh, jen v ptipadé€, kdy je Druh obyvac a Interakcni druh je dominantni, oranzové butiky druhti = pro dany druh jsem nebyl
schopen ur¢it preferovanou velikost, jelikoz nebyl ve velikostnim datasetu reprezentovan alespon péti jedinci, D = interakce muze byt eliminovana diky segregaci danych dvou

druhti napti¢ denni dobou, V = interakce mize byt eliminovana diky segregaci danych dvou druhti napfti¢ velikosti zdroje, kompletni druhova a rodova jména jednotlivych
druhti, ktera jsou zde zobrazena zkratkami, 1ze nalézt v Tab. P1, z diivodu lepsi Citelnosti tabulky doporucuji pfiblizeni alespon 175%.
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Obr. P15: Interak¢ni tabulka 17 nejvice abundantnich druhd predator
a 3 nejvice abundantnich druhi omnivord se zahrnutim segregaci
B) napti¢ denni dobou a velikosti zdroje. A = tabulka 17 nejvice
abundantnich druhd predatorti, B = tabulka 3 nejvice abundantnich
D . v s druhd omnivort, Denni = druhy aktivni béhem dne, No¢ni = druhy
enni Nocni S . v , s %
aktivni béhem noci, Nelze urcit = z analyzy nebylo mozné jednozna¢né
urcit denni aktivitu druht, a bylo tak s nimi nasledn¢ zachazeno jako
D Nsoh1 s druhy, které mohou byt aktivni ve dne i v noci, D = interakce mize
enni_{-p byt eliminovana diky segregaci danych dvou druht napfic¢ denni dobou,
. . |Cerl V = interakce mize byt eliminovana diky segregaci danych dvou druhti
Nocni napfic velikosti zdroje, kompletni druhové a rodova jména jednotlivych
Cryl druht, ktera jsou zde zobrazena zkratkami, 1ze nalézt v Tab. P1.
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Obr. P16: Finalni hierarchicka interakéni tabulka 52 nejvice abundantnich koprofagi se zahrnutim segregaci napii¢ vSemi studovanymi faktory. Druh = druhy ctyt gild
koprofagnich broukti dle relokac¢nich schopnosti, na tyto druhy je vyvijen tlak ze strany druhti v kolonce Interakénich druh, Interakéni druh = druhy ¢tyt gild koprofagnich
brouk dle relokaénich schopnosti, toto jsou druhy, které (ne)vyvijeji relokacni tlak na druhy v kolonce Druh, Dominantni = relokacné nejsilnéjsi - relokuji velké mnozstvi trusu
za kratkou dobu, Silni = relokacné druzi nejsilngjsi - relokuji malé mnozstvi trusu za kratkou dobu, nebo relokuji velké mnozstvi za delsi dobu, Slabi = relokacné tieti nejsilngjsi
- relokuji malé mnozstvi trusu za delsi dobu, Obyvaci = relokacné nejslabsi - trus nerelokuji, Denni = druhy aktivni béhem dne, No¢ni = druhy aktivni béhem noci, Sedé bunky
= ke kompeti¢ni interakci nedochazi, jelikoz Druh je silngjsi relokator, nez Interakéni druh, fialové buiiky = kompeti¢ni interakce o nejmensi intenzit€, mezi druhy ze stejné
relokacni gildy, zluté buniky = kompeti¢ni interakce o druhé nejmensi intenzité, Interakéni druh je v relokacni hierarchii o jeden ,,fad* vys nez Druh , zelené bunky = kompeti¢ni
interakce o druhé nejvyssi intenzite, Interakéni druh je v relokaéni hierarchii o dva ,,fady* vys nez Druh , modré bunky = kompetic¢ni interakce o nejvyssi intenzité, Interakéni
druh je v relokac¢ni hierarchii o tfi ,,fady* vys nez Druh, jen v pripadé, kdy je Druh obyva¢ a Interakéni druh je dominantni, oranzové bunky druhti = pro dany druh jsem nebyl
schopen uréit preferovanou velikost, jelikoz nebyl ve velikostnim datasetu reprezentovan alespon péti jedinci, D = interakce mtiZze byt eliminovana diky segregaci danych dvou

druhi napfi¢ denni dobou, Se = interakce mutize byt eliminovéna diky segregaci danych dvou druhi napfi¢ sezonou, Su = interakce miize byt eliminovana diky segregaci danych
dvou druhti napfi¢ stafim exkrementu (odliSnymi optimy v sukcesi), V = interakce miiZze byt eliminovana diky segregaci danych dvou druhii napti¢ velikosti zdroje, Cervené

3%

ohranicené buiiky = dané interakce nemtizou byt eliminovany zadnou ze segregaci napfi¢ studovanymi faktory, kompletni druhova a rodova jména jednotlivych druhd, ktera
jsou zde zobrazena zkratkami, 1ze nalézt v Tab. P1, z diivodu lepsi Citelnosti tabulky doporucuji pfiblizeni alesponi 175%.
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A)

Denni Noéni Nelze urcit
Athl |H1 H2 H3 H4 H5 Phi2 Phi3 |Tach2? |Autl |Phil |Phi6 Xan2 |Phi5|Tachl [Xanl [Alel
Athl
H1 V, Se
H2 V.5u |Se, Su
H3 Se, Su |V V, Se
Denni  |H4 Se V, Se V, Se, Su (Se
HS5 Se, Su |V, Se, S5u|V,5u Se, Su Se, Su
Phiz [|V.Su |V, Se, Su |V V., Se, 5u |V, 5e, Su |V, Se, Su
Phi3 V V, Se, S5u(Se, Su Se Se, Su V,5u
Tach2 |V V, Se V,5u V, Se V, Se V, Se, 5u|V.5u V., 5u
Autl |D D D D D D D D D
. . |Phi1 |D D D D D D D D D Su
Mocni
Phie |D D D D D D D D D Su V., 5u
¥an2 |D D D D D D D D D Se, Su (Su V,5u
Phi5 V., V., Se, 5u Se Se, Su V, Se, 5u \ Su Su WV, Se Se, 5u
v..|Tach1 V., Se V.5u Se, Su Se Se, Su V.,5u \ Se, Su (Su V.5u Se
Nelze uréit
Xanl |Se, Su|Se Se Se Su Se, Su Se, Su|Se Se, Su [5e, Su |Se Se, Su [Se  |Se, Su
Alel |5e V.5u V., Se, 5u|5u Se, Su Se, Su V, Se Se, V., Se, 5u|5e, Su |Se V, Se, Su |Se Su  |[Se Se, Su
Obr. P17: Finalni interak¢ni tabulka 17 nejvice abundantnich druhti predatorti a 3
nejvice abundantnich druhi omnivord se zahrnutim segregaci napii¢ denni dobou a
velikosti zdroje. A = tabulka 17 nejvice abundantnich druhti predatorti, B = tabulka 3
nejvice abundantnich druhG omnivort,, Denni = druhy aktivni béhem dne, Nocni =
B) druhy aktivni béhem noci, Nelze urcit = z analyzy nebylo mozné jednoznacné urcit
denni aktivitu druhti, a bylo tak s nimi nasledné zachazeno jako s druhy, které mohou
Denni Notni byt aktivni ve dne i v noci, D = interakce mtize byt eliminovana diky segregaci danych
dvou druhti napfi¢ denni dobou, Se = interakce mize byt eliminovana diky segregaci
danych dvou druhti napfic sezonou, Su = interakce mize byt eliminovana diky segregaci
Denni Sphi flan}'lch dvou druht n.alpfié stafim exkrementu. (odlisSnymi optimy v sukcesi), . V =
interakce mize byt eliminovana diky segregaci danych dvou druhil napfi¢ velikosti
. .|Cerl zdroje, cervené ohrani¢ené buniky = dané interakce nemtizou byt eliminovany Zzaddnou
Nocni Crvl ze segregaci napfii¢ studovanymi faktory, kompletni druhova a rodova jména
ry jednotlivych druht, ktera jsou zde zobrazena zkratkami, lze nalézt v Tab. P1.
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