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1. Uvod

Souziti jednotlivych druhi v druhové bohatych spolecenstvech je dlouhodobé zkoumanou, a
presto stale ne-zcela objasnénou problematikou (MacArthur 1958; Weiher & Keddy 1999;
Kraft et al. 2015). Zabranit kompetiénimu vylouceni druhu ze spolefenstva, a umoznit tak
vzajemnou koexistenci, 1ze zejména prostfednictvim snizeni kompetice mezi druhy, které dané

spoleCenstvo utvari (Gause 1934; Elton 1946; Beaver 1977).

Potlaceni mezidruhové kompetice o zdroje zajist'uje cela fada pfirozenych mechanisma,
z nichz je mnoho popsano a vysvétleno v nejruznéjSich ekologickych teoriich. Konkrétné se
jedna naptiklad o teorie: ,habitat filtering™, neutralni teorii a teorii ekologickych nik
(Hutchinson 1957; Keddy 1992; Hubbell 2001). Syntéza vSech téchto teorii spolecné s dal§imi
mechanismy stala za vznikem komplexni teorie prostorové koexistence. Tato koexistencni
teorie popisuje mnoho vyrovnavacich a stabilizacnich mechanismt vedoucich k teoretickému
objasnéni druhové diverzity ve spoleCenstvech (Chesson 2000(a,b)). Jednim ze stabilizacnich
mechanismu popisovanych touto teorii je i vnitrodruhova agregace, jez zvySuje vnitrodruhovou
kompetici na ukor kompetice mezidruhové. Tento agrega¢ni model koexistence mize pomahat
v udrzovani druhové diverzity ve spoleCenstvech s vysokou mirou kompetice o zdroje, a to
zejména v piipadech, kdy jsou od sebe jednotlivé zdroje jasné prostorové oddéleny (Hanski

1981; Ives 1991; Chesson 1994; Chesson 2000(a,b)).

Idealnim piikladem pro vyse popsany jev jsou spoleCenstva efemérnich , habitati.
Vzhledem k pomijivosti, ndhodné Casoprostorové distribuci a nutri¢ni bohatosti potravnich
zdroju vladne v téchto spoleCenstvech silna kompetice (Finn & Gittings 2003; Scholtz et al.
2009). Kromé& napfiklad mrSin, hnijictho ovoce a plodnic hub, patfi k efemérnim
,habitatim® i trus (zejména trus velkych bylozravct) (Finn 2001). Vnitrodruhova agregace
byla potvrzena jak v temperatnim, tak v tropickém spoleCenstvu koprofagnich brouka
(Hutton & Giller 2004; Horgan 2006; Vacha 2020). Na rozdil od tropického spoleCenstva je
v tom temperatnim kompetice o potravni zdroje zdanlivé zanedbatelna. Trusu je na prvni
pohled oproti brouktim nadbytek, presto zde dochazi k jeviim, které jasn€ vedou ke snizovani
mezidruhové kompetice (Landin 1961; Holter 1982; Vitner 1998). Kromé vnitrodruhové
agregovanosti, lze jmenovat i sezonalitu, nebo vliv sukcesniho stadia exkrementu na druhové

slozeni (Gittings & Giller 1997, Sladecek et al. 2013). Na zaklad¢ tohoto v&€déni 1ze usoudit,
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ze kompetice v temperatnim koprofagnim spolecenstvu probiha spiSe mezi larvami nez mezi
dospélci (Holter 1979(a); Gittings & Giller 1997; Finn & Gittins 2003). Pfi uvazeni
prokazané vnitrodruhové agregace dospé€lych broukti u vétsiny diive zkoumanych druhdg, 1ze
vzhledem kvyssi potencialni kompetici predpokladat vys§i miru vnitrodruhové
agregovanosti u jejich larev.

Spolecenstva efemérnich , habitatd* vcetné koprofilniho hmyzu jsou esencialni slozkou
ptirody. Zpracovavaji odpadni hmotu a pomahaji tak navracet ziviny zpét do kolobéhu (Tixier,
Lumaret & Sullivan 2015). Pochopeni koexisten¢nich mechanismt, které udrzuji druhovou
diverzitu téchto spoleCenstev muze sehrat vyznamnou tlohu v budouci ochrané a zachovani

funk¢nosti ekosystému.

Tato prace je zaméfena na prozkoumani mechanismi umoziujici druhové souZiti.
Zejména na agregacni model koexistence ve vztahu ke spole¢enstvu temperatnich koprofagnich

brouka s dirazem na jejich larvalni stadia.



1.1. Snizovani kompetice a druhova koexistence

1.1.1. Kompeti¢ni vylouceni, ekologické niky a habitat filtering

I pfesto, ze mezidruhova kompetice neprobihd pouze o potravni zdroje, je nejpfimejsi cestou k
jejimu snizeni potravni specializace (MacArthur 1958; MacArthur & Levins 1967; Schoener
1974). Tento princip nicméné nesnizuje vnitrodruhovou kompetici a neni ani univerzalni pro tu
mezidruhovou, nebot’ v pfirodé vyuziva konkrétni zdroje mnoho druhti (Doube 1990; Begon et

al. 1996).

Vyusténim spoleéného vyskytu dvou druhti vyuzivajicich stejné zdroje je kompeticni
vylou€eni konkurencéné slabsiho druhu. Tento stav nastava, pokud nedojde k zapojeni
mechanisma snizujicich mezidruhovou kompetici (Volterra 1926; Gause 1934). Tyto
mechanismy funguji zejména v dostate¢né heterogennim prostiedi s vicero typy zdroju, které

zajistuji vysokou druhovou diverzitu (Hutchinson 1957; Keddy 1992; Chesson 2000(a,b)).

Diky vertikalni, horizontalni, ale i ¢asové heterogenité prostiedi nachazi mnoho druhd
své ekologické niky, ve kterych jsou schopny prezivat (Macarthur 1958; Schoener 1974; Droge
et al. 2017). Nicméné v realném prostiedi obvykle nedochazi k izolaci jednotlivych druht v
jejich ekologickych nikach, a tak se tyto niky prekryvaji. S mirou piekryvu roste zaroveni mira
mezidruhové kompetice, coz v krajnim piipadé vede ke kompeticnimu vylouceni slabsiho
druhu v disledku limitni podobnosti ekologickych nik (Gause 1934; MacArthur & Levins
1967).

Kompletni prekryv ekologickych nik nastava zejména v ramci jedinci jednoho druhu.
V takovém ptipadeé si prislusnici daného druhu konkuruji prevazné mezi sebou a hovoiime tedy
o vnitrodruhové kompetici. Pokud v takovémto spoleCenstvu vzroste denzita jedinct na Groven
nosné kapacity jejich prostredi, zacnou si mezi sebou konkurovat takovym zptsobem, Ze se

zastavi rast jejich populace (Branch 1975; HilleRisLambers et al. 2012).

Nicméng¢ ani v pripadé vnitrodruhové kompetice nemusi v§ichni jedinci vyuzivat stejné
zdroje, popiipadé mohou vyuzivat zdroje jinym zptuisobem (Hanski & Cambefort 1991; Finn &
Gittings 2003). U hmyzu se Casto lisi potravni preference mezi riznymi vyvojovymi stadii, coz
muze vést k celkové vyssi denzité populace. Dokonce se predpoklada, ze praveé kvali této
moznosti rozdilné potravni specializace, se u hmyzu vyvinula holometabolie (proména

dokonala) (Yang 2001). Ptiklady Ize najit 1 v koprofagnim spolecenstvu, kdy jsou dospélci Casto
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prizpasobeni ke koprofagii a larvy jsou predatory. Takto tomu je napfiiklad u koprofagnich
brouka z ¢eledi Hydrophilidae (Sphaeridium, Cercyon), anebo u druhu Mesembrina meridiana
ze skupiny dvouktidlych (Gittings & Giller 1998; Holter 2004; Dickson et al. 2012). Existuyji,
ale 1 ptimé protiklady jako je Scatophaga stercoraria, jejiz larvy jsou koprofagni a dospélci

preduji (Blanckenhorn et al. 2010).

Kromé kompeti¢nich tlakti pasobicich mezi druhy pasobi na ptezivani druhti i nepfizné
prostfedi v jakém se druhy vyskytuji (Keddy 1992; Kraft et al. 2015). Konkurenceschopnost
nékterych druhti je umoznéna zejména diky jejich schopnosti piezivat v extrémnich prostiedich.
Tyto hraniéni podminky mohou byt stanoveny napiiklad teplotou, vlhkosti anebo obranou,
kterou vytvaii potrava (Verdu et al. 2007; Ramos, Diniz & Valls 2014; Volf et al. 2015). Casto
dochazi k takové sukcesni dynamice, kdy prvotni kolonizatofi (pionyrské druhy) meéni
podminky habitatu od extrémi smérem k mirnym podminkam, které je schopno obyvat Sirsi

spektrum druhti (Holter 1982; Prach & Hobbs 2008; Whipple, Cavallaro & Hoback 2013).

1.1.2. Teorie prostorové koexistence

Kromé ekologickych nik a podminek prostfedi bere teorie prostorové koexistence v uvahu i
rozdily mezi druhy ve spoleCenstvech. Tyto rozdily zahrnuji rozdilnou relativni fitness a
konkurenceschopnost v prostiedi, kde nedochazi k prostorové segregaci danych druha
(Chesson 2000(a,b)). U druhu s vyssi relativni fitness je mensi Sance, ze budou z prostredi
vykompetovany. Koexistence druhti je usnadnéna a stabilizovana v pfipad€, ze jsou rozdily v
relativni fitness mensi, nez rozdily v ekologickych nikach (Chesson 2000(a); HilleRisLambers

et al. 2012).

V piipad€, Zze nenachazime rozdily mezi druhy, at' uz nikové anebo fitness, pak na tyto
druhy neptsobi klasické kompeticni tlaky, a tak neni mozné koexistenci nijak usnadfiovat ani
stabilizovat. V takové situaci je spoleCenstvo utvareno nahodnymi vlivy a fidi se tak podle

pravidel neutralni teorie (Bell 2000, Hubbell 2001).

Dale je v teorii prostorové koexistence popsana cela fada mechanismu, které prispivaji
koexistenci, a udrzuji tak druhovou diverzitu ve spoleCenstvech. Teorie rozdéluje tyto
mechanismy na dvé skupiny, pfi¢emz prvni skupinou jsou mechanismy vyrovnavaci (Chesson

2000(a,b)). Vyrovnavaci mechanismy vyrovnavaji odchylky mezi druhy v jejich relativni
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fitness a konkurenceschopnosti v ramci spolecenstva. V praxi lze pozorovat, ze druhy s riznymi
minimalnimi naroky na mnozstvi potravy si monopolizuji rizna jeji mnozstvi tak, aby byly
pokryty naroky vSech druht obyvajici dané spolecenstvo (Chesson 2000(a)). Kdyby doslo k
rovnomérné distribuci potravy ke vSem jedincim, druh s nejniz§imi naroky by ve spoleCenstvu

Casem prevladl, v pribéhu cehoz by vykompetoval ostatni druhy (Tilman 1980).

Druhym typem mechanismu, které se uplatiiuji pii udrzovani druhové diversity jsou
mechanismy stabilizacni (Chesson 2000(a,b)). Ty funguji na principu zvySovani vnitrodruhové
kompetice na ukor kompetice mezidruhové, diky ¢emuz je docileno snazsi koexistence druhti
ve spoleCenstvech (Ives 1991). Vzhledem k tomu, ze se v takovychto pfipadech kompetice
presouva na vnitrodruhovou troven, kdy jedince nejvic omezuji ostatni jedinci vlastniho druhu,
tak tyto mechanismy uptednostiiuji prave ty druhy, které vykazuji rychly populacni rast pfi
nizké populacni hustoté (Chesson 2000(a); Chesson 2008; HilleRisLambers et al. 2012).

Stabiliza¢ni mechanismy se dale déli na nékolik typa.

Jednim z nich je ,fitness - density covariance, popisujici nerovnomeérnou distribuci
jedincl v habitatu, v némz se na urcitych mistech koncentruji vice, nez na jinych (Chesson
1994; Chesson 2000(a,b); Chesson 2008). Jinymi slovy lze tento mechanismus oznacit jako
vnitrodruhovou agregaci jedinci. Proto, aby agregovanost v zajmu podpory druhové
koexistence plnila svlj UCel, musi byt agregovani jedinci rdznych druhi v prostiedi pfi
nejmensim castecné fyzicky oddéleni (Hanski 1981; Ives 1991, Chesson 1994). Takovéto
oddéleni snizuje mezidruhovou kompetici, ¢imz podporuje vysokou diverzitu (Ives 1991). Jako
jeden z mnoha moznych piikladi 1ze uvést samice komara, které kladou vajicka nerovnomeérné
na ruzné vodni plochy v krajiné (Bowatte et al. 2013; Fader & Juliano 2013). Podobné
charakteristiky, jako jsou prostorové oddéleni, nerovnomérna distribuce v prostedi a ¢asova
pomijivost, vykazuji 1 tradi€ni efemérni , habitaty” (Finn 2001). Pravé proto hraje agregacni
model koexistence vyznamnou roli zejména v téchto prostiedich (Hanski 1981; Ives 1991;

Chesson 1994; Hutton & Giller 2004).



1.2. Agregace a druhova koexistence

Termin agregace oznacuje skupinu individui vyskytujicich se na konkrétnim stanovisti, ve které
nenalézame zadnou hierarchii ani organizaci. Takovéto skupiny utvaii jedinci jednoho, nebo i
vice druhd. Mluvime pak o vnitrodruhové a mezidruhové agregaci. (Matthews & Matthews
1978). Divodu k agregovanosti muze byt cela fada. Od snizovani predacniho tlaku a
prekonavani nevhodnych obdobi k aktivnimu zivotu, pfes zvySovani Sanci na ziskani partnera
pro rozmnozovani, az po jeji koexistencni vyznam (Bertram 1978; Chesson 1994; Hokit &

Blaustein 1997, Krause & Ruxton 2002).

I presto, Ze se jedna o méné Casty jev, tak i mezidruhova agregace muze poskytovat
podobné vyhody, jako agregace vnitrodruhova. Zejména antipredacni efekt, napiiklad v
disledku zesileni aposemantickych signalli, nebo zlepseni retence vody pii preckavani suchych
obdobi (Allee 1926, Bonacci et al. 2008). Pokud jsou rizné druhy donuceny okolnimi
podminkami obyvat spolené prostredi, ale tento jejich vyskyt je ndhodny a druhy z né€j nemaji

zadny realny uzitek, pak se tento vyskyt neoznacuje za agregaci (Hotova Svadova et al. 2014).

Vnitrodruhova agregace je obvykle ¢astéj§im a vyznamnéj§im jevem. Mechanismy
vedouci k vytvafeni vnitrodruhovych agregaci jsou rtizné. Casto se jedna o prosté shlukovani
kolem potravniho zdroje (Stamp 1980; Hokit & Blaustein 1997). Jindy je agregovanost reliktem
po shlukovitém nakladeni vajic¢ek, kdy maji larvy slabou disperzni schopnost, a tak neopoustéji
okoli mista vylihnuti (Stamp 1980; Clark & Faeth 1998). Casto se také agreguji hibernujici
jedinci (Allee 1926; Verheggen et al. 2007). I pfesto, ze se tito jedinci shromazd’uji na vhodném
misté pro preckani nepfiznivych podminek, tak navic vyuzivaji agregacnich feromont proto,
aby maximalizovali velikost agregace a s tim spojené vyhody. Bylo prokazano, ze ¢im vétsi
agregace slunécek Harmonia axyridis byla vytvorena, tim vétsi procento jedinci UspeSné
hibernovalo do dalsi sezony (Verheggen et al. 2007; Murakami, Hasegawa & Watanabe 2019).
AgregaCni feromony ovSem nejsou vyuzivany pouze v obdobi hibernace. Ruzné druhy
agregacnich feromont byly objeveny u stovek druhi Zivocichd, zejména hmyzu (Matthews &

Matthews 1978; Jutsum & Gordon 1989; Landolt 1997; Verheggen et al. 2007).

Agregovanost jedinci v ramci druhu ma mnoho dalSich vyhod. Naptiklad pomaha
udrZovat stabilné&jsi vnitini teplotu téla, a to jak u obratlovct v ramci socialni termoregulace,

tak 1 u nékterych bezobratlych (Graves & Duvall 1987; Denno & Benrey 1997, Gilbert et al.



2010). Zaroven pomaha zvySovat retenci vody, a to jak pfimo v télech agregovanych jedinci,
tak napfiklad 1 u vaji¢ek nakladenych v klastrech (Allee 1926, Branch 1975; Clark & Faeth
1998; Broly et al. 2014). Ve vnitrodruhovych agregacich je také snazsi najit sexualniho partnera,
coz je vyznamné zejména v populacich s nizkou denzitou (Holter 1982). I pfes vySe zminéné
vyhody méa vnitrodruhova agregace patrné nejvétsi vyznam jako antipredacni strategie.
Agregovana kofist vyuziva nékolika mechanismu, které vedou ke snizeni predacniho tlaku na
jedince ve skuping, ale i na skupinu jako celek. Mezi tyto mechanismy patii naptiklad: efekt
zmateni predatora, efekt zvySeni ostrazitosti skupiny, , trafalgar efekt”, teorie sobeckého stada
a zesileni aposemantického signalu (Miller 1922; Cott 1940; Hamilton 1971; Lazarus 1972;
Treherne & Foster 1981; Stevens et. al. 2011; Laland, Atton & Webster 2011). Nicméné v
souvislosti s koprofagnim spoleCenstvem, je patrn€ nejvyznamnéj$im mechanismem pusobicim

proti preda¢nimu tlaku, takzvany zied’ ovaci efekt (Bertram 1978).

Ve spoleCenstvech, kde jsou zdroje vzajemné oddéleny a jedinci tvorici tato
spoleCenstva nedokazi tyto zdroje monopolizovat, se Casto setkdvame s vnitrodruhovou
agregaci (Fader & Juliano 2013). Jedna se zejména o spoleCenstva efemérnich , habitatd*
(Hanski 1987; Rosewell et al. 1990; Ives 1991; Kouki & Hanski 1995). Tato vnitrodruhova
agregovanost kromeé vySe zminénych pozitiv muze vést ke stabilni koexistenci druhti (Atkinson
& Shorrocks 1984; Shorrocks & Rosewell 1988; Hanski & Cambefort 1991; Ives 1991;
Chesson 1994). Agregacni model koexistence 1ze zjednoduSené vysvétlit tak, ze ¢im vice se
jedinci vnitrodruhove agreguji, tim méneé interaguji s jedinci jinych druhti, coz vede ke snizeni
mezidruhové kompetice, a tim padem k usnadnéni druhové koexistence (Ives 1991; Chesson
1994; Hartley & Shorrocks 2002). Mezidruhova agregace vede proti tomuto koexistencnimu
efektu. Tyto vazby jsou nicméné obvykle piilis slabé na to, aby piekonaly pozitivni koexistencni
vyznam vnitrodruhové agregace (Shorrocks et al. 1990; Sevenster & Van Alphen 1996).
Agregacni model koexistence sam o sob& nestaci k vysvétleni druhové variability ve
spoleCenstvech, a tak pouze dopliiuje ostatni mechanismy snizujici mezidruhovou kompetici,

které usnadtiuji druhovou koexistenci (Hartley & Shorrocks 2002).



1.3. Koprofilni spoledenstvo

1.3.1. Charakteristika spoleCenstva

Exkrementy, jakozto utocist€ obyvatel koprofilnich spolecenstev, lze diky jejich Castecné
izolaci od okoli 1 od sebe navzajem charakterizovat jako pomyslné ekologické ostrovy. Sukcese
v téchto habitatech nevede k ekvilibriu, nybrz ke zmizeni potravnich a hnizdnich zdroji v
podobé exkrementd (Beaver 1977). I pfes toto omezené a pomijivé mnozstvi energie jsou
koprofilni spolecenstva velice bohata, a proto zde 1ze oCekéavat vysoky kompeti¢ni tlak (Hanski

& Cambefort 1991; Krell et al. 2003; Sladecek et al. 2013).

SpoleCenstva efemérnich habitati vcetné toho koprofilniho jsou utvarena fadou
taxonomickych i ekologickych skupin. Jmenovité to mohou byt nejriznéjsi mikroorganismy,
houby, hlistice, krouzkovci, roztoCi a z hlediska této prace nejdulezitéjsi hmyz (Richardson
1972; Beaver 1977; Holter 1979 (b); Hanski & Cambefort 1991). Z hmyzich skupin denzitou i
druhovou diverzitou vynikaji pfedevsim dva tfady, jsou to brouci a dvoukfidli. Vzhledem k
tomu, Ze tato prace neni zamétena na dvouktidlé, budu se timto fadem nadale zabyvat pouze

okrajové, a to zejména ve vztahu k broukim.

Z tadu broukd lze v koprofilnim spoleCenstvu najit mnozstvi skupin z riznych
ekologickych guild. Jedna se o guildu predatord tvorenou druhy z Celedi Staphylinidae,
Histeridae a Carabidae (Hanski & Koskela 1977). Dale exkrementy obyvaji 1 takzvani
omnivofi, jejichz potravni preference, se méni mezi vyvojovymi stadii, kdy jsou dospélci
koprofagni, ale larvy predatorské. Do této guildy patii podCeledi Hydrophilinae a
Sphaeridiinae, které spolu patii do celedi Hydrophilidae (Gittings & Giller 1998; Holter 2004).
Gilda koprofagu (saprofagti) zahrnuje Celed’ Geotrupidae a dvé podceledi z Celedi Scarabaeidae.
Jedna se o podceled” Aphodiinae a také o podceled’ Scarabaeinae, jejiz piislusnici se oznacuji
jako ,,pravy koprofagni brouci® (,true dung beetles”) (Hanski & Cambefort 1991; Finn &
Gittins 2003).

Pravé koprofagni brouci jsou z hlediska dekompozice fekalni hmoty nejdilezitéjsi
slozkou koprofilniho spolecenstva, jelikoz maji nejvétsi podil na odstraniovani fekalni hmoty a
jejim predzpracovanim v ranych fazich sukcese pro ostatni koprofagni Cleny spolecenstva,

predevsim pro zizaly (Holter 1979(b); Hanski & Cambefort 1991; Bang et al. 2009).



1.3.2. Kompetice v koprofagnim spolecenstvu a ekologické guildy

Vzhledem k majoritnimu vlivu koprofagnich broukd na zpracovani trusu je kompeticni tlak
pusobici v koprofilnim spoleCenstvu soustiedén predev§im mezi né. Aby se kompetice snizila,
a byla tak usnadnéna druhova koexistence, vytvofila se zde cela fada mechanismu, které

druhoveé souziti umoziuji (Beaver 1977; Hanski & Cambefort 1991; Finn & Gittings 2003).

Zejména v tropickém koprofagnim spolecenstvu, kde se vyvinulo mnoho hnizdnich a
relokacnich strategii je kompetice natolik vysoka, ze i exkrementy o velikosti vyssich jednotek
kilogram mohou byt zpracovany v fadku nekolika hodin (Doube 1990; Hanski & Cambefort
1991).

Prevazna vétsina druhti v tomto spoleCenstvu vytvari sva hnizda v podzemi, coz vede k
vzajemné izolaci jejich larev. Kromé snizeni mezidruhové kompetice u larev pfispiva podzemni
hnizdéni také k omezeni piistupu predatorti a negativnich vlivli poCasi. Izolace hnizda od okoli
v nékterych pfipadech umoziuje i rodi€ovskou péci o potomstvo (Hanski & Cambefort 1991).
Ve spolecCenstvu koprofagnich brouki nalézame podzemni hnizda mnoha typt, které 1ze rozlisit
do dvou skupin lisicich se zejména konecnym zplisobem zpracovani potravniho zdroje pro
larvy. Prvnim typem je prosté nahromadéni fekalni hmoty (,,brood mass™”) v distalnim konci
hnizdniho tunelu. Pfi¢emz druhym typem je zpracovani fekalni hmoty do kulovitych utvart
(,,brood balls”), ve kterych se larvy vyvijeji jednotlivé, coz omezuje jejich vnitrodruhové

interakce (Doube 1990; Hanski & Cambefort 1991; Sanchez 2008).

Z hlediska relokacnich strategii 1ze v koprofagnim spolecenstvu rozeznat Ctyti hlavni
pristupy na zakladé kterych je mozné brouky rozdélit do Ctyt obecnych ekologickych guild.
Tyto guildy se liSi zejména v tom, jakym zpuasobem, kam a kolik trusu brouci pfemist'uji

(Hanski & Cambefort 1991; Krell et al. 2003).

Prvni, patrné nejproslavené;si, guildou jsou valeci (rollers/telecoprids), ktefi vytvareji z
trusu kulovité objekty, které pfemist'uji horizontaln€ po povrchu na piihodné lokace k zahrabani
a naslednému vytvoreni hnizd (Doube 1990). Toto chovani vzniklo patrné jako maximalné
rychla reakce na vysokou kompetici o potravni zdroj, kdy je sféricky objekt rychle vytvoren a

odstranén z dosahu ostatnich kompetitort (Krell et al. 2003).

Druhou guildou jsou takzvani Stolafi (tunnelers/paracoprids), ktefi pfemistuji trus po

vertikalni ose, kdy vytvareji tunely a v nich hnizda rovnou pod exkrementy (Doube 1990). Tyto
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hnizda jsou nakonec zcela fyzicky oddélena od ptivodniho potravniho zdroje, ¢imz je opét

zajiSténa izolace od ostatnich kompetitorti (Horgan & Fuentes 2005).

Specialnim pfipadem je guilda kleptoparaziti (cleptoparasites/cleptocoprids), ktefi
vyuzivaji trus, jenz byl relokovan, popiipade i zpracovan pro vyzivu larev, jinymi piislusniky
koprofagniho spolecenstva. Kleptoparazité se tak na relokaci fekalni hmoty sami nepodileji a
pouze t€Zi z relokacnich schopnosti a odvedené prace ostatnich broukd (Doube 1990; Martin-
Piera & Lobo 1993). Obvykle se jedna o drobnéjsi druhy, které spadaji do rodu, jenz funguji
jako Stolafi, poptipadé jako obyvaci (Hammond 1976).

Praveé obyvaci (dwellers/endocoprids) jsou z hlediska této prace nejpodstatné;jsi guildou.
I pfes to, ze druhy z této guildy nevynikaji svoji velikosti, mohou se vyskytovat ve vysokych
abundancich (Hanski & Cambefort 1991). Tato guilda se déli na dvé funkéni skupiny, které jsou
vyvojové oddelené. Prvni vyvojovou linii tvofi brouci souhrnné oznacovani jako hnizdni
obyvaci, ktefi tvori sva hnizda pfimo v potravnim zdroji. Jedna se naptiklad o rod Oniticellus
(Davis 1989; Doube 1990). Oproti tomu druha linie — nehnizdni obyvaci nevytvareji zadna
hnizda a kladou sva vajicka pfimo do hlavni masy exkrementu. Kladou bud’to do kiiry, ktera se
na exkrementu utvari, nebo do plodovych mas, které vytvareji pod exkrementy, pficemz tyto
plodové masy nejsou od hlavniho potravniho zdroje oddéleny. Vylihlé larvy se z plodovych mas
casem dostanou az do hlavni Casti exkrementu a dokoncuji v ném sviij vyvoj stejné jako larvy
vylihlé z vajicek nakladenych do kiry exkrementu. Nejvice zastupct nehnizdnich obyvacu patii

do podceledi Aphodiinae (Gittings & Giller 1997; Vitner 1998).

1.3.3. Kompetice obyvacu podceledi Aphodiinae

1.3.3.1. Kompetice v tropickém spoleéenstvu

V tropickych koprofagnich spoleCenstvech byly obyvaci povazovani za nevyraznou slozku
koprocendzy (Cambefort 1984; Hanski & Cambefort 1991). Vzhledem k celkové diverzité, a
zejména vzhledem k pfitomnosti velkych valeCt a Stolait, neni toto piehlizeni drobnych
obyvacu prekvapujici. Vyzkumy nicméné ukazaly, ze i v takto bohatych spoleCenstvech maji

obyvaci svou nezastupitelnou pozici (Escobar 1997; Krell et al. 2003).
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Vzhledem k nizké konkurenceschopnosti oproti relokatorim se centrum aktivity
obyvacu soustiedi zejména do téch exkrementd, které jsou nevhodné anebo na nevhodnych
mistech pro ostatni pfislusniky spoleenstva, ¢imz zajistuji dekompozici jinak opominutych
exkrementt (Escobar 1997; Krell et al. 2003). Kolonizovani hafe pfistupnych exkrementu je
zajisténo dobrymi disperznimi schopnostmi druhti z podceledi Aphodiinae. Tyto zejména nocni
druhy, které nevytvareji podzemni hnizda zaroveni nemaji problém s mén€ vhodnym podlozim,
jez je podstatnym faktorem praveé pro vytvareni hnizd v podzemi (Krell et al. 2003). Také v
ramci sezony hnizdi nékteri obyvaci pozdéji, v obdobich, ktera jsou sussi, a tak nejsou piizniva
pro konstrukci hnizd ostatnich ¢lena spoleCenstva (Davis 1996). V neposledni fadé se druhy
obyvacu pii hnizdéni obvykle vyskytuji v pozdé€jsim stadiu sukcese, kdy vyuzivaji zbytkové
exkrementy po ostatnich kompetitorech (Horgan 2002). Ekologie jednotlivych druht z
podceledi Aphodiinae je v tropickém spoleCenstvu nicmén¢ prozkoumana jen minimalné, proto

neni znamo, jak se jednotlivé druhy vyhybaji vzajemné kompetici.

1.3.3.2. Kompetice v temperatnim spoleéenstvu

Naopak v temperatni oblasti, kde jsou obyvaci z podCeledi Aphodiinae majoritni slozkou
koprocenoézy, je ekologie jednotlivych druhi pomémeé dobie zmapovana (Gittings & Giller
1997; Vitner 1998). Neziidka kdy se nékteré z temperatnich druht vyskytuji ve vysokych
abundancich i stovek jedinct na exkrement. V takovém piipadé dospélci dokazi znehodnotit
potravni zdroj natolik, ze v ném neni mozny nasledny vyvoj larev, coz zvySuje jak
vnitrodruhovou, tak mezidruhovou kompetici ve spoleCenstvu (Hanski & Cambefort 1991).
Obvykle abundance temperatnich obyva¢i nicméné nedosahuji takovych hodnot, aby bylo
mnozstvi fekalni hmoty limitujicim zdrojem pro dospélce. Z toho divodu se predpoklada, ze
kompetice probiha zejména mezi larvalnimi stadii téchto broukd. Larvy spotiebovavaji vétsi
mnozstvi potravniho zdroje pro své dostateCné vykrmeni béhem vyvoje. Zaroven zde, pfi
vétSich denzitach, mohou existovat 1 pfimé negativni interakce mezi jedinci (Landin 1961,

Holter 1979(a); Gittings & Giller 1997; Finn & Gittings 2003).

Drivéjsi vyzkumy u nekterych druhii prokazali negativni vliv zvysSené denzity larev na
velikost jejich tfetich instart a nasledné na procento jedinct, ktefi dokoncili vyvoj do dospélého

stadia. Pfesny davod, pro¢ byl pii vyssi denzité larev snizeny pocet brouku, ktefi dokoncili
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vyvoj nicméné neni zcela jasny. Larvy si mohly vzjemné pfili§ spotfebovat potravni zdroj,
nebo se mohly rusit pfi kukleni, popfipadé mohlo dochazet k pfimému kanibalismu (Gittings
1994; Hirschberger 1998). Velikost tfetiho larvalniho instaru tizce koreluje s velikosti dospélci,
coz bylo experimentalné potvrzeno i u broukd z podceledi Aphodiinae. Velikost a hmotnost
dospélych samic ma navic vliv na pocet nakladenych vajec, z ¢ehoz lze usoudit, ze zvySena
denzita larev v exkrementu miZze vyrazné ovlivnit mnozstvi jedinci v nasledujici generaci
(Hirschberger 1998; Hirschberger 1999). Krom velikosti samice ma na kladeni vajec negativni
vliv 1 denzita jiz dfive nakladenych vajec, coz lze jednoznacné vnimat jako sebeomezujici

mechanismus snizujici zejména vnitrodruhovou kompetici (Holter 1979(a)).

Presto, ze se vétSina praci zaméfenych na larvy a ovipozici zabyvala vnitrodruhovou
kompetici, predpoklada se i znacny podil kompetice mezidruhové. Napiiklad bylo jasné
zdokumentovano, ze pfitomnost musich larev druhu Scatophaga stercoraria mé negativni vliv
na ovipozici samic druhu Aphodius (Agrilinus) ater (Hirschberger & Degro 1996). Dal§imi
kompetitory obyvaci z fad temperatni koprofauny jsou Stolafi, zejména se jedna o rod
Onthophagus a brouky z Celedi Geotrupidae. Larvy Stolait jsou nicméné fyzicky oddéleny od
larev obyvacu, ¢imz se pfima mezidruhova kompetice larev snizuje k nule (Doube 1990). A
navic, na rozdil od tropickych druhi nedokazi temperatni Stolafi zmonopolizovat vyrazné
velkou €ast potravniho zdroje. Z toho davodu, pokud nedojde k masovému vyskytu Stolaid, se
nepiedpoklada vyrazna kompetice mezi Stolafi a obyvaci v temperatnim spolecenstvu (Hanski

& Cambefort 1991).

Mimo fady hmyzu by méla byt zaméfena pozornost zejména na kompetitory z kmenu
krouzkovct, konkrétné na zizaly, které mohou s koprofagnimi brouky znacné interagovat
(Holter 1979(b); O'Hea et al. 2010; Xie et al. 2021). Vzhledem k pozdé&jsi aktivité zizal v
exkrementech, které v sukcesi pozvolna navazuji na dospé€lé brouky je kompetice mezi zizalami
a dospélci minimalni. Dokonce se predpoklada, Ze aktivita dospélych broukt vede k usnadnéni
pfistupu zizal k exkrementim (Holter 1979 (b); Bang et al. 2009). Naopak kompetice s larvami
broukt je znatna. Zizaly se agreguji pod exkrementy ve velkych poétech a naslednd
spotiebovavaji znacné mnozstvi fekalni hmoty, ktera mtze nasledné chybét k vyvoji larev
koprofagnich brouka (Holter 1979 (b); Gittings & Giller 1997; Bacher et al. 2018). Existuji
také zaznamy o tom, ze zizaly kleptoparazituji na relokované fekalni hmoté Stolait v jejich

hnizdech, ¢imz negativné ovliviiuji vyvoj larev. Toto chovani mé také negativni efekt na
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dekompozici zbylé nadzemni Casti exkrementu, kterou tak zizaly opomijeji (O'Hea et al. 2010;
Xie et al. 2021). Vzhledem k tomu, ze hlavni doba aktivity zizal je soustfedéna do brzkych
jarnich a podzimnich mésict, dalo by se usoudit, Ze vrchol kompetice mezi zizalami a broucimi
larvami je pravé v téchto obdobich (Gittings et al. 1994; Schon 2017). Na zakladé predchozich
informaci Ize odvodit pro¢ se larvy nékterych druhd, jenz se vyskytuji v obdobi vrcholu zizali
aktivity, nevyvijeji uvnitf exkrementd, nybrz v rozkladajici se rostlinné hmoté, a jsou tedy
saprofagni. Napfiklad se jedna o druhy Melinopterus prodromus a Melinopterus sphacelatus.
Predpoklada se, ze vysoka aktivita zizal v kombinaci s nizkou teplotou a ¢astym deStém by
vedla k tomu, ze by byl potravni zdroj degradovan diive, nez by larvy broukt dokazaly dokoncit

vyvoj (Gittings & Giller 1997).

1.3.4. Koexistence obyvacu podceledi Aphodiinae

1.3.4.1. Casové vyhybani druhti

Krom¢ potravni specializace se brouci vyhybaji kompetici zejména diky rozdilné aktivit€ druha
v ramci sezony. Sezonni vyskyt je patrné hlavnim mechanismem usnadiujici koexistenci druht
v ramci temperatni koprokomunity. Jak jiz bylo zminéno, rozdilny vyskyt v ramci sezony
Castecné fesi kompetici mezi vétSinou druhti brouk a zizalami, jejichz vrchol aktivity pripada
na zacatek a konec aktivity koprofagnich brouku (Gittings et al. 1994; Gittings & Giller 1997,
Schon 2017).

Sezonalita fesi zaroveti 1 kompetici mezi brouky a vétSinou much, jejichz vrchol aktivity
ptipada na vrcholné 1éto, kdy je aktivita brouci ¢asti spoleCenstva nejnizsi (Gittings & Giller

1997; Sladecek et al. 2017).

Pro tuto praci je nicméné nejpodstatnéjsi sezonalita jednotlivych druhd koprofagnich
broukd, a zejména pak obyvacu z podceledi Aphodiinae (Holter 1982; Gittings & Giller 1997,
Vitner 1998; Sladecek et al. 2013). Vyzkumy ukazaly, ze aktivita relokatorii je soustfedéna
zejmeéna do jarnich mésica. Zatimco aktivita omnivort je posunuta do letniho obdobi, ¢imz se
tyto dvé rané sukcesni skupiny vyhybaji (Hanski & Koskela 1977; Sladecek et al. 2013). Oproti
tomu obyvaci se vyskytuji v ramci celé koprofagni sezony, kdy jsou ale jednotlivé druhy
rozdélené do nekolika sezonnich skupin. Jedna se o druhy jarni, letni a podzimni, pficemz mezi

jednotlivymi druhy je napfi¢ obdobimi plynuly prechod (Gittings & Giller 1997; Sladecek et
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al. 2013). Neékteré druhy se béhem roku vyskytuji ve dvou obdobich, v takovém pripadé se
jedna o dvé po sobé jdouci generace. Nicméné pouze u druhu A. fimetarius se obé generace
prokazateln€ rozmnozuji. U ostatnich druhti se druha generace pravdépodobné pouze vykrmuje
a prezimuje. Podobna sezonni dynamika funguje i v ramci larev pouze s tim rozdilem, ze vyskyt

larev jednotlivych druha je opozdén oproti vyskytu dospélcua (Gittings & Giller 1997).

Dalsi casovou charakteristikou, ktera rozdéluje dobu aktivity riznych druht je sukcese.
Spolecenstvo temperatniho koprofagniho hmyzu se déli na ranné, stfedné a pozdné sukcesni.
Jak jiz bylo zminéno, tak se k ranné sukcesnim druhtim fadi zejména relokatofi a omnivofi.
Zatimco druhy obyvacu se rozd€luji po celém sukcesnim gradientu (Hanski & Koskela 1977,
Sladecek et al. 2013). Kvalitou, ktera ovliviiuje sukcesni dynamiku v exkrementech je zejména
vlhkost, ktera se Casem snizuje (Landin 1961; Gittings & Giller 1998). V sukcesi se nicmén¢
nemeéni pouze slozeni v ramci riznych druht, ale také v ramci druha jednotlivych, kdy rizné
stafi jedinci jednoho druhu mohou vyhledavat razné staré exkrementy, coz muze platit i u
rozdilnych pohlavi (Hirschberger 1998). Diivodem muze byt to, ze v ranné sukcesnich fazich
je exkrement vhodnéjsi ke konzumaci ze strany dospélct, jelikoz se v ném nachazi vétsi
mnozstvi drobnych castic, které jsou brouci schopni zkonzumovat (Holter 2000; Holter &
Scholtz 2007). Oproti tomu exkrementy v pozdéjSich fazich sukcese jsou vhodnéjsi pro kladeni

vajicek a nasledny vyvoj larev (Hirschberger 1998).

Z vySe uvedenych informaci Ize v tomto bod¢ opét zopakovat, ze zizaly jsou pozdné
sukcesni Cleny koprofauny stejné jako brouci larvy, a tim padem jsou pro larvy jarnich a
podzimnich druhil pfimymi konkurenty (Gittings & Giller 1997; O'Hea et al. 2010; Xie et al.
2021).

1.3.4.2. Prostorové vyhybani druha

Krom¢ rozdé€leni aktivity druhi po asové ose se brouci vyhybaji i na §kale prostorové. Muze
se jednat o stratifikaci v ramci jednotlivych exkrementt, kdy rizné druhy upfednostiiuji rizné
Casti téchto exkrementt (Finn & Gittings 2003). Nejvétsi vliv na stratifikaci ma patrné rozdilna
vlhkost ve stfedové a v perifernich oblastech ,,habitatu®. Vétsina broukt vykazuje preference
prave pro okrajové ¢asti a krustu vzniklou na povrchu trusu, kde je vlhkost nizsi a nepanuji zde

tak anoxické podminky, jako v tekuté stfedové Casti exkrementu (Holter 1982; Gittings 1994).
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Toto prostorové rozriznéni mize také pfispivat k druhové koexistenci (Finn & Gittings 2003).
Larvy v prvnich dvou instarech se také vyskytuji v perifernich castech exkrementu a na rozmezi
exkrementu a pudy, kde jsou podminky pro jejich vyvoj privétivejsi (Gittings 1994; Vitner
1998). Nicméné larvy broukt ve tietich instarech, které se vyskytuji v pozd¢€js§im sukcesnim
stadiu nevykazuji podobny stratifikacni trend a vyskytuji se napfic celym , habitatem®, nebot v

této fazi jsou jiz podminky v exkrementu vSude mirné (Finn & Giller 2000).

Jina prostorova separace nastava, kdyz rtizné druhy upfednostiuji razné typy trusu
(Landin 1961; Finn & Gittings 2003). Typ trusu je piimo zavisli na druhu zvirete, ktery jej
produkuje. Trus se muze kvalitativné lisit mimo jiné obsahem organickych latek, vlihkosti,
anebo velikosti castic (Gittings & Giller 1998; Holter & Scholtz 2007). V temperatnim
spoleCenstvu nachazime tfi zakladni typy trusu bylozravca, jedna se o korisky, ovéi a kravsky
trus. Studie prokazali, Ze vétSina druhii obyvact neni piimo specializovana na jeden z té€chto tfi
typu trusu, nicméné kazdy druh vykazuje urcité preference (Landin 1961; Finn & Giller 2002;
Mroczunski & Komosinski 2014). Exkrementy se mohou lisit také kvantitativné. Rlizné druhy
mohou mit rozdilné preference pro velikost exkrementu, coz bylo jiz dfive prokazano. Velké
druhy obvykle preferuji velké exkrementy a naopak (Peck & Howden 1984; Gittings 1994).
Rozdilna preference pro rizné velké exkrementy byla potvrzena i pro temperatni obyvace

podceledi Aphodiinae (Hutton & Giller 2004, Zitek 2016).

Bylo také dokazano, ze i expozice exkrementt vici sluneCnimu zafeni miaze mit vliv na
segregaci druhti v prostoru i abundanci jedinci v exkrementech. Vliv tohoto faktoru byl
prokazan zejména v tropickém spoleCenstvu. Nicméné i pro temperatni spoleenstvo existuji
dikazy potvrzujici, ze vliv slunecniho zafeni neni zanedbatelnym faktorem (Vessby 2001,
Horgan 2002; Krell et al. 2003). Kromé vlivu oslunéni existuji patmeé 1 dalsi enviromentalni
faktory majici vliv na kolonizaci exkrementi konkrétnimi druhy. Jedna se napriklad o slozeni
a vlhkost podlozi, anebo orientaci svaht vici svétovym stranam (Davis 1996; Krell et al. 2003,

Vessby 2003)

Jednim z dalSich mechanismu oddélujicich druhy v prostoru, a zajistujicich tak druhové
souziti je vnitrodruhova agregace. Agregacni model koexistence byva popisovan obvykle praveé
na spoleCenstvech efemérnich , habitata“ (Hanski 1981; Ives 1991; Kouki & Hanski 1995). Ve
spolecenstvu koprofagniho hmyzu byla vnitrodruhova agregace prokazana jak v tropické, tak v

temperatni oblasti (Hutton & Giller 2004; Horgan 2006; Vacha 2020). V temperatu se jednalo
15



zejména o obyvace z podceledi Aphodiinae (Hutton & Giller 2004; Wall & Lee 2010). I pres
zajimavé vysledky ziskané z vyzkumu na dospélych jedincich, je nedostatek agregacnich dat z
experimenti zaméfenych na larvalni stadia (Wall & Lee 2010). A pravé proto, Ze se usuzuje, ze
kompetice mezi obyvaci probiha zejména mezi jejich larvami, lze predpokladat, ze
vnitrodruhova agregace larev bude vyraznéjsi a bude mit vétsi vyznam, nez agregace dospélcu

(Holter 1979(a); Gittings & Giller 1997; Finn & Gittins 2003).

Vnitrodruhova agregace je Castéjsi a vyraznéjs§i zejména v piirozenych exkrementech,
coz je zpusobeno vyse zminénymi faktory, jako jsou sukcesni stadium, kvalita, velikost, anebo
lokace exkrementu (Holter 1979(a); Hutton & Giller 2004). Pozitivni vliv velikosti habitatu na
pocet individui, a tak 1 na agregaci v ném se oznacuje jako pseudoagregace. V takovém pripade
se nejedna o pravou agregaci a je zapotiebi brat v uvahu spise denzitu jedinct, nez abundanci

(Hutton & Giller 2004).

I pfesto, ze existuje mnoho faktort ovliviiujicich agregaci jedinct v habitatu, tak je
agregace prokazatelna 1 kdyz se tyto faktory eliminuji. Ve standardizovanych uméle
vytvorenych exkrementech byla agregovanost jedinc vyrazn€ niz§i nez v piirozenych
exkrementech, ale pfesto byla stale signifikantni (Palestrini et al. 1998; Hutton & Giller 2004;
Vacha 2020).

Na zakladé téchto informaci lze predpokladat, ze existuji 1 dalsi faktory na zakladé
kterych se jednotlivé druhy vnitrodruhové agreguji. Jedno z potencialnich vysvétleni mize byt
takové, ze prvotni kolonizatofi svou specifickou aktivitou upravuji slozeni plyni unikajicich z
exkrementu, coz nasledné laka pfislusniky stejného druhu, popfipadé opac¢ného pohlavi
(Penttila et al., 2013). Kromé toho bylo prokazano, ze na kolonizaci exkrementu mohou mit
vliv 1 akustické signaly, které ovSem funguji pouze na velmi kratké vzdalenosti (Kasper &
Hirschberger 2005). Vyznamnégjsim faktorem, ovliviujicim kolonizaci exkrementl, budou
patrné feromony (Palestrini et al. 1998; Manning & Ford 2016). Toto tvrzeni podporuji
pozorovani, kdy trus kolonizovany samicemi druhu Aphodius (leuchestes) fossor piitahoval
samce a naopak, pficemz se samice cilené vyhybali exkrementim, které byly kolonizovany
jinymi samicemi a samci se zase vyhybali jinym samcim (Manning & Ford 2016). Vzajemna
pfitazlivost neni prekvapujici, nicméné ani vyhybani se stejnému pohlavi neni nelogické.
Samice se snazi zajistit niz§i konkurenci pro potomstvo a samci se snazi vyhnout konkurenci

pro né€ samotné. Tento jev muze byt zajistén pomoci anti-agregacnich feromonti. Feromonovou
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hypotézu podporuji 1 pozorovani, kdy se brouci druhu Aphodius (Teuchestes) fossor do
exkrementu nezavrtaji celi, ale nechaji zadni Cast téla Cnit ven, pfi¢emz se predpoklada, ze jsou
feromony deponovany prave ze zadecku. Tento jev Casto doprovazi defekace daného jedince,
coz také muze mit vliv na uvolfiovani volatilnich latek k prilakani dalSich pfislusnikt druhu

(Manning & Ford 2016).
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2. Cil préace

Cilem této prace bylo zmapovat vzajemné mezidruhové interakce a koexistencni mechanismy
ve spoleCenstvu temperatnich koprofagnich brouka z podceledi Aphodiinae. Zvlastni diraz byl
zaméfen zejména na larvalni stadia sledovanych druhd. Pravé tato ¢ast dané problematiky byla
v minulosti Casto opomijena, disledkem cehoz vznikla informacni propast mezi poznatky o

dospélcich a o jejich larvach.

Existuji ovSem i prace, které se larvami téchto broukt zabyvaly. Obvykle ale nefeSily
vzajemné mezidruhové interakce. Zameéfenim téchto praci bylo pfedevsim prozkoumani
zpusobu a doby hnizdéni, ovipozice a nasledného vyvoje larev jednotlivych druhti (Holter
1979(a); Gittings & Giller 1997; Vitner 1998; Vessby 2001). Z kompeti¢n€ orientovanych praci
se vétSina zabyvala vnitrodruhovou kompetici (Holter 1979(a); Hirschberger 1998;
Hirschberger 1999; Vessby 2001). Mezidruhovou kompetici larev se zabyvalo minimum praci
(Landin 1961; Hirschberger & Degro 1996), pifi¢emz mezidruhovymi interakcemi larev

obyvact z podcCeledi Aphodiinae se zabyval jen (Landin 1961) a to pouze u dvou druh.

Do mé prace jsem kromé nejbéznéjSich Casoprostorove segregacnich faktort, jako jsou
sezonalita, velikost a lokace potravniho zdroje, zaradil 1 vnitrodruhovou agregaci, jako jeden
z mechanismu prostorové segregace. Na vnitrodruhové agregaci je zaloZzeny agregacni model
koexistence, ktery byva diskutovan zejména ve spojitosti s efemérnimi , habitaty*, ke kterymz
patii 1 koprofilni spole¢enstvo (Hanski 1981; Ives 1991). Absolutni vétSina praci zabyvajici se
vnitrodruhovou agregaci v koprofilnim spolecenstvu byla zamérena na dospélce. Vysledky
téchto praci ukazuji, ze mnoho druhti dospélcti se vnitrodruhoveé agreguje, a to jak v tropech,

tak 1 v temperatu (Hutton & Giller 2004; Horgan 2006; Vacha 2020).

Vzhledem k tomu, Ze se v temperatnim spoleCenstvu prepoklada kompetice zejména
mezi larvami obyvaci podCeledi Aphodiinae, je na misté o¢ekavani toho, Ze se tyto larvy budou
také vnitrodruhové agregovat, coz by melo mit vyraznéj$i vliv na druhovou koexistenci oproti
vnitrodruhové agregovanosti dospélcti. Jedina mné€ znama prace fesici agregaci, ve které byly
pfinejmensim okrajove zahrnuty larvy broukti z podceledi Aphodiinae, nerozliSovala tyto larvy
do konkrétnich druhii, ¢imz se zcela ztratily informace o jejich mezidruhovych vztazich i

vnitrodruhové agregovanosti (Wall & Lee 2010).
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Dalsi proménnou, ktera by mohla mit vyrazny vliv na larvy koprofagnich brouka jsou
hnojni zizaly. Tyto zizaly odCerpavaji hmotu z potravnich zdroji, ¢imz zvysuji celkovy
kompeticni tlak, ktery v exkrementech ptusobi (Holter 1979 (b); Gittings & Giller 1997; Bacher
et al. 2018).

Informacni mezeru o vzajemnych vztazich larev broukt z podceledi Aphodiinae, ale i
dalsich kompetitorti v podobé zizal, jsem se pokusil maximaln€ vyplnit v mé praci, ptiCemz

jsem se pokusil zodpovédét nasledujici otazky:

1) Jaka je cCasoprostorova segregace dospélcti a jejich larev od sledovanych
temperatnich obyvacii z podceledi Aphodiinae? S dirazem na sezonalitu,

oslunéni/zastinéni exkrementd, rozdilny objem trusu a vnitrodruhovou agregaci.

2) Maji konkrétni druhy negativni vliv na po¢et odchovanych larev ostatnich druhi
a jak je témito interakcemi ovlivnéna vnitrodruhova agregace jejich larev? Lisi
se mira vnitrodruhové agregace larev mezi piirozenymi a experimentalnimi

podminkami?

3) Jaky je vliv zizal na pocet odchovanych larev a jejich vnitrodruhovou agregaci u
dvou druhi temperatnich obyvaci (Acrosus rufipes, Bodilopsis rufa) z podceledi
Aphodiinae?
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3. Metodika

3.1. Terénni Cast prace

3.1.1.Lokalita a obdobi sbéru

Terénni cast experimentu jsem vykonal na pastving skotu, ktera se nachazi priblizné 3 kilometry
zdpadné od Ceskych Bud&ovic (48°59'2.4"N, 14°24'34.957"E). Pastvina je situovana
v nadmorské vySce 380 metrd a jeji rozloha Cini 23 hektar. Primérné rocni srazky v této
lokalité dosahuji 630 milimetri a primérna ro¢ni teplota je 8,5°C. Pastvina je nékolik let
nepretrzit€ spasana stadem skotu o velikosti pfiblizn€ 35 kust. V bezprostiedni hranici
s pastvinou se nachazi obora Certik. Stromy z této obory vytvaieji podél hranice s pastvinou
stinny pas. Kromé tohoto ekotonu je cela pastvina oslunénd a s vyjimkou podmacenych

napajedel je jeji profil homogenni (Obr.1) (Sladecek et al. 2013).
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Obr.1: Lokalita (Cervené) sbéru terénnich vzorka s popiskami okoli (Mapy.cz, 2022).

Zahajeni experimentu probéhlo v druhé polovin€é roku 2021, kdy jsem testoval
experimentalni design, ktery jsem chtél aplikovat na kompletni nésledujici sezonu. Pocatek
sbéru terénnich vzorki v nasledujicim roce jsem stanovil na brzké jaro (pfelom biezna a dubna)
na zakladé predchozich sezonnich experimentt (Holter 1982; Gittings & Giller 1997; Sladecek
et al. 2013). Prvni sbér, probeéhl 16.4.2022 (na zakladé jasné pritomnosti sledovanych druhti
z podceledi Aphodiinae). Od tohoto sbéru jsem sbiral vzorky s pfiblizné 14dennimi rozestupy,

pfiCemz odchylky nastaly pouze z davodu nepfiznivého pocasi. Posledni sbér probehl
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8.10.2022. Timto postupem jsem pokryl kompletni sezonni vyskyt mnou sledovanych druht.

S vétsinou sbéry, ale i s dalsi praci, mi pomahal kolega Jakub Pawlik.

3.1.2.Sledované druhy

V této praci jsem se zaméfil predevs§im na béznéjsi druhy jejichz abundance byly dostatecné
zejména pro polo-laboratorni ¢ast experimentu (Tab.1). Vzacnéjsi druhy jsem nesbiral, jelikoz

by nebylo mozné pro né vytvorit dostatek mikrokosmu pro ziskani validnich dat.

Tab.1: Seznam sledovanych druhu.

Druh =rodovy a druhovy nazev brouka. Autor + rok popsani = pfijmeni autora, ktery dany druh popsal
+ rok popsani. Zkratka = zkratka vytvorena zkracenim rodového a druhového jména (tyto zkratky jsou
pouzity i v ostatnich grafech a obrazcich).

Druh Autor + rok popsani Zkratka
Agrilinus ater (De Geer -1774) A ater
Acrosus rufipes (Linnaeus — 1758) A fim
Aphodius fimetarius (Linnaeus — 1758) A rufi
Bodilopsis rufa (Moll - 1782) B .rufa
Coprimorphus scrutator (Herbst - 1789) C.scrut
Melinopterus prodromus (Brahm - 1790) M.prod
Teuchestes fossor (Linnaeus — 1758) T.foss
Otophorus haemorrhoidalis (Linnaeus — 1758) O.haem

3.1.3.Sbér vzorku

Sbér dospélych jedinct i larev pii kazdé navstévé lokality probihal v ¢asové oddélenych
usecich (jeden pro dospélce, jeden pro larvy) z divodu vyskytu dospélct a larev v jinych
exkrementech. Dospélci se vyskytuji v relativné Cerstvych exkrementech, zatimco larvy v o

mnoho star§ich a sussich (Holter 1979(a); Holter 1982).

Kazdy takovy usek trval dvé hodiny ve dvou lidech (4 hodiny,pokud jsem byl na sbér

sam), piiblizné od 14:00 do 16:00-18:00 hodin. Béhem téchto dvou hodin jsem prochézel
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pastvinu a prohledaval vSechny vhodné exkrementy, ve kterych jsem prepokladal vyskyt
broukt. Cilembylo ziskat vzorky z minimalné 10 exkrementu s dospélci a 10 exkrementd s
larvami. Pokud jsem béhem ¢asové vymezeného useku nedokazal najit zadné vzorky, coz plati
predev§im pro larvy na zacatku sezony, zapsal jsem pro n€ prazdny sbér. Kromé toho jsem se
snazil vybirat ty exkrementy, kde se dospélci, nebo larvy vyskytovaly v abundanci vétsi nez
3. Tato podminka byla nicméné v urcitych pripadech narusena, a to zejména na koncisezony,
kdy predev§im dospélci razantné ubyva. Primarmné jsem se zaméfil na exkrementy
s pfitomnosti larev v L3 instaru, coz mélo zefektivnit pozdéj§i determinaci — viz determinace

vzorku.

Pii sbéru vzorka jsem také zaznamenaval rozméry exkrementi pro vypocet jejich
pfiblizného objemu (pfiCemz jsem vychazel z predpokladu, ze exkrement ma zhruba rozméry
valce (Zitek 2016)). Objem muze mit vliv na celkové mnozstvi broukt, ale i na druhové slozeni
(Hutton & Giller 2004; Zitek 2016). Dale jsem zapisoval expozici exkrementd viici slunecnimu
zateni, coz muze byt také faktorem ovliviiyjicim abundanci a druhovou diverzitu (Landin 1961;
Vessby 2001). Jako oslunéné exkrementy jsem zapisoval ty, které byly po cely den vystaveny
vlivu slune¢niho zafeni. Zatimco, za ,,zastinéné* exkrementy jsem povazoval takové, které
mohly byt oslunény béhem rannich hodin, ale byly zastinéné od poledne do vecera, kdy ma

slunce nejvétsi silu.

Brouky z exkrementt jsem vybiral ru¢né. Soustiedil jsem se nejen na peclivé probrani
samotné hmoty exkrementu a jeho krusty, ale také na prohledani pidy pod exkrementem.
Dospélé jedince (které lze u naprosté vétsiny sledovanych druhti urit in situ) jsem schrafioval
v lahvickach se zeminou, aby prezily a bylo mozné vyuzit jich pfi polo-laboratorni ¢asti prace.

Larvy jsem konzervoval v etanolu kvuali pozdéjsi a naro¢néjsi determinaci.

Vyse popsanym zpusobem jsem pii nékterych sbérech nashromazdil vzorky i z vice
nez 10 vhodnych exkrementl s dospé€lci/larvami. Nadbytecné vzorky jsem pii pozd€jsim

zpracovavani dat odfiltroval nahodnym vybérem za pouziti generatoru nadhodnych ¢isel.

3.1.4.Determinace vzorku

Determinace dospélct z terénu byla vzhledem k nizsimu poctu sledovanych druhi (8) snadna.
Vsechny sledované druhy, které se na pastviné vyskytuji ve vy§sich abundancich se jasné

morfologicky lisi.
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V ptipadé larev jsem pro maximalni presnost determinace skloubil dva postupy. U
prvniho jsem se spoléhal na vyuziti knihy: Die Larven Der Kafer Mitteleuropas (Klausnitzer
1997). V této knize jsou pomérné podrobné a presné nakresy s popisem danych znakd, které 1ze
na larvach vidét. I presto, ze kniha krom jiného zahrnuje vSechny mnou zkoumané druhy, ne
vzdy pro mé byly nakresy dostatecné realné k tomu, abych dokazal vSechny larvy s jistotou
prifadit ke konkrétnim druhtim. Jednalo se zejména o nizsi larvalni instary L1 a L2. Problém
s determinaci larev jsem vyftesil diky polo-laboratorni casti mé prace. Podaftilo se mi odchovat
larvy od vSech mnou zkoumanych druhti (7) v této Casti prace. Diky ¢emuz jsem vytvoril
referen¢ni sbirku larev ve vSech instarech s jistou druhovou pfislusnosti. Tato sbirka vyrazné
zrychlila i zpfesnila determinaci, nebot’ bylo mozné neurcené larvy pfimo porovnavat se 100 %
znamymi referen¢nimi larvami. Dalsim faktorem, ktery vyrazné zvysil uspéSnost determinace
bylo to, ze jsem uptednostrioval ty exkrementy, kde se vyskytovaly odrostlejsi larvy, prevazné

ve tfetim instaru, na kterych byly determinacni znaky dobfe patrné.

3.2. Polo-laboratorni ¢ast prace

3.2.1. Experimentalni design

Polo-laboratorni ¢ast mé prace spocivala zejména v pozorovani vlivu interakci mezi druhovymi
dvojicemi na abundance a agregace jejich larev v dalsi generaci. Tato ¢ast prace se odehravala
v pokusnych mikrokosmech. Pfi designovani mikrokosmua jsem se nechal inspirovat jinymi
pracemi, které se zabyvaly odchovem larev koprofagnich brouki z podceledi Aphodiinae
v (polo)laboratornich podminkach (Gittings & Giller 1997; Vitner 1998; Vessby 2001). Zaroveri

jsem ale uplatnil vlastni zkuSenosti ze zajmového chovu listorohych broukd.

Zaklad kazdého mikrokosmu sestaval z plastového boxu o objemu 14 litra (34/20/20
cm) se zajistitelnym vikem. Po celém hornim obvodu kazdého boxu jsem vytvofil dva pasy
pruduchq, které zajistovaly dostatecnou cirkulaci vzduchu. Dbal jsem pfi tom na to, aby otvory
nebyly piilis velké a brouci tak nemohli box svévolné¢ opustit. Dno kazdého boxu jsem pokryl
zeminou (komercné€ prodavany substrat pro rostliny, bez pritomnosti pidni fauny), kterou jsem
udusal, a kdyz bylo tfeba, tak 1 rovnomérné zvlh¢il pomoci rozpra§ovace. Minimalni vyska

zeminy byla vzdy alesponl 4 cm.

23



Dalsi slozkou mikrokosmu byly exkrementy. Ty se v kazdém mikrokosmu nachazely
dva, a to vzdy v protilehlych rozich. Objem kazdého exkrementu byl ptfiblizné 250 ml. Tento
objem byl stanoven vzhledem k velikosti boxu, nebot' bylo nutné zajistit dostatecnou
vzdalenost mezi exkrementy tak, aby bylo mozné v ramci jednoho mikrokosmu hovofit o dvou
nezavislych stanovistich. Exkrementy pro mikrokosmy jsem sbiral v pfedstihu na pastviné po
tom, co jsem dokoncil terénni sbéry dat. Dbal jsem pfi tom na to, abych nabiral maximalné
Cerstvy, jesté nekolonizovany trus. Tuto fekalni hmotu nashromazdénou z nékolika exkrementd
jsem se snazil maximalné zhomogenizovat ve sb&mé nadobé. Diky tomuto postupu jsem
vyloucil efekty velikosti, kvality a situovanosti exkrementu, které by mohly mit vliv na agregaci
broukd v mikrokosmech. A zaroven jsem eliminoval kompeticni a predacni efekt nechténych

druhti na zkoumané druhové dvojice a abundance jejich larev v dalsi generaci.

Posledni slozkou mikrokosmu byly dospéli brouci. Do stiedu mikrokosmu jsem umistil
bud’ 4 pary (celkem 8) broukti od jednoho druhu, ¢imz jsem vytvofil ,,s6lo“ mikrokosmos, nebo
2x4 pary (celkem 16) broukt dvou druhl, ¢imz vznikl ,interak¢éni® mikrokosmos (Obr.2).
,»S0lo0* mikrokosmy slouzily jako kontrola k tém ,interakénim® a zaroven poslouzily

k vytvoreni referencni sbirky larev (viz determinace vzorka).

20cm

34 cm

Obr.2: Schematicky nakres ,.interakéniho* mikrokosmu.
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Takto pfipravené mikrokosmy jsem umistil ven na pfedem zvolené misto v aredlu
JihocCeské univerzity. Pro venkovni inkubaci jsem se rozhodl z toho divodu, aby teplota a jeji
vykyvy byly pfirozené stejné, nebo alespon podobné, jako je tomu na pastvin€. Abych zabranil
prehrati v dusledku sklenikového efektu pusobiciho na plastovy box, tak jsem dané misto
zastinil. Na tomto misté jsem mikrokosmy ponechal pfiblizné 1,5-2 mésice. Tuto dobu jsem
stanovil na zakladé predchozich experiment (Holter 1979(a); Gittings & Giller 1997; Vessby
2001). Ale také diky vlastnimu testovani toho, jak dlouho trva jednotlivym druhiim vyvoj od
zalozeni mikrokosmu do doby, nez vétSina vyprodukovanych larev dosahne tfetiho instaru.
Z tohoto testovani vnikla také Cast referencni larvalni sbirky. Idealni termin pro vybér larev
z mikrokosmu jsem odhadoval podle ro¢ni doby a prubéhu venkovnich teplot, nebot bylo

dokézano, ze teplota ma ptimy vliv na rychlost vyvoje (Gittings & Giller 1997; Vessby 2001).

Takto pfipravené mikrokosmy jsem umistil ven na prfedem zvolené misto v arealu
Biologického Centra AVCR. Pro venkovni inkubaci jsem se rozhodl z toho déivodu, aby teplota
a jeji vykyvy byly pfirozené stejné, nebo alespon podobné, jako je tomu na studijni lokalité.
Abych zabranil prehrati v dusledku sklenikového efektu puisobiciho na plastovy box, tak jsem
dané misto zastinil. Na tomto misté jsem mikrokosmy ponechal pfiblizné 1,5-2 mésice. Tuto
dobu jsem stanovil jednak na zakladé predchozich experimenti (Holter 1979(a); Gittings &
Giller 1997, Vessby2001), tak na zakladé predbézného vlastnimu testovani toho, jak dlouho
trva jednotlivym druhim vyvo] od zaloZzeni mikrokosmu do doby, nez vétSina
vyprodukovanych larev doséhne tretiho instaru. Z tohoto testovani vnikla také cast referencni
larvalni sbirky. Idealni termin pro vybér larev z mikrokosmu jsem odhadoval podle ro¢ni doby
a prub&hu venkovnich teplot, nebot’ bylo dokazano, ze teplota ma pfimy vliv na rychlost vyvoje

(Gittings & Giller 1997; Vessby 2001).

Po uplynuti stanovené doby jsem z mikrokosmu vybral odchované larvy. Kazdy ze dvou
exkrementd jsem vybiral zvlast. Z jednoho boxu jsem tedy vzdy ziskal dvé sady larev. Vybrané
larvy jsem zakonzervoval v ethanolu pro pozdéjsi determinaci. Determinace probihala stejné,

jako u larev z terénu (viz determinace vzorka).
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3.2.2.RozSireni experimentu

V zavéru sezony roku 2022, byl muj projekt, diky necekané financni podpote Katedry Zoologie
Prirodovédecké fakulty JihoCeské university, rozsifen o dalsi interak¢ni prvek, ktery by mohl
mit realny vliv na larvy koprofagnich broukt. Timto prvkem byly zizaly — konkrétné zizaly
hnojni (Eisenia fetida), které se v podobnych studiich pouzivaji jako modelovy organismus
(Holter 1979(a); Holter 1979 (b); O'Hea et al. 2010). Pro tuto ¢ast jsem pouzil témer stejny

experimentalni design, jako pro hlavni segment moji prace.

Pred samotnym zahajenim interakci brouku a zizal jsem musel zajistit dostatek zizal od
spravného druhu. Vzhledem ke koncici sezoné koprofagnich broukd, a tedy casovému tlaku,ale
také kvali malym zkuSenostem se sbérem a determinaci zizal z terénu, jsem se rozhodl pro
nakup zizal zinternetového obchodu. Tyto zizaly jsem nechal tyden aklimatizovat v
prechodném boxu, ktery obsahoval stejnou zeminu, jakou jsem pouzival pro mikrokosmy a také
kousek Cerstvé fekalni hmoty z pastviny. Boxy pouzité pro experiment se zizalami jsem musel
upravit tak, abych zabranil nechténému uniku zizal z mikrokosmu. To jsem provedl tak, Ze jsem
pasy dychacich otvori na boxech piekryl jemnou sitkou, kterou jsem k boxu prilepil
technickym silikonem. Pozdé&ji pti zakladani mikrokosmu jsem také dbal na dostatecné zatizeni

vik od boxu tak, aby dokonale piiléhala.

Z takto upravenych boxu jsem vytvoril mikrokosmy podle stejného postupu jako
v hlavni &asti experimentu. Zizaly jsem do mikrokosm pfidal az po tydnu od jejich zaloZen.
Toto zpozdéni mélo reflektovat predchozi zkuSenosti, ze kterych vyplyva, ze zizaly kolonizuji
trus pozdéji, nez mnou sledovani brouci (Holter 1979(b); Gittings et al. 1994; Bang et al. 2009).
Snazil jsem se tedy o napodobeni pfirozené sukcesni dynamiky, ktera na pastviné panuje. Do
sttedu kazdého z mikrokosmu jsem umistil 6 stejné velkych zizal. Nasledné jsem nechal
experiment bézet bez dalSich zasahl, a to opét po dobu 1,5-2 mésich. Sbér vzorku a jejich
determinace probihaly totozné jako v predchozi Casti. Stim rozdilem, ze jsem nyni navic

zaznamenal pocet zizal v jednotlivych exkrementech.

Vzhledem k pozdnimu zahajeni pokusu bylo mozné zahrnout do interakci s zizalami
pouze dva podzimni druhy, a to: Bodilopsis rufa a Acrossus rufipes. Typy interakce byly
nasledovné: B.rufa (,,s0lo“+zizaly), A.rufipes (,,s0lo*“+zizaly), B.rufa + A.rufipes (,,interakce*+

zizaly). Pocty broukli v mikrokosmech byly shodné jako v predchozi ¢asti experimentu.
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3.3. Statisticka analvza dat

3.3.1.Jaka je casoprostorova segregace dospélcu a jejich larev od sledovanych
temperatnich obyvaci z podceledi Aphodiinae? S durazem na sezonalitu,
oslunéni/zastinéni exkrementu, rozdilny objem trusu a vnitrodruhovou agregaci.
Abych odhalil, zda méla sezona vliv na abundanci dospélcti a larev v exkrementech (data
z terénnich sbérti), pouzil jsem zobecnéné linearni modely (Generalized Linear Models = GLM)
s negativné binomickou distribuci v programu R (R Core Team 2023), pficemz jsem pouzil
jeden GLM s abundanci dospélcti/exkrement a jeden GLM s abundanci larev/exkrement jako
zavislymi proménnymi, a sezéonou (Julidnské datum sbéru) jako kontinudlni vysvétlujici
proménou. Jelikoz jsem predpokladal nelinearni pribéh v datech (Sladecek et al. 2017),
upfednostnil jsem pii analyze kvadraticky model. Vysledny model jsem validoval v knihovné
,DHARMa* (Hartig 2022), analyzu variance modelu (ANOVA) jsem ziskal s pomoci knihovny
,car (Fox 2019 & Weisberg 2019). Obdobné jsem postupoval se zavislosti abundanci dospélct

a larev/exkrement s objemem exkrementu.

Poté jsem zanalyzoval vliv oslunéni na abundanci dospélct a larev v exkrementech
(data zterénnich sbéri). Opét jsem pouzil GLM s negativné binomickou distribuci, kde
abundance larev/exkrement, potazmo dospélcti /exkrement, byla zavisla proménna a oslunénost
exkrementu byla vysvétlujici faktorialni proménna (,,Na slunci®, ,, Ve stinu). Model jsem opét
validoval v knithovné , DHARMa*“ (Hartig 2022), analyzu variance modelu (ANOVA) jsem
ziskal s pomoci knihovny ,,car (Fox & Weisberg 2019).

K analyze vlivu sezony, objemu exkrementu a oslunénosti exkrementu na jednotlivé
druhy dospélct a larvev temperatnich obyvacu z podceledi Aphodiinae, jsem pouzil kanonickou
korespondencni analyzu (Canonical Correspondence Analysis = CCA) v programu Canoco5
for Windows (Ter Braak & Smilauer 2012). JelikoZ jsem béhem jednotlivych sbért sbiral larvy
vjinych exkrementech nez dospélce (a tudiz mam pro larvy jiné hodnoty objemu
exkrementu/sbér nez pro dospélce), provedl jsem 2 CCA, jednu zvlast’ pro dospélce a jednu pro
larvy. Vzhledem k pozd€jsimu sezonnimu vyskytu larev (viz. Vysledky) a tudiz absenci objemu
pro sbéry, kdy se larvy v terénu nevyskytovaly, jsem pro larvy pouzil jen data od jejich prvniho
vyskytu (10.6.2022). V obou CCA figurovaly abundance dospé€lci/larev jednotlivych druht
obyvacu z podceledi Aphodiinae jako zavislé proménné, sezona a objem exkrementu jako
kontinuélni a oslunénost jako faktorialni vysvétlujici promeénné. Signifikanci mezi zavislymi a
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vysvétlyjicimi proménnymi jsem ovéefil pomoci Monte Carlo permutacniho testu (999

permutact).
Ve vSech analyzach predstavoval jeden exkrement jedno pozorovani.

Odpovéd na otazku, zda se brouci a jejich larvy vnitrodruhovée agreguji, jsem se pokusil
odhalit prostfednictvim vypocitani agregacniho indexu J.. Tento index stanovuje miru
pravdépodobnosti, s jakou je mozné nalézt jedince konkrétniho druhu ve wvnitrodruhové
agregaci. Pokud plati, ze J. = 0,4, znamena to, ze se druh x bude vnitrodruhové agregovat s 40
% vyS$si pravdépodobnosti, nez predpoklada nahodna distribuce. V ptipadé, kdy Jx =0, dochazi
k nahodné distribuci druhu x ve sledovaném habitatu (Ives 1988; Ives 1991). Pti vypoctu
agregacniho indexu jsem se fidil ptivodni zjednodusenou verzi vzorce, ktera nezahrnuje objem
exkrementu, a tak nepocita s denzitou, ale pouze s poctem jedincd. Rozhodl jsem se tak proto,
ze z predchazejici analyzy terénnich dat vychazelo, ze objem exkrementd nemél vliv na pocet
jedinca v nich (viz Vysledky). Zjednoduseny vzorec bylo také snazsi aplikovat, ¢imz se snizila
pravdépodobnost dopusténi se chyb. Tvar zjednoduSeného vzorce, ktery jsem pouzil je
nasledujici:

Vi 1

mi o my

X

V tomto vzorci, Vy je varianci a my je pramérem poctu individui druhu x ve vzorku (Ives
1988; Ives 1991). Do dat pro vypocet agregacnich indexa Jx jsem zahrnul pouze ty sbéry, ve
kterych se konkrétni druhy vyskytovaly v minimalnim poctu deseti kust. Pro urceni
signifikance vyslednych hodnot jsem pouzil jednovybérovy y* disperzni test (,,Poisson

dispersion test”) v programu R. (R Core Team 2023).

Pro druhy jejichz hodnota agregacniho indexu J; byla signifikantni, jsem vypocetl index
Tyy. Tento index udavd vyznam vnitrodruhové agregace z hlediska druhové koexistence
(Sevenster 1996). Pred samotnym vypoctem jsem nejprve musel stanovit dil¢i index
mezidruhové agregovanosti — Cy, ktery je pro vypocet indexu 7y, nezbytny (Ives1988; Ives

1991; Sevenster 1996). Vzorec pro vypocet indexu Cyyje nasledujici:

Covy,y

¥ mym,,
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V tomto piipadé, Covy, je kovarianci poctu individui druhti x a ). A stejné jako v
predchozim vzorci i zde m.y oznaCuje pruméry poctu individui jednotlivych druhti ve vzorku.
Index Cy,, jak jiz bylo zminéno, stanovuje miru mezidruhové agregace. Pokud je Cy, = 0,3, tak
je Sance na spolecny vyskyt dvou druhti na jednom stanovisti o 30% vétsi, nez by tomu bylo

pii nahodné distribuci jedinct sledovanych druha (Ives 1988; Ives 1991).

Vzhledem k tomu, Ze v pfirozenych podminkach nedochéazi ke kompetici pouze mezi
dvéma druhy, nybrz mezi vSemi druhy daného spoleCenstva, vytvoril jsem takzvany
,,superdruh® (), vici kterému jsem jednotlivé druhy (x) porovnaval (Sevenster & Van Alphen
1996). Tento ,,superdruh® je tvoren souctem abundanci vSech ostatnich druhd, které se na
pastviné vyskytuji simultanné s druhem (x), coz znamend, ze kazdy druh (x) k sobé ma
kompatibilni ,,superdruh® (y). Po stanoveni indexu Cy,jsem mohl urcit, zda ma vnitrodruhova
agregace jednotlivych druht signifikantn€ pozitivni vliv na koexistenci danych druha ve

spoleCenstvu, coz urCuje index 7, (Sevenster 1996). Tento index jsem pocital podle vzorce:

o _14Cy
ST

Index C,, je vysvétlen vySe a index J, je stejny jako Jx s tim rozdilem, Ze je vypocitan
pro konkrétni , superdruh® (v). Index 7%, nabyva hodnot od O do nekonecna. V pfipadé, ze 7%,
<1, pak méa vnitrodruhova agregace konkrétniho druhu prokazatelny pozitivni vliv na

koexistenci onoho druhu v ramci spolecenstva (Sevenster 1996).

3.3.2.Maji konkrétni druhy negativni vliv na pocet odchovanych larev ostatnich druhu a
jak je témito interakcemi ovlivnéna vnitrodruhova agregace jejich larev? LiSi se
mira vnitrodruhové agregace larev mezi prirozenymi a experimentalnimi
podminkami?

Vlivy riznych interakci mezi sledovanymi druhy teperatnich obyvaci z podceledi Aphodiinae,

jsem testoval v programu R s vyuzitim zobecnénych linearnich smisenych modelt (Generalized

Linear Mixed Models = GLMM) s negativné binomickou distribuci pomoci knihovny ,,Ime4*

(Bates et al. 2015; R Core Team 2023). Ve vSech analyzach vystupoval jeden exkrement jako

jedno pozorovani a identita mikrokosmu jako faktor s ndhodnym efektem. VSechny modely

jsem validoval pomoci knthovny DHARMa (Hartig 2022).
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Nejprve jsem otestoval vliv pfitomnosti dvou druht na pocet larev v exkrementu napiic
vSemi druhy, pfiCemz pocet larev/exkrement byla zavisla proménna a typ mikrokosmu (,,s6l0%

/ ,,interakcni®) byla vysvétlujici faktorialni proménna.

Poté jsem pro kazdy sledovany druh spocital obdobny model, kde pocet larev/exkrement
doty¢ného druhu byla zavisla proménna a typ mikrokosmu (,,s6l0“ sledovaného druhu /
Hinterakéni® s dal§imi konkrétnimi druhy) byla vysvétlujici proménna. Na priklad, pro druh
Acrossus rufipes, chovany v , interakénich* mikrokosmech s druhy B. rufa a C. scrutator byly
hladiny faktoru ,,typ mikrokosmu* nasledujici: ,,s0lo* A. rufipes, ,interakce™ A. rufipes s B.
rufa a ,interakce™ A. rufipes s C. scrutator. Takto jsem analyzoval pouze data u druhovych

kombinaci, pro které jsem mél asponi tii mikrokosmy (tj. minimalné 6 exkrementu).

Obdobn¢ jako pro data z terénu jsem vypocital indexy Jx, Cxya T3y 1 pro data ziskana
z polo-laboratornich experimentt. A to pro vSechny druhy v , s6lo” mikrokosmech, zatimco v
interak¢nich mikrokosmech jsem agregacni indexy pocital jak napfic celymi daty, tak i pro dil¢i
data ziskana ze samostatnych druhovych kombinaci. Opét jsem analyzoval pouze ta data, ktera
pochazela minimalné ze 3 nezavislych mikrokosmii. A i v tomto ptipade jsem mél podminku,
ze se do analyz dostanou jen ty mikrokosmy, ze kterych jsem ziskal minimalné 10 larev. Stejny

postup jsem aplikoval 1 pro Cast experimentu s zizalami.

3.3.3.Jaky je vliv zizal na pocet odchovanych larev a jejich vnitrodruhovou agregaci u
dvou druhu temperatnich obyvacu (Acrsus rufipes, Bodilopsis rufa) z podceledi
Aphodiinae?

Vliv ptitomnosti hnojnich zizal druhu (Eisenia fetida) na pocet odchovanych larev dvou

podzimnich druht teperatnich obyvact z podceledi Aphodiinae (4. rufipes + B. rufa) jsem také

testoval v programu R s vyuzitim zobecnénych linearnich smiSenych modelt (Generalized

Linear Mixed Models = GLMM) s negativné binomickou distribuci (R Core Team 2023). I

v téchto analyzach byly jednotlivé mikrokosmy vnimany jako faktory s nahodnym efektem. A

stejné jako dfive, také v tomto pripadé jeden exkrement piedstavoval jedno pozorovani.

Jako prvni jsem otestoval, zda méla ptitomnost zizal vliv na primémou abundanci

broucich larev v exkrementech, a to napfi¢ vSemi typy , interakcnich® mikrokosmu. Pocet
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larev/exkrement byl opét zavislou proménnou a pfitomnost zizal (0/1) byla faktorialni

vysvétlujici proménnou.

V néavaznosti na predchozi analyzu jsem nasledné testoval vliv zizal na abundanci larev
v exkrementech, tentokrat pro jednotlivé typy mikrokosmu, které byly nasledujici: ,,s6lo
konkrétniho druhu, ,s6lo* konkrétniho druhu + zizaly, ,interakcni®, | interakCni® + zizaly.
V prvni analyze, pro kterou jsem pouzil data ze vSech mikrokosmu, jsem testoval rozdily
v poCtu larev/exkrement v zavislosti na typu mikrokosmu. V druhé analyze jsem obdobné
analyzoval pocty odchovanych larev A. rufipes a ve treti poCty larev B. rufa. Po zkonstruovani
odpovidajicich GLMM, jsem nasledné provedl pro kazdy model mnohonasobna porovnani pro

jednotlivé hladiny ,,typu mikrokosmu‘ s pouzitim knihovny ,, multcomp* (Hothorn 2008).
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4. Vysledky

Celkoveé bylo v terénu nasbirano 2042 dospélych broukti z 8 druht a 3133 larev patficich
celkové do 7 druhi. Pro statistickou analyzu byla nicméné vyuzita pouze vétsi Cast té€chto dat

(Tab.2). V polo-laboratorni Casti experimentu bylo odchovano 7992 larev od 7 druht (Tab.3).

4.1. Jaka je casoprostorova segregace dospélcu a jejich larev od sledovanvch
temperatnich obvvaéu z podcleledi Aphodiinae? S durazem na sezonalitu,
oslunéni/zastinéni exkrementu, rozdilny objem trusu a vnitrodruhovou agregaci.

Dospéli brouci se vyskytovali na pastviné od pocatku (16.4.) az do konce (8.10.) experimentu
(Obr.3, Obr.4). Larvy tfetiho instaru byly na pastvé k nalezeni od druhé tietiny sezony (10.6.)
az do jejiho konce (8.10), s tim dodatkem, ze mladsi larvy, které se na pastviné vyskytovaly
dfive (od ~ 15.5.), nebyly sbirany (Obr.3, Obr.5).
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Obr.3: Abundance dospélcu a larev v exkrementech v pritbéhu roku, napfic¢ druhy.

V jednotlivych boxech jsou vyznaeny mediany. Abundance na exkrement (In) = prirozeny
logaritmus poctu jedincu v exkrementu. Stadium = vyvojové stadium brouka dospélci/larvy. Datum
= datum konkrétniho terénniho sbéru.
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Sledované druhy se v dospélém stadiu v ramci sezony postupné stiidaly, pficemz bylo
mozné rozeznat nékolik sezonnich skupin. Aktivita jednotlivych druhti na sebe nicméné plynule

navazovala, pficemz doba vyskytu po sobé€ jdoucich druhti se do zna¢né miry piekryvala
(Obr4).
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Obr.4: Abundance dospélcu jednotlivych druhti v exkrementech v prubéhu roku.

O
=
c
>

A.ater
A.fim
A_rufi
B.rufa
C.srut
M.prod
O.haem
T .foss

[p~]

LRI & Ry

Abundance na exkrement (In)

o

256. 13.7.
Datum

V jednotlivych boxech jsou vyzna¢eny mediany. Nazvy druhu jsou ve zkratkach uvedenych v Tab.1.
Druh = seznam zkratek sledovanych druht v dospélém stadiu slegendou barevného znaceni.
Abundance na exkrement (In) = pfirozeny logaritmus poctu jedinct v exkrementu. Datum = datum
konkrétniho terénniho sbéru.
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Pritomnost larev ve tietim instaru kopirovala trend dospélct s tim rozdilem, Ze byl jejich
vyskyt pfiblizn€ o 1-2 mésice zpozdén (Obr.3, Obr.5). Na rozdil od dospélcti navic nedochazelo

behem roku k tak plynulému pfechodu druhového slozeni, nybrz ke skokovéj§im zménam

(Obr.5).
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Obr.5: Abundance larev jednotlivych druhi v exkrementech v prubéhu roku.

V jednotlivych boxech jsou vyznaceny mediany. Nazvy druhi jsou ve zkratkach uvedenych v Tab. 1.
Druh = seznam zkratek sledovanych druhu v larvalnim stadiu slegendou barevného znaceni.
Abundance na exkrement (In) = pfirozeny logaritmus poctu jedinct v exkrementu. Datum = datum
konkrétniho terénniho sbéru.
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Abundance dospélcti (y* = 24,150, DF = 1, p <0,001) i larev (y*= 66,704, DF = 1, p

<0,001) v exkrementech byla signifikantn€ zavisla na sezone. Dospélci méli stoupajici trend od

dubna do &ervna a klesajici od Servence do fijna (Estimate = -1,167 x 10*, SE=2,332x 107, z

=-5,005, p <0,001). Larvy mély klesajici trend od ¢ervna do zacatku srpna a stoupajici od srpna

do fijna (Estimate = -4,494 x 10, SE = 5,334 x 105, z=-8,426, p <0,001) (Obr.6).
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Obr.6: Sezonni trend abundanci dospélct a larev napfic druhy.

Stadium
Dospélci
== Larvy

Barevné pasy kiivek vyznacuji 95 % konfidenci interval. Abundance na exkrement (In) = pfirozeny
logaritmus poctu jedincu v exkrementu. Stadium = vyvojové stadium brouka dospélci/larvy. Datum

= datum konkrétniho terénniho sbéru.
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Analyza zavislosti abundance dospélcti (y* = 0,029, DF = 1, p = 0,865) i larev (3> =
1,212, DF =1, p=0,271) na objemu exkrementu dopadla nesignifikantné (Obr.7).
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Obr.7: Abundance dospélcu a larev v zavislosti na objemu exkrementu napfi¢ druhy.

Barevné pasy kfivek vyznacuji 95 % konfidenci interval. Abundance na exkrement (In) = prirozeny
logaritmus poctu jedincu v exkrementu. Stadium = vyvojové stadium brouka dospélci/larvy. Objem
= pfiblizny objem exkrementu v litrech.
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Mnozstvi dospélct mezi zastinénymi a oslunénymi exkrementy se signifikantné lisilo
(y*=4,901, DF = 1, p =0,027). V zastinénych exkrementech bylo signifikantn& méné& dospé&lct,
nez v téch oslunénych (Estimate =-0,292, SE =0,131, z=-2,231, p = 0,026) (Obr.8).

Dospélci celkem

w

[\]

Abundance na exkrement (In)

Na sllunci Ve étinu
Oslunéni

Obr.8: Vliv oslunéni/zastinéni na abundanci dospélcii v exkrementech.

V jednotlivych boxech jsou vyznaceny mediany. Abundance na exkrement (In) = pfirozeny
logaritmus poctu jedinci v exkrementu. Oslunéni = kde se exkrement nachazel. Na slunci
(faktorialni proménna) = exkrementy deponované na slunci. Ve stinu (faktorialni proménna) =
exkrementy deponovang ve stinu. Svorky signifikance: * = p <0,05.
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Mnozstvi larev mezi zastinénymi a oslunénymi exkrementy se také signifikantné lisilo
(y*= 6,737, DF = 1, p = 0,009). Na rozdil od dospélcli, bylo v zastinénych exkrementech
signifikantn€ vice larev nez v téch, které byly oslunéné (Estimate = 0,397, SE = 0,154, z =

2,577, p = 0,010) (Obr.9).

Larvy celkem

&

.

M

Abundance na exkrement (In)

Na sllunci Ve étinu
Oslunéni

ODbr.9: Vliv oslunéni/zastinéni na abundanci larev v exkrementech.

V jednotlivych boxech jsou vyznaCeny mediany. Abundance na exkrement (In) = pfirozeny
logaritmus poctu jedinci v exkrementu. Oslunéni = kde se exkrement nachazel. Na slunci
(faktorialni proménna) = exkrementy deponované na slunci. Ve stinu (faktorialni proménna) =
exkrementy deponované ve stinu. Svorky signifikance: ** =p <0,01.
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Na vyskyt jednotlivych druhti dospélcti v exkrementech méla nejvétsi vliv sezona (F =
30,8, p <0,001, 18,3 % variability), nasledovana oslunénim (F = 18,4, p <0,001, 11,8 %
variability), pficemz objem exkrementu nemél signifikantni vliv (F = 1,5, p = 0,224, 1%
variability). Celkem vSechny osy vysvétlily 24,8 % variability, coz bylo 39,4 % z celkové
mozné vysvétlitelné variability (F = 15,0, p <0,001).

Ordinac¢ni diagram vytvoreny pro tuto CCA ukazuje komplexni vysledek (Obr.10). Vliv
sezOny rozdelil druhy na 4 skupiny. Zaprvé to byli brouci jarni, kam patfily druhy: 4. ater+ M.
prodromus. Dale to byly letni druhy: 7 fossor + O. haemorrhoidalis. Poté podzimni druhy: B.
rufa + A. rufipes + C. scrutator, ajeden druh bivoltni: A. fimetarius, ktery se vyskytuje zejména
na zaCatku, ale i na konci sezony, a tak se na diagramu zdanlive piiradil k letnim druhtim. Faktor
oslunéni, potazmo zastinéni exkrementu rozdélil druhy na dvé skupiny. Prvni, mensi skupinu
tvorily dva podzimni druhy: A. rufipes a B. rufa s preferenci pro zastinéné exkrementy, kdy
prvni z jmenovanych vykazoval silnou vazbu na tyto habitaty situované mimo pfimé slunecni
zateni. Druhou, druhové bohatsi skupinu, utvorily zbyvajici sledované druhy. Z téchto druha
meély zejména dva vyraznou preferenci pro oslunéné , habitaty*, jednalo se o 7" fossor a O.
haemorrhoidalis (Obr.10). Vliv objemu exkrementu mél nesignifikantni vliv na prostorovou

segregaci dospélcu.
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Obr.10: Casoprostorova segregace sledovanych druhii brouki v dospélém stadiu.

Nazvy druht jsou ve zkratkach uvedenych v Tab.l. Sezona = kontinualni proménna vznikla
z julianskych datumu jednotlivych sbérii. Objem exkrementu (1) = kontinualni proménna vznikla z
pfibliznych objemi exkrementt (v litrech) ziskanych z terénnich méfeni. Cerveny trojithelnik — Na
slunci (faktorialni proménna) = exkrementy deponované na slunci. Cerveny trojuhelnik — Ve stinu
(faktorialni proménna) = exkrementy deponované ve stinu. Zeleny kosoétverec = jarni druhy. Zluty
kosoétverec = letni druhy. Modry kosoctverec = podzimni druhy. Fialovy koso¢tverec = bivoltni
druh.
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Na vyskyt jednotlivych druhti v larvalnim stadiu v exkrementech méla nejvétsi vliv
sezona (F = 25,3, p <0,002, 22,4 % variability), nasledovana oslunénim (F = 14,8, p <0,002,
14,4 % variability), pfiCemz nejmensi vliv mél objem exkrementu (F = 2,6, p = 0,04, 2.9 %
variability). Celkem vSechny osy vysvétlily 28,25 % variability, coz bylo 39,7 % z celkové
mozné vysvétlitelné variability (F = 11,3, p <0,002).

Obdobny ordina¢ni diagram vychazejici z CCA, jako byl vytvofeny pro dospélce,
pfinesl i pro larvy komplexni vysledek (Obr.11). V tomto diagramu vysledek sezonality larev
do znacné miry odrazi sezonalitu dospé€lcti. Tentokrat se druhy podél sezonniho gradientu
rozdélily na tii skupiny. Do prvni skupiny patfily larvy druhd, které se vyskytuji na jate: 4. ater
+ A. fimetarius. Dale to byly larvy letnich druha: 7. fossor + O. haemorrhoidalis. A nakonec
larvy druht podzimnich: B. rufa + A. rufipes + C. scrutator. Larvy M. prodromus nejsou

v diagramu vyneseny, jelikoz se ve vzorcich zadné nenachazely.

Vliv exponovanosti exkrementu vaci sluneCnimu zafeni rozdélil larvy vSech
sledovanych druhti na tfi skupiny. Prvni skupinou byly druhy preferujici vyvoj v zastinénych
exkrementech. Konkrétné se jednalo o druhy: A. rufipes a B. rufa. Druhou jednoclennou
nskupinu“ tvoti C. scrutator, ktery v zasadé vykazuje pouze mirné preference pro vyvoj
v oslunénych , habitatech”. Larvy od zbylych druhi se nachazely prevazné v oslunénych
exkrementech, zejména druhova dvojice letnich druhd 7. fossor a O. haemorrhoidalis

vykazovala zvlast’ silnou preferenci pro vyvoj v téchto oslunénych , habitatech* (Obr.11).

Rizné preference pro vybér , habitatu® k hnizdéni na zakladé objemu, rozdélily druhy
relativné rovnomérné podél gradientu. Dva podzimni druhy: 4. rufipes a B. rufa, vykazovaly
tendence k upfednostiiovani vétsich exkrementd, pricemz oba druhy by mohly mit sva rozdilna
mikrooptima pro objem exkrementu. Jarni druhy: A. ater + A. fimetarius, preferovaly stifedni
velikosti exkrementd a letni druhy: 7 fossor a O. haemorrhoidalis se vyskytovaly zejména v
mensich exkrementech, opét pravdépodobné s mikrooptimy jako A. rufipes a B. rufa. S
odstupem od vsech ostatnich druhi se nachazel tfeti podzimni druh C. scrutator, ktery

preferoval zdaleka nejmensi exkrementy (Obr.11).
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Obr.11: Casoprostorova segregace sledovanych druha brouki v larvalnim stadiu.

Nazvy druht jsou ve zkratkach uvedenych v Tab.l. Sezona = kontinualni proménna vznikla
z julianskych datumi jednotlivych sbérii. Objem exkrementu (1) = kontinualni proménna vznikla z
pfibliznych objemi exkrementt (v litrech) ziskanych z terénnich méfeni. Cerveny trojithelnik — Na
slunci (faktorialni proménna) = exkrementy deponované na slunci. Cerveny trojuhelnik — Ve stinu
(faktorialni proménna) = exkrementy deponované ve stinu. Zelena hvézdicka = jarni druhy. Zluta
hvézdicka = letni druhy. Modra hvézdicka = podzimni druhy.
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Vnitrodruhova agregace byla pro dospélé brouky signifikantn€ prokazana u 7 z 8
pozorovanych druhd. Jediny druh, u kterého byla agregovanost nesignifikantni byl A
prodromus, ktery byl ve finalnich datech v poctu pouze 21 kusu. U vsech ostatnich druhd, které
byly dostatecné abundantni, byla hodnota p <0,001 a zaroven byl urCen pozitivni efekt této

vnitrodruhové agregace na koexistenci téchto druhti ve spolecenstvu (Tab.2).

Z dospélct vykazovaly nejvyssi miru agregace druhy A. rufipes a O. haemorrhoidalis.
Naopak nejméné agregovani byly dospélci druhtt A. ater a 1. fossor. A. ater byl zaroven tim
nejméné abundantnim druhem, ktery byl zahrnut do analyz, zatimco 7. fossor byl druhym

nejvice abundantnim druhem, hned po B. rufa (Tab.2).

Vnitrodruhova agregace byla také signifikantné prokazana i pro vSechny druhy nalezené
v larvalnim stadiu. Celkové se jednalo o 7 z 8 celkové sledovanych druhti broukt, pficemz
zadné larvy druhu M. prodromus nebyly nalezeny. A 1 pozitivni efekt této vnitrodruhové
agregace na koexistenci druht ve spolecenstvu byl ur€en u vSech druht, u kterych byly larvy

nalezeny (Tab.2).

Zdaleka nejvyssiho agregacniho indexu v larvalnim stadiu dosahoval druh C. scrutator,
ktery byl zaroven jednim ze dvou nejméné abundantnich druhti. Tim nejméné abundantnim
druhem ve stadiu larvy, byl opét A. ater s 51 larvami. Nicméné 1 ostatni druhy, az na dva,
vykazovaly vysokou miru agregovanosti. Ony dva druhy s vyrazné niz§imi agrega¢nimi indexy
byly A. rufipes a 1. fossor. Jednalo se o dva druhy jejichz larvy byly nejvice abundantni,
zejména pak druh A. rufipes vyc€nival s poctem 509 larev (Tab.2).

43



Tab.2: Seznam zkoumanych druhu a mira jejich vnitrodruhové agregace.

Druh = rodovy a druhovy nazev brouka. Stadium = vyvojové stadium brouka: dospélec/larva. Pocet =
pocet kusu, které byly zahmuty do analyzy. Jx = hodnota agregac¢niho indexu (pravdépodobnost toho,
Ze se dany druh vyskytuje v agregaci), (NS = nesignifikantni, * = p <0,05, ** =p <0,01, *** =p <0,001).
T, = hodnota indexu uréujiciho, zda ma vnitrodruhova agregace pozitivni vliv na koexistenci druhu ve
spoleéenstvu, druhy s T, <I, oznadeny <.

Druh Stadium Pocet Jx T,

Agrilinus ater Dospélec 71 0,408%%%* 0,3674
Aphodius fimetarius Dospélec 97 1,04 1%%%* 0,341
Acrossus rufipes Dospélec 153 3,162%** 0,758 4
Bodilopsis rufa Dospélec 205 1,046%%%* 0,482«
Coprimorphus scrutator Dospélec 146 2,293%** 0,2054
Melinopterus prodromus Dospélec 21 0,451NS -

Teuchestes fossor Dospélec 190 0,416%** 0,498«
Otophorus haemorrhoidalis Dospélec 125 3,326%** 0,469 4
Agrilinus ater Larva 51 2,137 ** 0,473 4
Aphodius fimatarius Larva 220 3,071%** 0,2674
Acrossus rufipes Larva 509 0,887%** 0,2974
Bodilopsis rufa Larva 155 3,036%** 0,7124
Coprimorphus scrutator Larva 55 4,065%** 0,017
Teuchestes fossor Larva 298 0,560%%** 0,1224
Otophorus haemorrhoidalis Larva 173 2,987%** 0,4954

44



4.2. Maiji konkrétni druhy negativni vliv na pocet odchovanvych larev ostatnich druhu a
jak je témito interakcemi ovlivnéna vnitrodruhova agregace jejich larev? LiSi se
mira vnitrodruhové asresace larev mezi prirozenymi a experimentalnimi

podminkami?

Pocty jednotlivych typi mikrokosmia jsou pro vSechny druhy uvedeny v Tab.3 a pocty

,interak¢nich® mikrokosmu pro konkrétni druhové dvojice jsou uvedeny v Tab 4.

Pocet larev odchovanych v , s6lo* mikrokosmech se signifikantné nelisil oproti poctu
larev odchovanych v interakénich mikrokosmech (y>= 0,511, DF = 1, p=0,475) (Obr.12, A).
V interak¢nich mikrokosmech se nicméné meénilo pomérové slozeni odchovanych larev

jednotlivych druht na zakladé miry vzajemnych negativnich vztaht (Obr.12, B-F).

Typ mikrokosmu mél marginalné signifikantni vliv na pocet odchovanych larev A.
rufipes na exkrement (y*= 5,751, DF =2, p=0,056). 4, rufipes mél oproti ,,s6l0“ mikrokosmtim
signifikantné méné larev v interakcich s druhem C. scrutator (Estimate =-0,481, SE = 0,201, z
= -2391, p = 0,017). Interakce s druhem B. rufa byla marginalné signifikantné negativni
(Estimate = -0,341, SE =0,189, z=-1,810, p = 0,070) (Obr.12, B).

Typ mikrokosmu mél signifikantni vliv na pocet odchovanych larev B. rufa na
exkrement (y*> = 18,742, DF = 2, p <0,001). Pro B. rufa byl signifikantné negativnim
kompetitorem pravé A. rufipes, v jehoz pfitomnosti se vyrazné snizil pocet odchovanych larev
prvniho druhu (Estimate = -1,137, SE = 0,330, z = -3,44, p <0,001). Naopak vliv druhu C.
scrutator na B. rufa byl nesignifikantni (Estimate = -0,116, SE = 0,359, z=-0,322, p = 0,747)
(Obr.12, C).

Typ mikrokosmu mél signifikantni vliv na pocet odchovanych larev C. scrutator na
exkrement (y*> = 14,376, DF = 3, p <0,002). Na druh C. scrutator byl prokazan signifikantné
negativni vliv druhu A. rufipes (Estimate = -1,849, SE = 0,709, z=-2,610, p = 0,009). Mnohem
siln€j§i negativni vztah byl nicméné prokazan s druhem 7. fossor, jehoz piitomnost vyrazné
snizila pocCet odchovanych larev od druhu C. scrutator (Estimate = -3,663, SE = 1,042, z = -
3,516, p <0,001). B. rufa mel na odchov druhu C. scrutator nesignifikantni, ale mirn€ negativni

vliv (Estimate = -1,061, SE = 0,712, z = -1,489, p = 0,137) (Obr.12, D).

Typ mikrokosmu mél signifikantni vliv na pocet odchovanych larev O. haemorrhoidalis

na exkrement (y* = 39,595, DF = 1, p <0,001). O. haemorrhoidalis mé&l dostateny pocet
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interakci pouze s druhem 7. fossor. Tato interakce pro O. haemorrhoidalis méla vyrazné
negativni vliv (Estimate = -4,865, SE = 0,773, z = -6,292, p <0,001). Odchov larev druhu O.

haemorrhoidalis v ptitomnosti 7. fossor se pohyboval na urovni nulovych hodnot (Obr.12, E).

Typ mikrokosmu nemél signifikantni vliv na pocet odchovanych larev 7. fossor na
exkrement (y*= 1.643, DF =2, p = 0,440). Pro druh 7. fossor tedy nebyl zjistén negativni vztah
v interakci s C. scrutator ani s O. haemorrhoidalis. Nicméné pocet larev od 7. fossor byl

v interakcich dokonce mirné€ vyssi (Obr.12, F).

Konkrétnich , interak¢énich® mikrokosmu pro ostatni druhy a dalsi kombinace druha

vySe diskutovanych bylo bohuzel pro analyzy pfili§ mélo.
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Obr.12: Vzajemny vliv druhovych dvojic na abundance larev v ,interakénich® mikrokosmech a
porovnani té¢chto abundanci s vysledky ze ,,s6lo” mikrokosmu pro jednotlivé druhy.

A) Rozdil abundanci larev v jednotlivych exkrementech mezi ,,s6lo* a , ,interakénim* mikrokosmem
napfi¢ vSemi druhy. B-F) Rozdily v poctu larev pro jednotlivé druhové dvojice. V jednotlivych
boxech jsou vyznaceny mediany. Abundance larev na exkrement (In) = pfirozeny logaritmus poctu
larev v exkrementu. Typ mikrokosmu = typ mikrokosmu. Solo = ,;s6lo* mikrokosmy. Interakce =
interakéni® mikrokosmy. Zkratky vSech zde uvedenych druhti jsou uvedeny v Tab.l. Svorky
signifikance: * = p <0,05, ** =p <0,01, *** =p <0,001.
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V ,s6lo“ mikrokosmech se larvy vSech 7 chovanych druhi signifikantné vnitrodruhové
agregovaly. Nejvyssich agregacnich indexti dosahovaly zejména A. ater a A. fimetarius, jejichz
mira agregace byla asi o 40 % vyS$Si, nez mira agregace tfetiho nejagregované€jsiho druhu 7
fossor. Téméf rovnomérnou distribuci mezi exkrementy vykazovaly larvy dvou druht, jednalo

se 0 A. rufipes a C. scrutator, jejichz agregacni indexy nepiesahly ani hodnotu Jx=0,07. (Tab.3).

V interak¢nich® mikrokosmech byly agrega¢ni indexy obecné vyssi. Jen druh 7. fossor
vykazoval asi 0 40 % niz§i miru agregace oproti agregaci v ,,s6l0“ mikrokosmech, a blizil se
tak k nahodné distribuci napfic ,,habitaty“. Naopak u druha C. scrutator a O. haemorrhoidalis
se agregovanost v ,interakcnich® mikrokosmech markantné zvysila. Vyjadieno v procentech,
agregacni index pro druh C. scrutator se zvysil o 2000 % a agregac¢ni index druhu O.
haemorrhoidalis dokonce 0 2650 %. U vSech druhi byl také urcen pozitivni vliv vnitrodruhové
agregace na koexistenci v ,,interak¢énich® mikrokosmech. Pro druh A. ater byly vytvoreny pouze

dva ,.interak¢ni“ mikrokosmy, a tak jsou vysledky z nich pouze orientacni (Tab.3).

V porovnani s agregaci v pfirozenych podminkach na pastving, byly agregacni indexy
ziskané z polo-laboratorni Casti prace obecné vyrazné nizsi. Zejména data ziskana ze ,,s6lo*
mikrokosma vedla k agrega¢nim indexim, které byly vSechny nizsi, nez ty vypocitané
z terénnich dat. Hodnoty agrega¢nich indexu vztazené k , interak¢nim* mikrokosmtm byly az
na jeden druh také vSechny vyrazné€ nizsi, oproti tém ziskanych z pfirozeného prostredi. Tim
jednim druhem, ktery narusil vSemi ostatnimi nastaveny vzorec, byl O. haemorrhoidalis, ktery
meél az extrémné vysokou miru vnitrodruhové agregace v , interak¢nich* mikrokosmech, ktera

presahovala i jeho agregovanost v pifirozeném prostredi (Tab.3).
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Tab.3: Seznam druhu v polo-laboratornim experimentu.

Druh = rodové a druhové jméno brouka. Pocet larev celkem = pocet vSech odchovanych larev od
konkrétniho druhu béhem této ¢asti experimentu. Pocet larev solo = celkovy pocet larev dané¢ho druhu
odchovanych v , s6lo* mikrokosmech. Pocet s6lo mikro. = pocet ,.s6lo* mikrokosmu pro konkrétni druh.
Pocet larev inter. = celkovy pocet larev daného druhu odchovanych v ,interak¢nich® mikrokosmech.
Pocet inter. mikro. = pocet ,.interakénich* mikrokosmii ve kterych byl konkrétni druh. J; Sélo = hodnota
agregacniho indexu (pravdépodobnost toho, ze se dany druh vyskytuje v agregaci) vypocitana pro
konkrétni druh z dat ziskanych ze ,s6lo* mikrokosmu. J, Interakce = hodnota agregacniho indexu
vypocitana pro konkrétni druh z dat ziskanych z . interakénich®™ mikrokosmii. (NS = nesignifikantni, *
=p<0,05, **=p<0,01, *** =p<0,001). 7, Interakce =hodnota indexu uréujiciho, zda ma vnitrodruhova
agregace pozitivni vliv na koexistenci druhuv _interakénim* mikrokosmu, druhy s 7, <1, oznadeny <.
Hnédym pismem je znacen nizky pocet interakénich mikrokosmu a vysledki z nich spocitanych pro
druh Agrilinu ater. Tyto vysledky jsou pouze orientacni.

Pocet |Pocet| Pocet |Pocet| Pocet
Druh larev |larev| sélo |larev| inter.
celkem | solo | mikro. | inter. | mikro.

Jx Jx Tx,y
Solo Interakce | Interakce

Agrilinus ater 810 632 8 178 2 0,424*** | () 581*** 0,309«
Aphodius 545 | 419 | 5 126 | 5 |0461%*¢ | 0,555%%* | 02954
fimetarius

Acrossus rufipes 1022 | 218 6 804 | 32 0,041* | 0,169*** | 0,4204
Bodilopsis rufa 4260 | 1252 8 3008 33 0,245%** | (,832%** 0,535«
Coprimorphus 606 | 203 | 6 | 403 | 28 | 0.064%* | 1308*** | 0,325«
scrutator

Teuchestes fossor 504 91 4 413 17 ]0,269%%*% | 0,105%** | 0,2554
Otophorus 141 | 125 | 4 16 14 [0,219%*x | 5781%** [ 0.45]4
haemorrhoidalis
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Celkem bylo vytvoreno 25 kombinaci ,interakcénich® mikrokosmt. V disledku
nedostatku jedincti od druht zrlznych sezonnich skupin vjedné chvili, bylo u vétsiny
interak¢nich® mikrokosmi nemozné vytvorit vice nez 1-2 opakovani téze interakce. Po
odfiltrovani dat ziskanych ztéchto ojedinélych interakci zbylo 10 kombinaci, z nichz byla

ziskana data z vice nez 3 _ interak¢énich® mikrokosmu (Tab.4).
2

Dvou nejvysSich agregacnich indext ze vSech testovanych kombinaci dosahuje C.
scrutator. Nejvy$§si vnitrodruhovou agregaci vykazuje tento druh v interakci s A. rufipes. Mira
této agregace vice nez trojnasobné presahuje vnitrodruhovou agregaci tohoto druhu v
ptitomnosti druhu B. rufa, ktera je zaroven druhou nejvySsi mirou agregace ze vSech

signifikantnich hodnot (Tab.4).

Strednich hodnot agregac¢niho indexu dosahoval druh B. rufa. Ten také vykazoval vyssi
miru vnitrodruhové agregace v pfitomnosti druhu 4. rufipes. O malo mensi agregacni index

vychazel pro tento druh pfi interakci s C. scrutator (Tab.4).

Agregacni indexy pro A. rufipes patfily k nejniz§im pozorovanym hodnotam. Kdy
v ptitomnosti druhu C. scrutator byla agregace mirn€ vys$si, nez v ptitomnosti druhu B. rufa

(Tab.4).

Zdaleka nejnizsi vnitrodruhovou agregaci vykazoval druh 7. fossor. SpiSe, nez o
agregaci se jednalo o nahodnou distribuci, nebot’ agregacni index pro tento druh byl mensi nez

0,1 (Tab.4).

Ostatni agregacni indexy pro zbylé mozné interakce nebyly signifikantni. Kromé toho,
pocty odchovanych larev C. scrutator a O. haemorrhoidalis v interakcich s 1. fossor, byly tak

nizké, ze z nich agregacni indexy nebylo mozné vypocitat (Tab.4).

Pro vSechny druhy jejichz hodnota agregacniho indexu byla signifikantni vyslo, zZe tato
jejich  vnitrodruhova agregace napomaha koexistenci téchto druhti v konkrétnich

mezidruhovych interakcich (Tab.4).
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Tab.4: Interakce konkrétnich druhovych dvojic v polo-laboratornim experimentu.

Druh = rodové a druhové jméno brouka. Interakéni druh = druh, ktery se nachazel v interakci se
sledovanym druhem. Pocet larev = pocet odchovanych larev od sledované¢ho druhu béhem této Casti
experimentu. Pocet inter. mikro. = pocet ,.interakénich™ mikrokosmiu ve kterych byl sledovany druh. J;
= hodnota agregacniho indexu (pravdépodobnost toho, Ze se dany druh vyskytuje v agregaci), (NS =
nesignifikantni, * = p <0,05, ** = p <0,01, *** = p <0,001). T}, = hodnota indexu uréujiciho, zda ma
vnitrodruhova agregace pozitivni vliv na koexistenci druhu ve spoleéenstvu, druhy s 7y, <1, oznadeny <.

Pocet Pocet
Druh Interakéni druh inter. Jx T.,
larev . >
mikro.
Acrossus rufipes Bodilopsis rufa 495 19 0,145%** 0,571
Acrossus rufipes Scori 7;;’;100]? fis 307 13 0,205%%** 0,1654
Bodilopsis rufa Acrossus rufipes 1223 19 0.496%** 0,746 4
Bodilopsis rufa Coprimorphus 1771 11 0.347%*% 1 0 4084
scrutator
Coprimorphus scrutator | Acrossus rufipes 183 13 1,705%** 0,3714
Coprimorphus scrutator | Bodilopsis rufa 214 11 0,540%** 04674
; Nespocitatelny
Coprimorphus scrutator | Teuchestes fossor 6 4 index -
Teuchestes fossor Coprimorphus 101 4 0,029 NS -
scrutator
Otophorus
Teuchestes fossor L 234 10 0,004 0,051
haemorrhoidalis
Otophorus Nespocitatelny
haemorrhoidalis Teuchestes fossor 2 10 index -
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4.3, Shrnuti vysledku z hlediska moznych mezidruhovych interakci larev a jejich reseni.

Prevaznou vét§inu mezidruhovych interakci z pohledu larev fesi sezonalita. Konkrétné se jedna

o 16 z 21 moznych interakci (Tab.5). Zbylé potencialni mezidruhové interakce mohou byt

vyfeSeny prostorovou segregaci. V takovém piipadé 2 z5 téchto interakci muze fesit

kombinace rozdilnych preferenci pro objem a oslunéni exkrementd ve kterych se larvy vyvijeji.

Zbylé tfi vztahy by mohly byt alespon CasteCné vyreSeny dalSim prostorové segregacnim

mechanismem, kterym je vnitrodruhova agregace (Tab.5). Agregovanost v ramci druhu byla

také prokazana i v ramci ostatnich mezidruhovych interakci, kde by v kombinaci s ostatnimi

segregacnimi prvky také mohla plnit funkci mechanismu usnadiujici druhovou koexistenci.

Tab.S: Shrnuti veSkerych potencidlnich larvalnich interakci a jejich moZna eliminace.
Druh = zkratka druhu vytvorena zkracenim rodového a druhového jména. Zkratky k pfislusnym druhiim
jsou uvedené¢ v Tab.1. Barevné znaceni: zelena = jasn¢ vyfeSeny vztah, oranzova = pravdépodobné
feSeni vztahu, modra = mozné feSeni vztahu.

Druh A.ater A.fim T.foss O.haem A.rufi C.scru B.rufa
A.ater
A.fim Agregace
T.foss Sezoéna Sezoéna
O.haem Sezoéna Sezona Agr§gace
Objem?
A.rufi Sezbéna Sezona Sezbéna Sezbéna
C.scru Sezona Sezona Sezona Sezona Oslugenost
Objem
B.rufa Sezbéna Sezona Sezona Sezbéna Agr§gace Oslugenost
Objem? Objem
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4.4. Jaky je vliv Zizal na pocet odchovanych larev a jejich vnitrodruhovou agregaci u
dvou druhu (Acrsus rufipes, Bodilopsis rufa) temperatnich obvvacu z podcéeledi

Aphodiinae?

Pocet odchovanych larev zjednoho exkrementu se signifikantné liS§il mezi mikrokosmy
s piitomnosti Zizal a bez nich (y>= 11,852, DF = 1, p <0,001). Pfitomnost zizal v mikrokosmu
m¢éla na pocet odchovanych broucich larev signifikantné negativni vliv (Estimate =-0,761, SE

=021, z=-3,443, p <0,001) (Obr.13).

Typ mikrokosmu mél i1 zde signifikantni vliv na pocet odchovanych larev z
jednoho exkrementu napii¢ v8emi daty (y* = 11,446, DF = 3, p = 0,010). Pfitomnost Zizal
signifikantné vedla k niz§Simu poctu larev na exkrement odchovanych v solo+zizaly*
mikrokosmech oproti klasickym ,s6lo” mikrokosmum bez zizal (Estimate = -0,782, SE =

0,289, z = -2,705, p = 0,037) (Obr.14).

V interak¢nich+zizaly“ mikrokosmech doslo k signifikantnimu snizeni poctu larev na
exkrementt v porovnani s klasickymi ,,s6lo* mikrokosmy (Estimate = -0,868, SE = 0,326, z =
-2,659, p = 0,038). Vysledny pocet larev na exkrement z téchto ,interakcnich+zizaly*
mikrokosmt byl tedy nizs§i, nez pocet larev na exkrement z jakéhokoliv jiného typu

mikrokosmu (Obr.14).

Rozdil mezi ,,s6lo+zizaly” mikrokosmy a klasickymi interakénimi“ mikrokosmy byl
pouze marginalné signifikantni (Estimate = 0,647, SE = 0,277, z= 2,342, p = 0,087), stejné tak
1 rozdil mezi klasickymi , interakénimi* a interak¢nimi+zizaly” mikrokosmy (Estimate = -

0,733, SE=0,315, z= -2,326, p = 0,089) (Obr. 14).

Typ mikrokosmu meél signifikantni vliv 1 na poc€et odchovanych larev z jednoho
exkrementu u druhu 4. rufipes (y* = 24,497, DF =3, p <0,001). Pro A. rufipes méla piitomnost
zizal v ,s6lotzizaly* mikrokosmech signifikantn€ negativni vliv, vedoucim k niz§imu poctu
odchovanych larev z jednoho exkrementu oproti mnozstvi larev odchovanych na exkrement v
klasickych ,,s6lo* mikrokosmech (Estimate = -0,740, SE = 0,262, z = - 2,822, p = 0,023).
Zaroven bylo prokazano, ze v exkrementech z interakCnich+zizaly” mikrokosmi bylo
vysledné mnozstvi odchovanych larev niz§i, nez v exkrementech z klasickych , interak¢énich®

mikrokosmu (Estimate = -0,747, SE = 0,202, z = -3,69, p <0,002). Neni tedy prekvapujici, ze

53



rokazan i signifikantni rozdil mezi klasickymi , s6lo“ a , interak¢énimi+zizaly* mikrokosm
byl prok fikant dil kl ,,80l0 a , interak +zizaly* mikrokosmy

(Estimate = -1,075, SE = 0,232, z = -4,640, p = <0,001) (Obr.15, A).

Iu B. rufa mé&l typ mikrokosmu signifikantni vliv na po€et odchovanych larev na jeden
exkrement (y*= 12,894, DF = 3, p = 0,005). Na pocet odchovanych larev B. rufa z jednoho
exkrementu v ,,s6lo“ mikrokosmech neméla interakce s zizalami signifikantni efekt (Estimate
=-0,748, SE=10,482, z=-1,551, p=0,398). Interakce se samotnym brou¢im kompetitorem 4.
rufipes byla marginalné signifikantni (Estimate = -0,839, SE = 0,331, z = -2,533, p = 0,053).
Pritomnost zizal v ,interakénim+zizaly“ mikrokosmu s obéma druhy broukt vedla u druhu B.
rufa, k signifikantné nizsimu poctu larev na exkrement nez u klasickych ,,s6lo* mikrokosmu

(Estimate = -1,556, SE = 0,452, z=-3,441, p = 0,003) (Obr.15, B).

Larvy celkem

A

Abundance larev na exkrement (In)

Bez zizal Zizaly
Typ mikrokosmu

Obr.13: Vliv Zizal na pocet larev napfi¢ viemi mikrokosmy.

V jednotlivych boxech jsou vyzna¢eny mediany. Abundance larev na exkrement (In) = prirozeny
logaritmus poctu larev v exkrementu. Typ mikrokosmu = typ mikrokosmu. Bez zizal (faktorialni
proménna) = viechny mikrokosmy, do kterych nebyly pfidany zizaly. Zizaly (faktorialni promé&nna)
= vSechny mikrokosmy, do kterych byly pfidany zizaly. Zkratky vSech zde uvedenych druht jsou
uvedeny v Tab.1. Svorky signifikance: * = p <0,05, ** =p <0,01, *** =p <0,001.
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Larvy celkem

.

Abundance na exkrement (In)
[\ ]

Solo Solo Oba druhy Oba druhy
+ Zizaly + Zizaly
Typ mikrokosmu

Obr.14: Vliv zizal na pocet larev v jednotlivych typech mikrokosmu napfi¢ vSemi daty.

V jednotlivych boxech jsou vyznaceny mediany. Abundance larev na exkrement (In) = pfirozeny
logaritmus poctu larev v exkrementu. Typ mikrokosmu. Solo =, s6lo* mikrokosmy bez zizal. Solo
+ zizaly = ,,s6lo* mikrokosmy s pfidanymi zizalami. Oba druhy = , interakéni® mikrokosmy pro A.
rufipes + B. rufa. Oba druhy + Zizaly = ,interakéni* mikrokosmy pro A. rufipes + B. rufa s pfidanymi
zizalami. Zkratky vSech zde uvedenych druhi jsou uvedeny v Tab.1. Svorky signifikance: * = p
<0,05, ** =p <0,01, *** =p <0,001.
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A) Acrossus rufipes B) Bodilopsis rufa
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+ Zizaly + Zizaly + Zizaly + Zizaly
Typ mikrokosmu Typ mikrokosmu

Obr.15: Vliv zizal na pocet larev v jednotlivych typech mikrokosmu pro kazdy ze dvou
pozorovanych druhi zv1ast’.

A) Diagram pro druh Acrossus rufipes. B) Diagram pro druh Bodilopsis rufa. V jednotlivych boxech
jsou vyznaceny mediany. Abundance larev na exkrement (In) = pfirozeny logaritmus poctu larev
v exkrementu. Typ mikrokosmu = Solo = ,s6lo” mikrokosmy bez Zzizal. Solo + zizaly = ,,s6lo*
mikrokosmy s pfidanymi zizalami. Oba druhy = , interakéni* mikrokosmy pro A. rufipes + B. rufa.
Oba druhy + zZizaly =, interakcni® mikrokosmy pro A. rufipes + B. rufa s pfidanymi zizalami. Svorky
signifikance: * = p <0,05, ** =p <0,01, *** =p <0,001.
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A. rufipes vykazoval vy$§i miru vnitrodruhové agregace v pfitomnosti zizal. V
,,s0lotzizaly* mikrokosmech tento druh dosahl vyssi hodnoty agrega¢niho indexu nez v obou
typech mikrokosmt bez zizal (Tab.3, Tab.4, Tab.6). V interak¢nich+zizaly” mikrokosmech
s obéma typy kompetitort, tedy s druhem B. rufa a s zizalami, dosahl A. rufipes nejvyssiho

agregacni indexu (Tab.6).

Naopak u B. rufa byly agrega¢ni indexy pii interakcich s zizalami niz§i nez v ptipadé
obou typti mikrokosmu bez zizal (Tab.3, Tab.4, Tab.6). V piipadé ,,so6lo+zizaly” mikrokosmu
se mira vnitrodruhové agregace vyrazné neliSila oproti klasikcym , s6lo” mikrokosmum. V
Hinterak¢énich+zizaly“ mikrokosmech s obéma typy kompetitort, s 4. rufipes a s zizalami, byla
mira agregace vyssi nez v klasickych ,,s6lo®. Nicméné tato vyssi hodnota agregacniho indexu
v pfitomnosti dvou typl kompetitort, ve formé A. rufipes a zizal, nedosahovala hodnot

z klasickych ,,interak¢nich® mikrokosmu (Tab.3, Tab.4, Tab.6).

U obou druht byl prokazan pozitivni vliv jejich vnitrodruhové agregace na koexistenci
v ,,interakénich+zizaly“ mikrokosmech (Tab.6). Nicméné pii vypoctu indexu 7%y, nebyly zizaly

zahrnuty do vytvoreni ,,superdruhu®, a tak jsou vysledky tohoto indexu spiSe orientacni.

Tab.6: Vliv zizal na dva druhy brouki z podceledi Aphodiinae (4. rufipes a B. rufa).

Druh = rodové a druhové jméno brouka. Inter. druh = Interakéni druh = druh, ktery se nachazel
v interakei se sledovanym druhem. Pocet larev celkem = pocet vSech odchovanych larev od sledovaného
druhu béhem této ¢asti experimentu. Pocéet sdlo+z mikro. = pocet ,,s6lo” mikrokosmu ve kterych byl
sledovany druh a byly obohaceny o zizaly. Pocet inter.+Z mikro. = pocet ,.interakénich® mikrokosmii ve
kterych byl sledovany druh a byly obohaceny zizaly. Pocet zizal start = pocet zizal vstupujici do
mikrokosmu na pocatku experimentu. Pocet zizal konec = pocet zizal vybrany z mikrokosmu na konci
experimentu. Jx = hodnota agregac¢niho indexu (pravdépodobnost toho, Ze se dany druh vyskytuje v
agregaci), (NS = nesignifikantni, * = p <0,05, ** =p <0,01, *** = p <0,001). 7, = hodnota indexu
urcujiciho, zda ma vnitrodruhova agregace pozitivni vliv na koexistenci druhuve spolecenstvu, pokud je
T, <1, tak ano — oznaceno .

Inter Pocet | Pocet Pocet | Pocet | Pocet
Druh druh. larev | solo+Z | inter.+Zz | Zizal | zizal Jx T,
celkem | mikro. | mikro. | start | konec

Acrosus - 52 3 - 6 6 | 0,327%%x -
rufipes
Acrosus Bodilopsis 62 ) 5 6 6 0.384%%* | 0,782
rufipes rufa
Bodilopsis 282 4 - 6 6 | 0,205%** -
rufa
Bodilopsis Acrosus 157 ) 5 6 6 0.293%%* | 0.7304
rufa rufipes
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5. Diskuse

Tato prace byla provedena tak, aby maximalné prozkoumala mezidruhové interakce a
koexistencni mechanismy, které se vyskytuji ve spoleCenstvu nejbéznéjsich temperatnich
obyvacu z podcCeledi Aphodiinae. I presto, ze se experiment tykal z velké Casti dospélych
broukd, stfedobodem této prace byly jejich larvy. Pravé ty by mohly byt vysvétlenim toho,
jakym zptisobem jsou populace temperatnich koprofagnich brouki omezovany (Holter 1979(a);
Gittings & Giller 1997; Finn & Gittins 2003). Proto jsem se zaméfil na sestaveni soubord
moznych segregaci, které by mély umoznovat souziti spoleCenstva béznych temperatnich
obyvaci. Prozkoumal jsem miru mezidruhové kompetice mezi jednotlivymi druhy a

v neposledni fad€, potencidlni kompetici s zizalami.

Nejvyznamnéjsim faktorem pro segregaci larev obyvaci ve spoleCenstvu bylo déleni
v sezong, nasledované preferenci pro oslunénost exkrementl a, v malé mife, segregace druht
dle jejich preference pro rozdilny objem exkrementi. Nad ramec tohoto d€leni nik by méla
vyznamné k prezivani druhti ve spoleCenstvu pfispivat vnitrodruhova agregace jejich larev,

ktera se dynamicky méni v pfitomnosti kompetice.

Vliv sezony na spolecenstvo dospélcu a larev temperatnich obyvacu podceledi Aphodiinae
Dospélci

Dospéli brouci se vyskytovali na pastviné od pocatku (16.4.) az do konce (8.10.) experimentu.
Tento obecny vysledek se shoduje se zavéry drivéjsich praci, které byly také zaméfeny na
vétsinu mnou sledovanych druht, a které mapovaly sezonni trendy predevsim dospélct (Holter
1982; Gittings & Giller 1997; Sladeceket al. 2013), ale 1 larev (Gittings & Giller 1997). Na
rozdil od ptfedchozich praci, primarné ze studijni lokality (Sladecek et al. 2013; Sladecek et al.
2017), dospélci obyvact dosahli nejvyssi abundance na exkrement skoro uprostied sezony
(konec Cervna — zacatek Cervence). Tento rozdil byl pravdépodobné zapficinén simultannim
vyskytem s poslednimi jedinci jarnich druht (4. ater), vrcholem abundance letnich druht (7
Jossor, O. haemorrhoidalis) a vyskytem prvnich jedinct podzimnich druhti (4. rufipes, B. rufa,
C. scrutator). Je také nutno poznamenat, ze opacny sezonni trend (U — distribuce abundance

obyvacu v sezon€) byl v predchozich pracich (Sladecek et al. 2013; Sladecek et al. 2017)
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pravdépodobné ovlivnén zapocCitanim koprofagnich drab¢ika (Staphylinidae: Oxytelinae).
Dalsi rozdily v sezonalité dospé€lct oproti predchozim pracim jsou viditelné, kdyz se zaméfime

na jednotlivé druhy.

Béhem mého experimentu koncila doba aktivity A. ater (druh rané jarni) zacatkem
kvétna, zatimco v pracich (Landin 1961; Holter 1982; Gittings & Giller 1997) az v ¢ervenci.
Dalsi druhy se v ramci sezonality 1iSi mirng&i. Aktivita 7. fossor (druh rané letni) v mém
experimentu zapocala pfiblizn€ o 14 dni pozdéji a o stejny Cas se zaroven prodlouzila oproti
vysledku z prace Gittings & Giller (1997). Podobny trend vykazuji i dalsi druhy jako naptiklad
A. rufipes (druh pozdné letni/ran€ podzimni). B. rufa (druh pozdné€ letni/rané podzimni)
aktivoval v moji praci dokonce dfive a byl k nalezeni 1 pfi posledni sbéru, coz bylo o 14 dni
pozdéji nez v pracich (Holter 1982; Gittings & Giller 1997). Dalsim vysvétlenim odchylek
v sezonnich trendech mize byt proménlivost sezonniho vyskytu jednotlivych druhti. Béhem tii
let mapovani sezonality se pocatek aktivity druhu 4. rufipes posunul asi o 1,5 mésice k zacatku
sezOny, nicméné ostatni druhy tento trend nekopirovaly (Gittings & Giller 1997). Tyto odchylky
ve vysledcich bych pfisuzoval rozdilnému klimatu mezi studovanymi plochami. V Ceské
republice je klima vnitrozemské (a tudiz s vétSimi extrémy teplot), zatimco na Svédském
ostrove Faro (Landin 1961), v Dansku (Holter 1982) a v Irsku (Gittings & Giller 1997) je klima

oceanskeé (a tudiz s mensimi extrémy teplot).

V mé praci se mi nepodafilo fadné podchytit jeden z béznych druhd, a to M. prodromus.
Podle (Landin 1961; Gittings & Giller 1997) se imaga M. prodromus vyskytuji brzy z jara, kdy
se pafi a hnizdi a druha generace se objevuje znovu na podzim, kdy se imaga pouze vykrmuyji,
ale nepafi. Terénni sbéry v moji praci nejspi§ zacaly pfili§ pozdé (z hlediska abundance tohoto
druhu) a koncily pfili§ brzy, jelikoz pti podzimnich sbérech, na rozdil od téch jarnich, nebyly

nalezeni témér zadni jedinci M. prodromus.

Larvy

Larvy obyvacu jsem na pastviné detekoval az od zacatku Cervna (10.6.), coz je v rozporu s
(Gittings & Giller 1997), kteti v Irsku detekovali prvni larvy uz béhem dubna (4. ater). Tento
rozpor je pravdépodobné zapiicinén metodikou, kdy jsem cilen¢ hledal larvy v L3 stadiu (kvali
spolehlivé determinaci), a tudiz nezapocital larvy v L1 a L2 stadiu, které se mohly vyskytovat
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na lokalité uz dfive (kvéten). I pfes tento drobny nezdar v§ak ma data pfinasi dulezité informace

o sezonalité larev obyvact, predevsim diky vzacnosti studii na téchto larvach (Finn 2003).

Na rozdil od dospélct, ktefi se v ramci sezony znacné piekryvaji, druhova vymeéna larev
probihala, taktka, skokové béhem 14dennich sbérti. Toto je pochopitelné, jelikoz primarni
kompetici obyvact lze ocekavat v ramci larvalniho stadia (Holter 1979(a); Gittings & Giller
1997; Finn & Gittins 2003), a tak dava smysl, ze druhova vymeéna bude nejmarkantnéj§i u
larvélnich stadii. Sezonalita se diky skoro striktnimu sezonnimu déleni larev na 3 skupiny po
2-3 druzich projevila jako nejvyznamnéjsi faktor pro déleni nik mezi obyvaci podceledi
Aphodiinae. Z celkovych 21 potencialnich kompeti¢nich interakci vysvétlila 16, coz je 76 %.
Tento vysledek je v rozporu s predchozimi pracemi (Sladecek et al. 2013; Zitek 2016), které u
obyvacu predpokladaly spiSe d€leni v ramci preference pro velikost . habitatu“ (Zitek 2016) ¢i
segragci na urovni mensich sezonnich mikrooptim (Sladecek et al. 2013). Nutno dodat, ze tyto
prace byly zaméfené pouze na dospélce, ktefi se sezonn€ svym vyskytem znatelné prekryvaji,

jak je patrné z mych vysledku.

Abundance larev v sezoné meéla v mé praci U distribuci s minimem okolo pfelomu
cervence/srpna. Tento trend by odpovidal vyméné mezi ran€ letnimi druhy (7. fossor, O.
haemorrhoidalis) a pozdné letnimi druhy (4. rufi, B. rufa). Ac¢koliv Lee & Wall (2006) zmifiuji,
ze larvy obyvacu z podceledi Aphodiinae vykazuji trend zvysujici-se abundance od 1éta do
podzimu, nepopisuji sezonni dynamiku larev dostatecné, nebot je jejich prace zameétena jinym

smeérem.

Trendy larev jednotlivych druhii obyvaca prezentuje doted’ pouze jedna studie (Gittings
& Giller 1997). Tato prace méla podobnou terénni metodiku, jako mél mu; experiment, kdy
byli sbirani dospélci i larvy simultanné, a tak dobfe zmapovala trend nékolika druht v obou
aktivnich zivotnich stadiich. Prvni spolecCnou véci jest, ze ani v jedné praci nebyly v terénu
nalezeny larvy druhu M. prodromus. Gittings & Giller (1997) experimentalné potvrdili, ze larvy
tohoto druhu se vyvijeji mimo exkrementy, ¢imz vyvratili néktera diivéjsi tvrzeni (Landin
1961). Vyvoj M. prodromus probiha zejména v tlejici vegetaci, ale larvy se mohou vyskytovat
i v pudé€ u korent rostlin (Gittings & Giller 1997). Duvod, vysvétlyjici, pro¢ tomu tak maze
byt, budu popisovat v pozd¢jsi Casti diskuse zabyvajici-se kompetici mezi brouky a zizalami.
Dal§im spolecnym zji§ténim s praci Gittings & Giller (1997) je potvrzeny predpoklad toho, ze
se larvy vyskytuji na pastvin€ s mirnym zpozdénim oproti dospélcim. V obou pracich je doba
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mezi vyskytem imag a larev vétSiny druhd pfiblizn€ jeden mésic. Nicméné jsou zde opét
k diskusi dil¢i rozdily mezi druhy. Zejména pak A. ater je opét spornym bodem. Larvy od 4.
ater v moji praci byly k nalezeni pouze v mésici Cervnu, naproti tomu Gittings & Giller (1997)
sbiraly larvy tohoto druhu od konce dubna do konce Cervence, coz je markantni rozdil v jejich
sezonnim vyskytu. Dalsi odchylkou tohoto druhu v praci Gittings & Giller (1997) je, Ze se larvy
zaCinaji objevovat témér okamzit€ po dospelcich, coz ale mize davat smysl v kontextu prace
Hirschberger (1999), ktera zjistila, ze samice A. ater jsou schopny zacit klast jen par dni po
zapoceti jejich aktivity. I larvy druhu A. fimetarius se v mé praci na pastviné vyskytovaly
s vyraznym zpozdénim oproti praci Gittings & Giller (1997), zatimco konec jejich vyskytu se
relativné shoduje. Ostatni druhy vykazuji od vysledka srovnavané prace shodny odstup ve
vyskytu larev, a to pfiblizné jeden mésic. Vysvétleni téchto odchylek muze byt hned nékolik.
Stejné jako v predchozim bodé, 1 zde mohlo hrat roli rozdilné klima. Vyraznéjsim faktorem
nicméné bude nejspis to, ze jsem v mé praci sbiral larvy az ve tietim instaru z divodu jist€jsi
determinace. Gittings & Giller (1997) nespecifikuji jaky larvalni instar upfednostiiovali, takze
pokud sbiraly mladsi larvy nez ja, mohla zde vzniknout mési¢ni odchylka, ktera by odpovidala
dobé, nez se larva dostane do tietiho instaru (Landin 1961; Holter 1979(a); Gittings & Giller
1997; Vitner 1998).

Vliv preference pro riuzny objem exkrementu
Segregace na zakladé objemu exkrementu
Dospélci

Ve vysledcich mé prace vySel objem exkrementu jako nejméné vyrazny, az nesignifikantni,
prediktor celkové abundance a prostorové segregace jednotlivych druhti v dospélém stadiu.
Tento vysledek je nicméné v rozporu s vysledky jinych praci (Finn & Giller 2000; Hutton &
Giller 2004; Zitek 2016). VSechny tyto prace totiz odhalily pozitivni korelaci mezi objemem
exkrementl a mirou abundance dospélci z podCeledi Aphodiinae. Zaroven tyto studie
prezentuji preference dospé€lct pro urcité objemy exkrementd. K tomuto rozporu mohlo dojit
kvuli pouzité metodice vybéri exkrementd s 3 a vice jedinci, pfiCemz tento postup favorizoval

veétsi exkrementy, a tak se do mého datasetu dostalo jen omezené mnozstvi menS$ich
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exkrementu, které by zduraznily vztah mezi abundanci broukii a objemem exkrementu podobné

jako v predchozich pracich (Finn & Giller 2000; Zitek 2016).

Larvy

Vliv objemu exkrementu na abundanci larev obyvacu byl v mé praci také nesignifikantni.
Stejné jako v predchozim pripadé, tak 1 u larev jsou k dohledani prace, které odporuji tomuto
vysledku (Gittings 1994; Finn & Giller 2000). V pfipadé larev byl v praci Finn & Giller (2000)
potvrzen pifimy vztah mezi objemem exkrementu a abundanci larev. Divod pro tento rozdil
muze byt vySe zminéna metodicka preference pro vétsi exkrementy v mé praci. Tento rozdil Ize
ale také vysvétlit tak, ze v praci Finn & Giller (2000) byl méfen objem exkrementti na pocatku
experimentu, zatimco abundance larev az s odstupem &asu, pii samotném sbéru. Cili, v mé praci
operuji s objemem piitomnym ve chvili sbéru larev, zatimco Finn & Giller (2000) s objemem
ptvodniho Cerstvého exkrementu. Vztah mezi abundanci larev a objemem exkrementu mohl
tedy byt zkreslen v mé praci diky vysychani a spotfebovavani hmoty ze strany larev, ale i
dalsich koprofagt — napfiklad zizal (Landin 1961; Holter1979(b); Gittings1994; Hirschberger
& Degro 1996; Finn & Giller 2000).

Preference pro objem exkrementu se ukézala jako druhy vyznamny faktor pro eliminaci
kompetice mezi larvami obyvact. Hlavni pfinos je oddéleni C. scrutator od A. rufipes a B. rufa,
v ramci ran€ podzimnich druhti. Kromé toho jevi potencial pro oddéleni larev ran€ letnich druht
1. fossor + O. haemorrhoidalis, a rané podzimnich druhQi 4. rufipes + B. rufa, ktefi v ramci
téchto dvojic maji, pravdépodobné sva mikrooptima na gradientu objemu exkrementu. Timto
by mé vysledky souhlasily se Zitek (2016), kde preference pro velikost exkrementu oddélovaly,

v pripadé té studie dospélce, druhy vyskytujici se spolu v sezoné ¢i sukcesi.

Nejsem si védom zadné prace, ktera by se zabyvala segregaci larev jednotlivych druha
v ramci rozdilnych objemu exkrementd, proto budu navrhovat interpretaci téchto vysledkt bez
jejich pfimého porovnavani s predchozimi pracemi. Larvy 7. fossor se obvykle nachazely
v menSich exkrementech, nez ve kterych byli nalézani dospélci. Tento poznatek bych odtivodnil
stejné€ jako zvySujici-se denzitu larev v exkrementech v praci Finn & Giller (2000). Samice
téchto druht mohly klast vejce do velkych exkrementd, které ov§em Casem ztratily na objemu

vlivem vysychani a aktivitou larev v nich (Landin 1961; Holter 1979(b); Gittings 1994; Finn &
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Giller 2000). Tomuto argumentu také nahrava, ze 7. fossor patti mezi vétsi druhy, a tak jeho
vyvoj trva déle a jeho larvy pii ném spotiebuji vice z potravniho zdroje, coz se muze odrazit na
jeho vétsi degradaci (Vitner 1998). Preference druhu O. haemorrhoidalis pro vyvoj v malych
exkrementech (mensich nez 7. fossor) se zjevné odrazi v distribuci dospélcti, ktefi se vyskytuji
v nejvetSich a v neymensich , habitatech® (osobni pozorovani). V nejmensich nejspi§ hnizdji,
zatimco v nejvétSich se pravdépodobné vykrmuji. Larvy A. rufipes byly spiSe v mensich
exkrementech, nez larvy B. rufa. A. rufipes se stejn€ jako 7. fossor fadi mezi vétsi druhy, a tak
zde mohla nastat podobna situace spojena s vyraznéjsi degradaci exkrementa v dasledku delsi
expozice pfirodnim vlivim a Cinnosti larev (Landin 1961; Holter 1979(b)). Naproti tomu B.
rufa se jednoznacné fadi k mensim druhtim, jejichz vyvoj by mél byt rychlejsi a nespotiebuji
pfi ném tolik potravniho materialu. Segregace dvojice jarnich druhli 4. ater a A. fimetarius na
gradientu objemu exkrementu je v mé praci skoro zanedbatelna (nizsi, nez jaké je potencialni

segregace dalSich druhovych dvojic).

Vliv oslunéni exkrementu
Dospélci

Abundance dospélct byly v mé praci vyssi v oslunénych exkrementech, coz souhlasi praci
Landin (1961). Zdivodnénim toho, pro¢ se vétSina dospélcti vyskytuje na slunci, mohou byt
mirné podminky s dostatkem zdroji. Pokud neni extrémni teplo a sucho, tak brouci nemaji
divod uprednostiovat stinné , habitaty”, pokud netrpi nedostatkem potravy. Tuto hypotézu
podporuji i pozorovani, kdy se ménil pomér broukd mezi oslunénymi a zastinénymi lokalitami
podle mistnich podminek (Landin 1961). Tomuto zdGvodnéni by mohlo nahravat, ze sbéry

béhem sezony byly obvykle provadény v dny s pfiznivymi meteorologickymi podminkami.

Dospélci jednotlivych druhti se na zaklad€ oslunéni a zastinéni rozdélili na dveé skupiny.
Prvni skupina sestavala z dvou podzimnich druht A. rufipes a B. rufa, dospélci obou té€chto
druht vykazovali preference pro vyskyt v zastinénych , habitatech. Druhou skupinu tvoril
zbytek druhti, z nichz zejména 7. fossor a O. haemorrhoidalis upiednostiovaly oslunéné
,habitaty*. Stinomilné druhy A.rufipes a B.rufa jsou nocni a maji nizkou odolnost proti
extrémnim teplotdm ve srovnani s ostatnimi sledovanymi druhy (Landin 1961; osobni sdéleni

Skolitele). Obé tyto charakteristiky jsou ocividné uzce spjaty a vedou k osidlovani zastinénych
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exkrementi hned z nékolika davodd. Prvnim, nejvice oCividnym, je vyhybani se prehrati.
Druhym, ponékud prekvapujicim davodem, by mohlo byt vyhybani se nizkym nocnim
teplotam. V obou ptipadech se jedna o podzimni druhy, které maji mit dolni teplotni hranici pro
aktivni pohyb 6,4 °C (4. rufipes) respektive 8,3 °C (B. rufa), coz jsou pomérne vysoké teploty
ajak jiz bylo zminéno, v zastinénych mistech s vegetaci jsou no¢ni teploty vyssi (Landin 1961).
Krome toho, teplotni hranice pro rozmnozovani je logicky jesté vyssi (Landin 1961). Tretim
divodem by mohlo byt snazsi vyhledavani zastinénych exkrementt v noci. B€hem slune¢nych
dni se na kravskych exkrementech vytvaii krusta, ktera krom jiného omezuje unik plynt
z exkrementu (Landin 1961; Holter 1982; Finn & Giller 2000). Tyto plyny hraji z4sadni roli
v osidlovani trusu, jelikoz lakaji brouky 1 ostatni koprofaunu (Holter 1982; Penttilé et al. 2013).
Oba diskutované druhy jsou no¢ni a aktivuji kolem 19:00-21:00 (Landin 1961; Holter 1979(a)).
V této dobe je na vétsin€ oslunénych exkrementl vytvorena krusta omezujici vypafovani
volatilnich latek, naproti tomu trus ve stinu krustu nem4, a tak se z néj latky vypatuji vice
(Landin 1961; Sladecek et al. 2021). Na zakladé této logiky by nocni druhy mély snadnéji
osidlovat zastinéné exkrementy i v pifipadé€, Ze nejsou omezovany jinymi, zejména teplotnimi
faktory. Tento pfedpoklad podporuji i diivéjsi vysledky, kdy béhem slune¢nich dni no¢ni druhy
osidlovaly zastinéné exkrementy, zatimco kdyz bylo zatazeno a krusta na exkrementech se
nevytvarela, tak byly vSechny exkrementy osidlovany nocnimi brouky rovnomémé (Holter
1979(a)) Zbylé druhy, které v adultnim stadiu preferovaly oslunéna stanovisté se vyznacuji
vy$si odolnosti proti vysokym teplotam (osobni sdé€leni §kolitele) a denni aktivitou (Landin
1961), zejména dva druhy s nejvysS§i preferenci pro tyto ,habitaty“ — 1. fossor a O.

haemorrhoidalis.

Larvy

Vysledky analyz pro larvy v mé praci ukazaly, ze v zastinénych exkrementech se vyskytovalo
vetsi mnozstvi larev nez v exkrementech exponovanych sluneénimu zafeni a také, ze larvy
jednotlivych druhti obyvaji stejné oslunéné typy exkrementi jako jejich rodie. Oslunéni
v ramci spoleCenstva larev obyvacl fesi pouze vztahy mezi rané podzimnimi druhy C. scrutator

X A. rufipes a B. rufa.
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Pro larvélni stadia ma oslunénost mnohem vétsi vyznam nez pro dospélce. Larvy maji
minimalni disperzni schopnost a tak, na rozdil od dospélci nemohou migrovat v pfipadé
prehrati, nebo vyschnuti potravniho zdroje do stinu. Navic bylo prokazano, ze kvili tenci
kutikule rychleji ztraceji vodu v suchych podminkach, coz vede k niz§im poctim jedinct, ktefi
uspésne dokonci vyvoj (Landin 1961; Holter 1979(a); Vessby 2001). Vessby (2001) dale uvadi,
ze neéktefi brouci z podceledi Aphodiinae mohou dosahovat rozdilnych velikosti imag na
zakladé toho v jaké se vyvijeji teploté a vlhkosti. Tyto rozdily mohou ¢init az 60 %, kdy vyvoj
larev v idealnich podminkach vede k vétsim dospélcim (Lumaret 1975), coz mize mit

pozitivni vliv na jejich rozmnozovaci schopnosti (Hirschberger 1999).

V mych datech preferovali zastinéné exkrementy dospélci i larvy no€nich (Landin 1961)
druhtt A. rufipes a B. rufa. Kromé jiz zminéné teploty, zastinéni muaze u téchto druhl hrat
vyznamnou roli 1 v zalezitosti pfezimovani. 4. rufipes a B. rufa, oba tyto druhy pfezimuji ve
stadiu prepupy (Gittings & Giller 1997), které je méné rezistentni proti environmentalnim
stresum nez stadium imaga (Landin 1961). Jelikoz pfezimujicim broukim nesvédci, kdyz je
kolem nich pfili$ vlhka, az podmacena pida (Vessby & Wiktelius 2003), mize zastinéni chranit

prezimujici jedince té€chto druht pred destém, a tim promaceni pudy.

Naopak na slunci se opét vyskytovaly larvy dvou teplotné nejodolnéjsich druht 7. fossor
a O. haemorrhoidalis (osobni sdéleni Skolitele). Vyskyt larev 7. fossor v oslunénych
exkrementech, zdanlivé odporuje vysledkim prace Vessby (2001), ktera sama uvadi, ze 7.
fossor je druhem otevienych pastvin a vyskytuje se pfednostné na slunci i presto, ze stin by pro

tento druh mohl byt vyhodné&jsim.

Moje vysvétleni této skuteCnosti je takové, ze kdyz jsem pii terénnich Casti prace sbiral
larvy na oslunéné Casti pastviny, nachazely se zejména v exkrementech, kolem kterych byla
vyS$si vegetace ve formeé trav. Ty oslunéné exkrementy, kolem kterych byla trava spasena anebo
nerostla, obvykle neobsahovaly brouci larvy. Tvrdim, ze exkrementy, kolem kterych béhem
prvnich par tydnt vyroste vétsi mnozstvi trav, jsou vhodnéjsi pro vyvoj larev temperatnich
obyvacu z podceledi Aphodiinae, jelikoz jim tyto traviny poskytuji stin, ¢imz stabilizuji teplotni
1 vlhkostni vykyvy. Pravdivost tohoto tvrzeni by znamenala dva potencialni scénare toho, jakym
zpusobem funguji brouci vyvijejici se na slunci. Prvni moznosti by bylo to, Ze samice téchto
druht kladou vsSude a larvy v exkrementech, kolem kterych nevznikne zastinéni, jednoduse

zahynou anebo se zakukli dfive, coz vede k vySe popsanym nevyhodam (Holter 1979(a);
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Hirschberger 1999; Vessby 2001). Druhou variantou mize byt to, ze si samice ke kladeni cilené

vybiraji takové exkrementy, kolem kterych uz je vétsi vegetacni pokryv.

Dochazi k vnitrodruhové agregaci adulta / larev v terénu? Pokud ano, muze mit tato

agregace pozitivni vliv na koexistenci konkrétniho druhu ve spolecenstvu?
Dospélci

Vnitrodruhova agregace v pfirozenych exkrementech byla v mé praci odhalena u sedmi z osmi
sledovanych druhti v dospélém stadiu. Jedinym nesignifikantné€ agregovanym druhem byl M.
prodromus, ktery byl v datech v poctu pouze 21 kusti. Diivodem, proc¢ bylo posbirano tak malo
jedinct tohoto druhu je pravdépodobné pozdni zacatek a brzky konec mého experimentu. I kdyz
podle dat ostatnich praci mél byt tento druh béhem mého ptsobeni na pastviné ptitomen (Holter
1982; Gittings & Giller 1997, Sladeceket al. 2013). Nicméné, absence agregace by u tohoto
druhu davala smysl, jelikoz se jeho larvy vyvijeji mimo exkrementy, v pudé, a neni tudiz

vystaven kompetici v rdmci omezeného prostoru exkrementu (Gittings & Giller 1997).

U vsech ostatnich druhti, u kterych byla agregace signifikantni, byl potvrzen i pozitivni
efekt této agregace na koexistenci jednotlivych druhti ve spoleCenstvu. Jak jiz bylo dfive
zmifiovano, pfitomnost vnitrodruhové agregace byla v tomto experimentu o¢ekavana. Jiz diive
bylo dokazano, ze se jednotlivé druhy temperatnich obyvact agreguji, a tak mé vysledky v
zasade potvrdily zavéry diive provedenych praci (Palestrini et al. 1998; Hutton & Giller 2004;
Wall & Lee 2010).

V mych vysledcich se mira agrega¢niho indexu Jxv terénnich vzorcich pohybovala mezi
0,4 a 3,3, pficemz pramér té€chto indext byl 1,64. Tento vysledek je podobny vysledkim prace
Hutton & Giller (2004), kteti jako jedni z mala pocitali agregaci 1 pro pfirodni exkrementy. Ti
bohuzel sledovali pouze tifi druhy obyvacu z podCeledi Aphodiinae. Konkrétn€ se jednalo o
nasledujici druhy: 4. rufipes, B. rufa a A. fimetarius, kdy pouze u druhu A. rufipes byl potvrzen
pozitivni efekt této agregace na koexistenci. Zbylé dva druhy byly v této praci relativné malo
abundantni, 35 a 25 jedinct, coz mohlo ovlivnit vypocet vSech jejich agregacnich indext. Ve
vétsiné ostatnich praci, ale 1 v Hutton & Giller (2004) se pouzivaly uméle vytvorené —

standardizované kravské exkrementy, které mély konstantni objem 1 kvalitu. V takovychto
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habitatech se predpoklada i pozoruje nizsi mira vnitrodruhové agregace, ktera neni ovlivnéna

faktory velikosti a kvality zdroje (Hutton & Giller 2004).

To, ze se dospéli jedinci agreguji, je tedy nepochybné, nicméné mechanismy, diky
kterym k agregacim dochazi stale nejsou dostateCné objasnény. Zcela logickym vysvétlenim
agregace jedincav urCitych exkrementech jsou enviromentalni faktory, jako napfiklad objem,
kvalita a situovanost téchto zdroji (Hutton & Giller 2004). Agregacni tendence jsou nicméné
pozorovatelné 1 ve standardizovanych exkrementech, z ¢ehoz vypliva, ze brouci samotni, se na
svoji agregaci aktivné podileji. Existuje vicero navrhd, z nichz nékteré jsou podpofeny i
veédeckou praci (Palestrini et al. 1998; Kasper & Hirschberger 2005; Manning & Ford 2016).
Nejpravdépodobnéjsim vysvétlenim, které podporuji 1 néktera pozorovani, je agregace diky
feromonové komunikaci (Manning & Ford 2016). Existuji ale 1 navrhy komunikace akustické,
ktera se nicmén¢ zda byt u€inna pouze na velmi kratké vzdalenosti, a tak nema na agregacni
chovani broukli vyrazny efekt (Kasper & Hirschberger 2005). Jinym typem chemické
komunikace muze byt i zprostfedkovani agregacnich signalti diky plynim, jenz se uvolnuji
z exkrementd. Prvotni kolonizatofi mohou svou specifickou aktivitou upravovat pomér a mira
uvolniovani plynli, coz muze lakat ostatni piislusniky téhoz druhu, ale i druht ostatnich
(Palestrini et al. 1998; Penttild et al., 2013). Takovéto chovani v kombinaci s feromonovou
komunikaci by mohlo vést k rozlicnym typim signalt, jakymi by se pfislusnici koprofilnich
spoleCenstev mohli dorozumivat. Pro maximalni pochopeni agregaci téchto zivocichli by bylo
vhodné nadale studovat, jakymi faktory je agregac¢ni chovani podminéno a jakymi mechanismy

je zprosttedkovano.

Larvy

U larev byla prokazana vnitrodruhova agregace a zaroven i jeji pozitivni vliv na koexistenci ve
spoleCenstvech u vSech 7 sledovanych druht. Pro larvalni stadia jednotlivych druhli jsem, na
rozdil od dospélci, nedokazal najit Zadnou praci, ktera by feSila vnitrodruhovou agregaci
jedinca. Jedinou praci, ktera fesi agregaci larev je Wall & Lee (2010). V této praci vyslo, Ze se
larvy koprofagnich broukl, vcetné téch z podceledi Aphodiinae, signifikantné agreguji,

podobné jako v mé praci. Nicméng, autofi této prace nerozliSovali jednotlivé druhy larev, a
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navic pouzivali 1 jiny vypocet miry agregace, tudiz z hlediska porovnani s mymi vysledky je

tato prace pomérné nevhodna.

V kontextu mé prace jsou vysledky pro agregaci larev logické a potvrzuji ptuvodni
domnénky o tom, ze kompetice mezi temperatnimi obyvaci pravdépodobné probihd zejména
mezi larvalnimi stadii (Holter 1979(a); Gittings & Giller 1997; Finn & Gittins 2003). Agregacni
indexy larev jednotlivych druht dosahovaly jak jednotlive (0,56 — 4,07), tak pruméme (2,44)
vys§Sich hodnot nez indexy vypocitané pro dospélce. Tyto vysledky jsou logické, nejen
z koexisten¢niho thlu pohledu, ale i z toho ekologického. Temperatni obyvaci kladou vice
vajicek do jednoho exkrementu, jelikoz jsou exkrementy dostateCné velké, aby uzivily vice
larev (Landin 1961; Hirschberger 1999). Samice nékterych druhti, dokonce kladou vajicka
viceméné shlukovite, ¢cimz pfimo vytvareji agregace svych larev v exkrementech (Gittings &
Giller 1997). Nicméné pokud samice rozdilnych druht kladou vejce do riznych exkrementd,
pak toto chovani naplriuje princip agregacniho modelu koexistence, a vede tak k souziti druht

ve spoleCenstvu (Ives 1991; Chesson 1994; Chesson 2000(a,b)).

Agregace larev je tedy zcela podminéna tim, jaky exkrement si samice vybere
k hnizdéni. Ty si pak pfednostné vybiraji exkrementy, ve kterych se nevyskytuji jiné samice
(Manning & Ford 2016). Co ovSem neni jasné je to, zda maji samice 1 jina kritéria pro vyber
habitatu ke kladeni. Jak bylo difive v mé praci demonstrovano, existuje mnoho faktoru
ovlivilyjicich pfitomnost larev v exkrementech, nicméné neni jasné, zda se t€mito faktory fidi 1

samice pii jejich kladeni vajec.

Stejn€ jako v Casti, ktera se zabyvala oslunénim a zastinénim exkrementd, i zde si
dovolim polemizovat o tom, ze neni zcela jasné, zda samice kladou vejce do vSech
neobsazenych exkrementli nahodné, pficemz larvy v nevhodnych podminkach hynou,
popiipadé se jim zkracuje doba vyvoje, anebo si cilené vybiraji ty exkrementy, které svym
mikrooptimem vyhovuji vhodnym podminkam pro vyvoj jejich druhu. Vnitrodruhova agregace
larev je tedy bud’to pfimym vysledkem samici preference pro vhodné hnizdni habitaty, anebo
je dusledkem prezivani larev jen ve specifickych exkrementech. Tato otazka by mohla byt jasné
zodpovézena pii experimentu, ktery by mohl vychazet z mych vysledkii i pozorovani, a rozsifit

tak hranice védéni o biologii temperatnich koprofagnich broukd.
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Jaky vzdjemny vliv na sebe maji konkrétni druhové dvojice v ,interakénich*
mikrokosmech a jak je témito Kkonkrétnimi interakcemi ovlivnéna vnitrodruhova

agregace jednotlivych druhu?

Pocet larev na exkrement mezi ,,s6l0“ a ,.interak¢nimi“ mikrokosmy se v mé praci nelisil, z
cehoz lze obecné usoudit, ze objem exkrementu byl pravdépodobné limitnim faktorem
omezujicim abundanci odchovanych larev. Vztah mezi objemem exkrementu a poctem
nakladenych vajec byl jiz diive prokazan v experimentech, které fesily negativni vztah denzity
diive nakladenych vajec na ovipozi¢ni chovani samic (Holter 1979(a); Hirschberger 1998).
Existuji i pokusy, které se vénovaly vztahu mezi miniméalnim objemem exkrementu a mirou
prezivani larev, kdy bylo odhaleno, ze prostor, ktery larvy obyvajici exkrementy vyzaduji, je
veEtsi nez objem zkonzumované potravy, tudiz si vzajemné konkuruji pfedev§im o obyvatelnou
Cast zdroju. Tyto pokusy nicméné nereflektovaly realné podminky, nebot’ objem trusu pro larvy

byl nerealisticky minimalni (Landin 1961).

Vliv interakci druhovych dvojic na larvy koprofagnich obyvaca z podceledi Aphodiinae
kromé& mé do jisté miry testoval 1 vySe zminiovany Landin (1961). Jeho pokusy byly nicméné
rozdilné v tom, ze nechaval interagovat pouze larvy, které si dopfedu odchoval v sélo
mikrokosmech a nasledn€ je v urcitych poctech umistoval v n€kolika kombinacich, do rizné
objemnych exkrementi. Dal§im podstatnym rozdilem bylo to, Ze testoval zejména vliv
minimalniho objemu exkrementu na vnitrodruhové a mezidruhové interakce. Tyto interakce
byly dosti extrémni, jelikoz byly vynuceny minimalnim prostorem, ve kterém se larvy
nachazely. Oproti tomu se mij pokus pokousel odhalit samotnou pfitomnost negativnich,
popiipadé pozitivnich mezidruhovych interakci v mikrokosmech, kde byly simulovany
ptirozené podminky. Navic, v mém pokusu interagovaly dospélci, jejichz samice, svou
aktivitou pfimo definuji moznou denzitu a segregaci larev mezi exkrementy (Holter 1979(a);
Hirschberger 1998), a tim padem 1 miru potencialnich larvalnich interakci, coz také odrazi
pfirozenéjsi dynamiku, ktera by na pastviné mohla panovat. Z tohoto divodu jsou v tomto
ohledu tyto dve prace obtizné srovnatelné. Nicméné 1 bez mozného srovnani s vysledky jinych
praci, je pomé&rn¢ jasné, ze interakce mezi ruznymi druhovymi dvojicemi nejsou ekvivalentni.
Nékteré druhy maji signifikantné negativni vliv na mnozstvi larev jinych druhd. V jinych
ptipadech je vliv interakce nedetekovatelny. Vzhledem k vysledku, ze negativni vliv na ostatni

meély zejména dva druhy, jmenovité A. rufipes a 1. fossor, 1ze usoudit, ze jsou tyto druhy
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v urcitém ohledu ,,agresivng&jsi“ oproti ostatnim. Presné pfic¢iny negativnich vlivl téchto druha

jsou nicméné nejasné.

Vzhledem k chybé&jici literatufe se opét pokusim navrhnou nékolik spekulativnich
moznosti, které by tuto otazku mohly, na teoretické urovni, objasnit. Oba tyto druhy se spole¢né
s C. scrutator tadi k nejvétsim ze vSech sledovanych, coz je muze z hlediska mezidruhovych
interakci favorizovat (Landin 1961; Gittings & Giller 1997; Buse & Benisch 2018). Nicméné
C. scrutator, na rozdil od ostatnich dvou zminénych druht, by mél byt méné plodny, ¢imz by
mohla byt ovlivnéna mira jeho konkurenceschopnosti (Palestrini & Barbero 1994). V mych
vysledcich ale C. scrutator dosahoval relativné podobnych abundanci, jako zbylé dva
diskutované druhy, ba dokonce mél v ,,s6lo“ mikrokosmech vice larev, nez 7. fossor. Z toho
divodu bych predpokladal, ze dilezité]si, nez pocet nakladenych vajec, budou pravdépodobné
interakce béhem obdobi, které ovipozici predchazi, anebo naopak, které nasleduje po lihnuti
larev (viz dale). C. scrutator by se mél také lisit zpisobem hnizdéni (Palestrini & Barbero
1994), na ktery mohou mit teoreticky negativni vliv jak dospélci, tak i larvy ostatnich druhd.
Jelikoz by si tento druh mél vytvaret primitivni plodova hnizda pod exkrementy, aktivita
ostatnich kompetitort by tyto hnizda mohla nicit, popfipadé€ by mohla rusit samice C. scrutator

pfi vytvafeni téchto hnizd.

1. fossor mél zdanlivé negativn€jsi vliv na ostatni, nez 4. rufipes, coz mohlo byt
zpusobeno rozdilnym zptsobem hnizdéni. 7. fossor klade vajicka zejména do krusty, popiipadé
volné¢ do exkrementu, zatimco A. rufipes klade do pudy pod exkrementem. Je tady
pravdépodobnéjsi, ze zejména larvy, ale 1 dospélci 7. fossor budou mit vétsi Sanci interagovat
s larvami, popiipadé dospélci ostatnich druhd, jelikoz vSechny ostatni druhy, které muaj pokus
mapoval, také kladou do krusty, anebo volné€ do exkrementu (Gittings & Giller 1997). Nicméné
existuji prace, které popisuji, ze i 1. fossor klade vejce do piidy pod exkrementy (Vitner 1998).
Pokud by tomu tak bylo, mé vysvétleni siln€jSich negativnich interakci na zakladé zptusobu
hnizdéni by ztracelo na relevantnosti. Na odchov 7' fossor nemél negativni vliv zadny
z ostatnich interak¢nich druhti, coz svéd¢i o urCité jeho dominanci. V interakcnich®
mikrokosmech bylo dokonce o trochu vice larev 7. fossor nez v ,,s6lo* mikrokosmech s timto
druhem. Na zaklad€¢ tohoto pozorovéani bych predpokladal, ze by 7. fossor mohl mit
kanibalistické sklony a pfitomnost larev ostatnich potencialnich kompetitord, by mohla mit

pozitivni vliv na jeho vyvoj.
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Pro konkrétni druhové dvojice jarnich druhti 4. ater a A. fimetarius nebyl bohuzel
vytvoren dostatek , interak¢nich® mikrokosmu na to, aby z dat z nich ziskanych, bylo mozné

cokoliv rozumné pocitat.

Dochazi k vnitrodruhové agregaci larev v mikrokosmech? Pokud ano, liSi se mezi sebou
9
»$6l0“ a ,interakéni“ mikrokosmy? Je rozdil mezi vnitrodruhovou agregovanosti

v mikrokosmech a v prirozenych podminkach?

Stejné tak, jako v terénu, i v mikrokosmech vykazovaly larvy vSech druha signifikantni
vnitrodruhovou agregovanost. Ta méla 1 zde teoreticky pozitivni efekt na koexistenci
jednotlivych druhta ve spolecenstvu, které bylo v tomto pripadé tvoreno druhovymi dvojicemi
napii¢ vSemi interakénimi mikrokosmy. Rozdil v agregacnich indexech mezi pfirozenymi
exkrementy na pastviné a témi standardizovanymi v mikrokosmech, byl jasné patrny.
Agregacni indexy pro larvy vypocitané z dat ziskanych z polo-laboratorni Casti prace byly
obecné vyrazné nizsi, coz naplnilo ocekavani, které bylo zalozeno na pfedchozich studiich

vnitrodruhové agregace (Palestrini et al. 1998; Hutton & Giller 2004).

V ,,s0lo mikrokosmech byla mira agregace v exkrementech zaroven podstatné nizsi,
nez v mikrokosmech ,interakcnich®. Tento vysledek podporuje teoreticky piedpoklad, ze
vnitrodruhova agregace pomaha snizovat mezidruhovou kompetici a umoziuje koexistenci
druhtl ve spoleCenstvech (Ives 1991; Chesson 2000(a,b)). Za zminku stoji pfedevsim relativné
vysoké agregacni indexy u larev druht A. ater a A. fimetarius v ,,s6l0“ mikrokosmech. Tato
zvySena agregovanost je zjevné piitomna i bez vné€jSich podnéti v podobé enviromentalnich
faktort, nebo dalSich kompetitori. Na zaklade této informace by se dalo predpokladat, ze
agregace ma pro tyto dva druhy zasadnéjSi vyznam nez pro ostatni sledované druhy.
Z predchozich vysledka také vypliva, ze se tyto dva druhy v prostoru ani v Case jinak
nevyhybaji, coz také podporuje mozny vyznam vnitrodruhové agregace pro koexistenci této
druhové dvojice. Bohuzel, jak jiz bylo zminéno, tyto druhy patfily k t€ém, pro které bylo mozné
vytvorit pouze malo (2 a 5) ,,interak¢énich* mikrokosmi, a tak jsou jejich ,,interak¢ni agregacni

indexy méné validni, coz plati zejména u 4. ater.

Dalsimi zajimavymi vysledky jsou vyrazné narlsty agregacnich indexti mezi ,,s6l0 a
Hinterakénimi“ mikrokosmy u druhti C. scrutator a O. haemorrhoidalis. Pro oba tyto druhy byly
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interakce s dal§imi kompetitory Casto negativni a vedly u nich k poklesu abundanci
odchovanych larev. Proto 1ze pfedpokladat, ze i tato podminéna vnitrodruhova agregovanost
muize hrat vyraznou roli ve vyrovnani kompeticnich tlaki mezi druhy ve spolecenstvu (Hanski

1981; Ives 1991; Chesson 2000(a,b)).

Vysledek vlivu konkrétnich interakénich druhti na agregace larev sledovanych druht
opét potvrdil logické predpoklady, ze jedinci, pro které je vztah v druhové dvojici negativni,
budou dosahovat vyssi miry vnitrodruhové agregace (Ives 1991; Chesson 2000(a,b)). Naopak
ty druhy, které spiSe Skodily, nez aby jim bylo §kozeno, mély agregacni indexy nizsi. Konkrétné,
A. rufipes mél druhy nejnizsi agregacni index, ktery se oproti mife jeho agregace v
,,8010 mikrokosmech zvysil jen malo. 7. fossor vykazoval zdaleka nejnizsi vnitrodruhovou
agregaci, ktera se oproti té v ,,s6lo” mikrokosmech dokonce snizila. SpiSe, nez o agregaci se
jednalo o ndhodnou distribuci, nebot” agregacni index pro tento druh byl mensi nez 0,1. 7. fossor
mél na pocty larev interak¢nich druhti tak negativni vliv, Ze agregacni indexy interak¢nich

druhi pfi interakci s 7. fossor nebyly signifikantni, anebo nesly viibec vypocitat.

Maji zizaly vliv na temperatniobyvace z podceledi Aphodiinae?

Ma prace je jedna zmala (Xie et al. 2021), ktera popisuje kompeticni interakce mezi
koprofagnimi brouky a zizalami. Tyto interakce byly doposud studovany pievazné ve forme
jejich spoluprace na odklizeni trusu (Holter 1979(b); O'Hea et al. 2010). Jen jedna studie zatim
zdokumentovala kompetici, a to asymetrickou, mezi zizalami a koprofagnimi brouky, kde

zizaly kradou larvam trus z jejich hnizd (Xie et al. 2021).

V dodatkovém experimentu, ktery jsem provedl na konci sezony, byl negativni vliv zizal
na abundanci larev signifikantni u obou druhtt mnou sledovanych broukd, jednalo se o 4.
rufipes a B. rufa. Zejména pak u druhu A. rufipes byl vliv zizal vyrazngjsi. Rozdilny vliv zizal
na tyto dva druhy bych si vysvétloval predevsim kvili rozdilnému zpisobu jejich hnizdéni. B.
rufa klade vejce do kary, nebo volné do exkrementu, zatimco A4. rufipes klade vejce do pudy
pod exkrement (Gittings & Giller 1997). Vzhledem k tomu, Ze se zizaly vyskytuji v pade€ a
shlukuji se pod exkrementy, predpokladal bych, ze mohou predovat anebo nicit vejce druhu 4.
rufipes (Holter 1979 (b); Gittings & Giller 1997). Ptedpoklad o predaci na vejcich stavim na

e, e
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(Holter 2004). Kromé piimych negativnich interakci, je zde 1 faktor spotfebovavani potravniho
zdroje. Vzhledem k tomu, ze dospéli obyvaci z podceledi Aphodiinae spotfebovavaji jen malou
Cast z exkrementd a vyskytuji se v jejich ranném sukcesnim stadiu, s zizalami si nekonkuruji
(Bang et al. 2009). Naproti tomu larvy téchto brouka spotfebovavaji z exkrementd mnohem
vice a vyskytuji se v jejich stfedné€ az pozdné sukcesnich stadiich, stejné jako zizaly. Tato
skutecnost vede k pfimé kompetici o potravni zdroje mezi larvami a zizalami (Gittings & Giller

1997; Xie et al. 2021).

Zizaly se vyskytuji na pastvinach zejména v chladngjich Gastech koprofilni sezény, a
proto se piedpoklada, ze kompetice mezi brouky a zizalami vrcholi pravé v téchto obdobich
(Gittings & Giller 1997). Tento predpoklad podporuje skutecnost, Ze nékteré druhy, jmenoviteé
M. prodromus a M. sphacelatus, které hnizdi béhem vrcholu vyskytu zizal, se vyvijeji mimo
exkrementy. Konkrétné se jejich larvy vyvijeji v rozkladajici-se rostlinné hmoté¢, ktera od
exkrementt nema pfilis daleko. Pfedpoklada se, ze vysoka aktivita zizal v kombinaci s nizkou
teplotou, ktera prodluzuje délku vyvoje, a Castym deStém, ktery rozvodiuje exkrementy, by
vedla k tomu, ze by byl potravni zdroj degradovan dfive, nez by larvy broukt dokazaly dokoncit

svij vyvoj (Gittings & Giller 1997).

Muj doplikovy pokus byl nicméné znacné minimalisticky a predstavuje spise
predbéznou studii nez tvrda data, tudiz by bylo vhodné tento experimentu zopakovat ve vétSim

mefitku s vice druhy a vice mikrokosmy.
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Z.aveér

Tato prace zmapovala velkou ¢ast vzajemnych vztahti a koexistencnich mechanismi mezi
sledovanymi druhy koprofagnich broukti z podc¢eledi Aphodiinae v temperatu. Zvlastni duraz
byl sméfovan k larvalnim stadiim téchto broukd, pro které byl proveden polo-laboratorni
experiment zaméfeny na prozkoumani vnitrodruhové agregace a mezidruhové kompetice.
Z vysledka vypliva, ze sezonalita, preference pro rizny objem exkrementu, i vnitrodruhova
agregace maji silny potencial eliminovat moznou kompetici a umoziovat koexistenci

sledovanych druht broukt v koprofilnim spolecCenstvu.
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