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1. UVvOD

Predaci a jeji vliv na populace a spole¢enstva ovlivituje fada faktora (Townsend et al.
2010). Ve své praci podavam zakladni piehled mechanism a teorii souvisejicich se
selektivitou predatora — jevem, kdy jednotlivé kofisti nejsou v jidelnicku predatora
zastoupeny nahodné (Bronmark & Hansson 2005). Vétsinou se zaméfuji na systém jednoho
predatora a dvou typti/druhti koftisti. Selektivitu se pokousi vysvétlit fada teorii, mezi hlavni
patii teorie optimalniho vyhledavani potravy (Sih & Christensen 2001). Empiricka data také
ukazuji na casty vyskyt tzv. preskoku, kdy pii zméné relativniho zastoupeni dvou druhi
kofisti v prostiedi predator ndhle méni svou selektivitu a preferencné konzumuje ten typ
kofisti, ktery je v dané dobé hojnéjsi (Sherratt & Harvey 1993). Vysvétleni pieskoku jsou
rizna, ale zda se, ze preskok za urcitych okolnosti souvisi s optimalnim vyhleddvanim
potravy. O pieskoku u bezobratlych, mimo jiné i u vodniho hmyzu ale stale neexistuje
jednozna¢né vysvétleni. Jednou z hypotéz je ovSem mysSlenka, ze hmyz je na zakladé

predchozi zkuSenosti schopen zvysit efektivitu lovu a zpracovani kofisti (Bergelson 1985),

¢emuz se vénuji i v praktické ¢asti prace.



2. RESERSE

2.1 Cil reserse

ReserSe mé prace se zabyva problematikou selektivity a faktory, které ji ovliviuji,
V obecném kontextu predace. Soustfedim se pfitom zejména na vyskyt pfeskoku a potvrzeni

zaveru teorie optimalniho sloZeni potravy u dravého vodniho hmyzu.

2.2 Predace

Predace je jednou z hlavnich interakci, které urcuji dynamiku spoleCenstva a
ovliviiuji jeho strukturu (Bronmark & Hansson 2005).

Predatorem je jakykoli organismus, ktery konzumuje jiné zivé organismy nebo jejich
Casti. Nejcastéji se setkavame S rozdélenim predatort na pravé predatory, pasouci se
predatory a parazity, popiipadé parazitoidy (Townsend et al. 2010). V této praci se budu
zabyvat takzvanymi pravymi predatory, ¢ili témi, ktefi kofist vzdy usmrti a v prib¢hu Zivota
zkonzumuji nékolik az mnoho jedinct kofisti (Begon et al 1997).

Predace probiha v ¢ase a mé nékolik fazi (hledani, detekce, utok a zpracovani
ulovené¢ kofisti). Kazdé4 z nich ma své specifika a je ovlivnéna fadou faktorti. Typicky postup
predace ukazuje diagram predacniho cyklu (Obrazek 1), ktery jsem sestavila na zdkladé
informaci obsazenych v pracech Stephens & Krebs (1987), Bronmark & Hansson (2005) a
Gergs & Ratte (2009).

Pocate¢ni fazi predacniho cyklu predstavuje hledani kofisti; pokud predator na koftist
narazi, mad moznost ji ulovit, nebo pokracovat v hledani. Pokud zattoci a je uspésny, zacina
kofist konzumovat, v opacném ptipadé¢ pokracuje v hledani nové kotisti. KdyZz predator
kofist usp&€$né zpracuje, zac¢ina hledat dalsi kofist (at’ uz okamzité nebo az po urcité dobé,
kterou potiebuje k trdveni). Selektivita miize vznikat v pribéhu kontaktu s kofisti a utoku.

Predator mtze utocit na rizné typy kofisti s riiznou pravdépodobnosti a s riznou tsp&Snosti
utoku (Sih & Christensen 2001) .
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Obrazek 1. Diagram predacniho cyklu s vyznacenim useku, v némz mulze vznikat a

projevovat se selektivita.

2.3 Vodni hmyz jako modelova skupina pro vyzkum predace

Vodni hmyz je jednou zmodelovych skupin umoznujicich zkoumat vliv
mezidruhovych interakci na dynamiku populaci a slozeni spolecenstev. Jednou z vyhod
studia ekologickych zakonitosti na ptikladu vodniho hmyzu je fakt, Ze vodni biotopy,
zejména mensi stojaté vody, jsou jasné prostorové ohrani¢eny. Vodni organismy jsou v nich
mnohem lépe izolovany od zmén probihajicich v okoli, nez je tomu u suchozemskych
zivocichl. Vodni biotopy jsou obvykle homogennéjsi a imigrace a emigrace tu nehraje
takovou roli. To vSe v disledku dava vzniknout interakcim, které jsou mnohdy silnéjsi a tedy
Iépe pozorovatelné (Bronmark & Hansson 2005). Béhem zivotniho cyklu se u vodniho
hmyzu navic ¢asto zasadné méni morfologie, velikostni omezeni, pohyblivost ¢i dilezitost
ruznych smysll. Tyto zmény maji zsadni vliv na vyslednou potravni strategii a selektivitu.
Srovnanim riznych instarti je mozné zkoumat jejich vliv (Bronmark & Hansson 2005).

Hmyz hraje ve sladkovodnim prostiedi diilezitou roli v potravnich vztazich. Velmi
Casto slozi jako potrava, ale Casto zaujima 1 roli vrcholového predatora. Tak je tomu zejména
v drobnych stojatych a doCasnych vodnich plochach, kde nejsou ryby (Stock & McPeek
2003). Mezi vrcholové predétory v téchto vodéach patii zejména brouci (Coleoptera), plostice
(Heteroptera) a vazky (Odonata) (Klecka & Boukal 2011 nepublikovana data). Potravni
selektivita byla z téchto tfi skupin zkoumana nejcastéji u vazek (Sherratt & Harvey 1993).

Jako modelové organismy proto v mé praktické ¢asti téz poslouzily pravé vazky.



2.3.1 Detekce koristi

Vodni predatofi vyuzivaji k detekci kofisti podnéty vizualni, chemické 1 mechanické.
U vodniho hmyzu zpravidla hraje nejdilezitéjsi tlohu hmat, zatimco zrak ma az sekundarni
funkci (Bronmark & Hansson 2005). Ti, co lovi na hladiné (znakoplavky, bruslaiky a
nékteré dalsi skupiny vodnich a semiakvatickych plostic), pouzivaji k detekci kofisti vibrace,
které kofist vytvaii na povrchové membrané, popfipadé se orientuji zrakem (Bronmark &
Hansson 2005).

U vétsiny vazek, které byly studovany, maji zasadni roli mechanoreceptory na
tykadlech a nohou (Corbet 1999), nicméné receptory vSeobecné mohou nabyvat rdzné
dilezitosti. Lze pozorovat morfologické rozdily mezi jednotlivymi druhy véazek, které odrazi
jejich chovani. Naptiklad aktivnéj$i druhy maji typicky vétsi oci slozené z vétSiho poctu
omatidii (Corbet 1999). U nékterych vazek naopak zrak nehraje roli viibec a je nahrazen
pfevazné¢ mechanickymi stimuly, registrovanymi pomoci dlouhych set rozmisténych na
povrchu téla. Naptiklad larva vazky Libellula depressa lovi stejnou mérou za svétla i pii
jeho absenci. Jeji larvy Gto¢i dokonce i na atrapy piiloZzené dostate¢né blizko k télu, coz
znali, ze chemické podnéty nemaji velky vliv na detekci kofisti a pokud ano, tak
zanedbatelny ve srovnani s ostatnimi podnéty (Rebora a kol. 2004). Znamy jsou i ptipady

vyuziti chemickych podnétt u mrchozravych vazek (Corbet 1999).

2.3.2 Potravni strategie

Vodni predatoii vesmés vyuzivaji pii lovu dvé zakladni strategie. Prvni z nich je
takzvané ¢ihani (,,sit-and-wait/ambush mode®), které se projevuje jako Utok ze zalohy.
Druhou strategii je aktivni vyhledavani potravy (Corbet 1999).

Aktivni vyhledavani potravy vyZzaduje vice energie, ale mize byt efektivni pii lovu
pasivni kofisti. Cihajici predator musi pockat, az k nému kofist sama pfijde nebo pfiplave,
coz ho preduréuje k lovu aktivni kofisti (Bronmark & Hansson 2005). Obecné ma ale
kde je vyssi heterogenita prostiedi a kofist miize snadnéji uniknout (Bronmark & Hansson
2005).

Ani jeden z obou hlavnich typi strategii nemusi byt fixni. Nékteii vodni predatoti
totiz vykazuji schopnost ptizplsobit strategii lovu zménam v prostiedi. SpoustéCem zmény
muze byt napiiklad pfitomnost alternativni kofisti, vyskyt vysSich predatori, zmeéna
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heterogenity prostfedi ¢i density kofisti (Corbet 1999, Johansson 2000, Bronmark &
Hansson 2005).

2.3.3 Mechanika lovu

Stavba té¢la umoznuje dravému vodnimu hmyzu pozirat kofist Castokrat vétsi, nez je
sdm predator. Mezi larvou a dospélcem jsou Casto zasadni rozdily ve zptsobu lovu a
zpracovani kofisti.

Imaga vodnich broukti maji kousaci Ustni Ustroji. Rada skupin je fytofagni nebo
(Dytiscidae) a v larvalnim stadiu také vodomilové (Hydrophilidae) (Zahradnik 2008).
Dospéli potapnici aktivné vyhledavaji potravu a vétsi kofist jsou schopni pted pozienim
rozmélnit kusadly a Celistmi. Larvy fady druht broukt, na rozdil od imég, na svou kofist
¢ihaji a pfemohou ji rychlym vypadem (v anglické literatufe oznacovano jako ,,ambush
predators®). Nejdiiv prorazi pokozku kofisti a do jejiho téla vypusti dutymi kusadly zlazovy
sekret s travicimi enzymy, vyslednou tekutinu potom nasavaji zp&t (Zahradnik 2008).

Dospélé plostice se zZivi prostiednictvim bodavé-saciho ustroji, K lovu kofisti obvykle
pouzivaji lapaci nohy (jehlanka, splestule, bruslaika) (Usinger 1956). Larvy maji stejné jako
imaga bodavé-saci Ustroji, relativni délka bodce se vSak Vv priabéhu dospivani zkracuje
(Rozkosny 1980). Plostice po uloveni do kofisti vpravi jed a travici enzym a tekuty obsah
pak vysaje (Bailey 1986).

Larvy vazek maji velmi specificky zpisob lovu. Kofisti se zmociuji za pomoci
spodniho pysku, ktery je pfeménén ve vymrstitelnou masku. V okamziku, kdy se kofist
ptiblizi na dosah této masky (n€kolik mm az cca. 1,5 cm), larva se ji zmocni a pfisune si ji ke
kousacimu ustnimu Ustroji. Pokud se jedna o vétsi kofist, vazka je schopna ji rozkousat na
mensi casti, které zkonzumuje, ale velmi ¢asto chycenou kofist polyka vecelku (Bronmark &
Hansson 2005, Corbet 1999, Hanel & Zeleny 2000). Tvar masky se lii podle typu kofisti a
je charakteristicky pro rizné taxony (Rozkos$ny 1980). Imaga, ktera jsou na rozdil od larev
terestricka, lovi rozliény 1étajici hmyz, pfi¢emz malou kofist poziraji za letu, s vétsi se

uchyluji na vyvysena stanovisté (Zeleny 2000).



2.3.4 Potravni selektivita

Jako selektivniho oznacujeme predatora, ktery zahrne do svého jidelnicku vyssi podil
urcité kofisti, nez je jeji zastoupeni v prostiedi; takova kofist se pak ¢asto oznacuje jako
preferovana (Bronmark & Hansson 2005, Townsend at al. 2010). V literatuie se o pojmech
»selektivita“ a ,,preference” nehovoii vzdy jednoznacné. Byvaji Casto zaménhovany a
odli$nost jejich vyznamu neni jasné¢ dand. V tomto textu se budu snazit pouZzivat vétSinou
vyraz selektivita.

Predatofi jsou pfi vybéru své potravy rizné selektivni. Obecné rozdéleni hovoii o
generalistech a specialistech a pak také o konzumentech polyfagnich, oligofagnich a
monofagnich. I kdyz fada ¢lenovcu je polyfagnich, ziidka se stava, Ze by nebyli selektivni
vibec (Sherratt & Harvey 1993). Mira specializace zavisi na mnozstvi vnéjsich a vnitinich
faktorii a muZe se projevit ve vice stupnich preda¢niho chovani (Obrazek 1) (Bergelson
1985). Mezi casto diskutované faktory patii velikost predatora a kofisti, rychlost
metabolismu, vliv hladu, obranné mechanismy kofisti a samoziejmé absolutni a pomérna
hustota kofisti (MacAthur & Pianka 1966, Glasser 1984, Molles & Pietruszka 1987, Sherratt
& Harvey 1993, Peckarsky et al. 1994, Johansson 2000 Ohba 2009, Hauzy at al. 2010, Rall
2009).

Predator se zivi potravou, ktera je v urcitém velikostnim rozmezi. Pfili§ mal4 potrava
je pro ng bud’ neviditelna, nebo energeticky nevyhodna, zatimco pfili§ velkou potravu uz
neni ¢asto schopny zpracovat. Zna¢né rozdily velikostnich omezeni jsou mezi riznymi druhy
hmyzu i mezi rizn€ starymi instary (Ohba 2009) ¢i mezi pohlavimi (Peckarsky et al. 1994).
Vyhodnost kofisti ¢asto stoupa s jeji velikosti, jelikoz doba zpracovani (,,handling time®)
roste pomaleji nez mnozstvi energie ziskané z kofisti. Pfi pfekroceni urcité hranice ale doba
zpracovani prudce roste, protoze kofist je pfilis velka a predator mize mit problémy s tim,
aby se ji zmocnil. To vede ke snaze vybirat si optimalné velkou potravu (Bronmark &
Hansson 1998).

Metabolismus ovliviiuje rychlost pohybt a tim také lov kofisti. Sam metabolismus je
limitovan teplotou (Rall 2009). Od urcité teploty uz mnoho organismui stravu nepfijima.
Naptiklad, kdyz teplota vody klesne na 16-17 °C, piestavaji se larvy vazek pohybovat a
omezuji pfijem potravy a pii dalsim poklesu teploty prestavaji lovit zcela (Hanel & Zeleny
2000).



Miru selektivity mize také ovlivitovat hladovéni. Bylo prokazano, ze predator, ktery
po ur¢itou dobu hladovi, ma Sirsi jidelni¢ek (je méné selektivni), nez predator, ktery ma
kontinualn¢ k dispozici dostatek potravy (Molles & Pietruszka 1987).

Zatimco dravec usiluje v preda¢nich vztazich o zvySeni své fitness, pro kofist je
uloveni predatorem letdlni. B€hem koevoluce je tak vyvijen vétsi selekéni tlak na tnikové
mechanismy kofisti nez na piizptisobeni se predatora (Dawkins & Krebs 1979 v Bronmark
& Hansson 1998). Kofist se vSeobecn¢ brani predaci dvéma zplsoby. Bud se snazi
minimalizovat kontakt s predatorem (mimikry, uprava chovani, zména habitatu), nebo
investuje do mechanismu, které ji pomohou uniknout i po setkani s predatorem (chovani,
morfologie, chemie). Prvni moznost je ¢asto Spojena S pomalej$im metabolismem a tudiz
celkovym vyvojem (,,slow life style*), zatimco druha s rychlej$im metabolismem a vyvojem
(,.fast life style); rozdéleni n€kolika druhti vazek podle tohoto kritéria provedl Johansson
(2000). Koftist se muze branit i pomoci agregace. Vliv ma nepochybné i heterogenita
prostiedi, ktera muze poskytovat kofisti refugia a zaroven piekdzky pro obé¢ strany,
v zavislosti na velikosti predatora a kofisti a na prostorovém méfitku na kterém se
heterogenita uplatiiuje (Hauzy et al. 2010).

Na selektivitu ma velky vliv ¢etnost setkani predatora s kofisti. Ta zavisi na hustoté
kofisti, tedy produktivit¢ prostiedi, v kterém se predator pohybuje. Hustotu kofisti
rozliSujeme absolutni a pomérnou. Absolutni hustota vyjadiuje celkovy pocet jedinct kofisti
na jednotku plochy ¢i objemu prostiedi, zatimco pomérna poskytuje informaci o vzédjemném
pom¢éru vice typt/druhi kofisti v prostiedi (Sherratt & Harvey 1993). Pomérnou hustotou se
podrobné&ji zabyvam v kapitole Preskok. U absolutni hustoty kofisti plati, Ze kdyZ je potravy
malo, tak si konzument nemuize vybirat a je nucen konzumovat jakoukoli kofist, na Kterou
narazi. Pokud se produktivita prostfedi zvysi, zacne se predator specializovat (MacAthur &
Pianka 1966, Glasser 1984).

Vliv miize mit 1 mnozstvi potravy, které se bézn¢ vyskytuje v pfirozeném prostiedi
predatora. U predatora zijiciho v chudém prostfedi s malou hustotou kofisti se mohla
Vv pribéhu evoluce vyvinout vétsi agresivita viuci kofisti. Pokud je takovy predator v pokusu
vystaven veétSimu mnozstvi potravy, nez se mu dostava v jeho ptirozeném prostredi, nebude
patrné vykazovat zadnou selektivitu, jelikoz bude ttocit na cokoli, co se dostane do jeho
dosahu. Maupin & Riechert (2001) tento fenomén zaregistrovali u pavouka.

V praxi je obtizné rozlisit, ktery z faktort je ve vybéru potravy zasadni. Existuji cetné
studie, které¢ dokazuji selektivitu vodniho hmyzu, ale stale nebylo podano dostatecné
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vysvétleni o zptisobu a okolnostech jejiho vzniku. Vysvétleni mechanismu, které ovliviiuji
skladbu a $ifi jidelnicku predatora je zésadni jednak z hlediska populac¢ni dynamiky, jednak
Z pohledu evoluce, kdy se snazime pochopit mechanismy vedouci ke zvyhodnéni toho ¢i
onoho modelu chovani (Begon at al. 1997). Mnoho modell se snazi svym dilem piispét
k feSeni této problematiky. Hlavni z téchto konceptl je teorie optimalniho vyhledavani

potravy (,,optimal foraging theory*).

2.4 Teorie optimalniho vyhledavani potravy

Vychozim bodem vztahu predator-kofist je to, jakym zplisobem dochazi k jejich
kontaktu. V kazdém okamziku musi predator ¢init volbu: které misto si pro predaci zvoli, jak
dlouho tam zstane, kterou kofist si vybere ¢i jak dlouho ji bude zpracovavat.
Predpokladame ptitom, Ze pozorované strategie, které jsou casto velmi komplexni a zdanliveé
vyzaduji ,inteligentni* jedince, se vyvinuly postupnou evoluci na zaklad¢ selekénich tlakt
(Stephens & Krebs 1987). V centru zajmu teorie optimalniho vyhledavani potravy se
nachazeji dva zakladni problémy. Dilem je to volba kofisti v homogennim prostiedi (teorie
optimalniho slozeni potravy, ,,diet choice®), dilem volba ur¢itého potravniho ostrivku (v
heterogennim prostiedi) S homogenni skladbou kofisti (,,patch choice*) (Stephens a Krebs
1987).

Teorie optimalniho pfijmu potravy je =zalozena na nékolika zakladnich
predpokladech. Za méftitko efektivnosti vyhledavani potravy se bézné povazuje mnozstvi
energie ziskané z kofisti (minus energie vynaloZena na hleddni a zpracovani potravy) za
jednotku casu; Casto se mluvi o vyhodnosti kofisti. Pro spravné ptedvidani predacnich
vztaht je tedy zasadni informace o obsahu energie v kofisti (nutri¢ni hodnot¢). V praxi se
Casto neméfi pfimo, ale byva vyjadiena napi. jako zkonzumovana hmotnost suSiny za
jednotku ¢asu (Molles & Pietruszka 1987) ¢i jako mira riistu predatora v zavislosti na druhu
a poctu kofisti (napt. Peckarsky et al 1994).

Predator s optimalni potravni strategii dlouhodobé maximalizuje ptijem energie za
Casovou jednotku (vybérem nejvyhodnéjsi kofisti) a pfitom se chova tak, jako by si byl
védom informaci o svych potravnich limitech a o charakteru prostfedi (napt. hustota
potravy). Dalsim z piedpokladti zakladni teorie optimalniho piijmu potravy je, ze neni
mozné, aby predator soucasné zpracovaval kofist a zaroven vyhledaval dalsi (Stephens &

Krebs 1987). Dale teorie ptfedpokladd fixni mnozstvi energie v kofisti a fixni dobu
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zpracovani, ndhodné setkavani predatora s rliznymi typy/druhy kofisti a fakt, ze predator
nepotiebuje ¢as na to, aby koftist rozpoznal (Sih & Christensen 2001). To nutn¢ neznamena,
ze se témito pravidly musi predator fidit, ale pokud ano, bude zvyhodnén v ptirodnim vybéru
(Begon et al. 1997).

Vzhledem Kk charakteru mého pokusu, ktery probihal v homogennim prostredi pfi
heterogenni potravée, se dale podrobnéji zabyvam pouze teorii optimalnim slozeni potravy,

kterou v dal$im textu zkracuji jako ODT (,,optimal diet theory*).

2.4.1 Teorie optimalniho sloZeni potravy (ODT)

Stézejni otazkou ODT teorie je to, zda ma predator nalezenou koftist ulovit nebo ma
pokracovat v hledani (Stephen & Krebs 1987). Predator by si mél vybirat tu kofist, kterd
s nejvyhodnéjsim pomérem cistého zisku energie E (po odecteni energie na jeji uloveni a
zpracovani) vztazené k dob¢ jejiho zpracovani h. Predator se vSak vétSinou nevyskytuje
Vv prostiedi jen s jednim druhem kofisti a tak je dilezité, zda do svého jidelnicku zatadi i
jinou kofist neZ tu nejvyhodnéjsi. To se stane, pokud Cisty zisk energie z této nové kofisti
pievysi zisk energie, ktery by predatorovi pfineslo, kdyby tuto kofist ignoroval, pokracoval
Vv hledani a nasledné ulovil a zpracoval tu lepsi kofist. Plati, ze: En/h, > E/(s+h), kde E, je
energie, kterou predator ziskava ze soucasné/nejvyhodnéjsi kofisti, h, je doba, kterou tuto
potravu zpracovava a Sje doba potfebnd k nalezeni kofisti. Pravd cast rovnice tedy
predstavuje podil energie ziskané z dal§i mozné nejvyhodnéjsi kofisti a Casu, po ktery ji bude
predator hledat a zpracovavat (MacArthur & Pianka 1966 v Begon et al. 1997).

Uhrnem tedy ODT piedpovida Ze:

1) predatoti preferuji kofist, kterd jim poskytuje vice energie za jednotku ¢asu,

2) selektivita predatora se zvySuje s absolutni hustotou kofisti,

3) pokud se dostatecné zvysi hustota energeticky vyhodnéjsi kofisti, méla by byt méné
vyhodna kofist odstranéna z jidelnicku a

4) pokud hustota vyhodnégjsi kofisti momentéaln¢ zatazené do jidelnicku klesne pod urcitou
hranici, predator navic zahrne i kofist mén¢ vyhodnou (Stephen & Krebs 1987, Baalen
et al. 2001).



Z tohoto vyctu plyne, Ze Sife predatorova jidelnicku se fidi podle energetické hodnoty koftisti
a podle absolutni hustoty nejvyhodné&jsich kofisti momentalné zatazenych Vv jidelni¢ku (ne
podle hustoty téch mén¢ vyhodnych).

Prestoze se v poslednich desetiletich obraci celd fada studii k teorii optimalniho
vybéru potravy jako hlavni eventualité predvidajici predacni vztahy, je jeji platnost v mnoha
konkrétnich ptipadech stale rozporuplnd (Sih & Christensen 2001).

To, jakou mérou odpovidaji experimentalni prace teorii ODT, se zabyvali ve svych
meta-analyzach napiiklad Stephen & Krebs (1987) a Sih & Christensen (2001). Vyuzivali
pii tom kvantitativni a kvalitativni srovnani. Kvalitativni test zjiSt'oval, zda plati predpoklad,
ze pti zvySeni mnozstvi hodnotnéjsi kofisti vyrazuje predator ze svého jidelnicku tu méné
vyhodnou, zatimco kvantitativni test zkoumal, pfi jaké pocetnim prahu se tak déje. Z praci,
jez studovali a hodnotili, jsem se zaméfila na to, jak odpovidaly teorii optimalniho slozeni
potravy studie vénujici se vodnimu hmyzu. Z celkového poc¢tu experimentt 134 se zaméfilo
na hmyz 27 a vodnim hmyzem se zabyvalo pouhych Sest (Tabulka 1). Jak je patrno
z tabulky, Ctyfi prace odporovaly teorii, jedna ziistala pro nedostatek informaci nehodnocena
a pouze jedna prace vykazovala ¢astecnou preferenci zavislou na sezonni potiebé (Pastorok
1980). Krom jedné byly vSechny provedeny v laboratornich podminkach a vSechny mély

charakter manipulativniho experimentu.
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Tabulka 1. Pfehled praci na vodnim hmyzu a jejich hodnoceni z hlediska ODT. Vysvétlivky:
L=laboratorni pokus, F=terénni pokus, E=experimentilni manipulace, O=pozorovani.
Hodnoceni bylo ponechano podle prace Sih a Christensen (2001) 1=prace se neshoduje
s predikcemi ODT, 2=vyhovuje kvalitativné ale s rozpory, 3=kvalitativné, 4-6: pfiblizna az

uplna shoda s kvantitativni predikci.

Predator Kofist L/F E/O | Test Hodnoceni | Citace
Znakoplavka Klestanka (Corixa)a | L E Kvalit. | ? Gittelmann
(Notonecta) a Neoplea | Daphnia (1978)

Koretra (Chaoborus) Vznasivka L E Kvalit. | 3 Pastorok
(Diaptomus) a (1980)
perloocka (Daphnia)

Posvatka Vice druhi L E Kvalit. | 1 Allan & Flecker

(Hesperoperla bezobratlych (1988)

pacifica)

Posvatka hmyz L E Kvalit. | 1 Molles & Pietruzka

(Hesperoperla (1987)

pacifica)

Posvatka (Megarcys Jepice (Baetis F E Kvalit. | 1 Peckarsky &

signata) bicaudatus a dalsich Penton
7 druhlt) (1989)

Posvatka (Megarcys Jepice (Baetis L E Kvalit. | 1 Peckarsky et al.

signata) bicaudatus) 1994

Diivodt, pro¢ prace na vodnim hmyzu neodpovidaji teorii, mize byt hned nékolik.
Sih & Christensen (2001) testovali hypotézu, Ze teorie Cast&ji funguje v laboratornich
podminkach. Existuji také domnénky, ze teorie by mohla Iépe fungovat u obratlovcii nez
bezobratlych vzhledem k vice vyvinuté nervové soustave, ovSem ani jedna z téchto hypotéz
nebyla potvrzena (Sih & Christensen 2001).

Zasadni roli v hodnoceni vodniho hmyzu vzhledem k teorii optimalniho vyhledavani
potravy bude mit nejspiSe mobilita kofisti. Zastupci hmyzu jsou kvalifikovani v praci Siha &
Christensena (2001) jako pomérné pohyblivé organismy a z jeho prace vyplyva, ze se ODT
obyc¢ejné Spatné shoduje s pracemi, kde figuruje mobilni kofist (napt. Alan & Flecker 1988,
Peckarsky & Penton 1989).

ODT piedpoklada aktivni volbu predatora, jez je dana pravdépodobnosti utokl
(pomérem utok/setkani). Tento pomér vSak sama kotist mize velice snadno ovlivnit fadou
zpusobi. Kofist mize pocet setkdni redukovat naptiklad krypsi nebo pobyvanim v tkrytu.
To vede k redukci pocétu setkani (Hauzy et al. 2010). Pro miru uspés$nosti lovu predatora
hraje zasadni roli schopnost kofisti uniknout (mobilita, morfologie), v disledku ¢ehoz ma

korist, kterou je snadnéjsi chytit, vyssi energetickou hodnotu (Sih & Christensen 2001).
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Casto diskutovana je aktivni volba jako takova. Mnohdy zaznivé nazor, Ze selektivita
muze byt zplsobena rozdilnou nachylnosti kofisti k predaci, kterd je podminéna
pravdépodobnosti setkani, uspésnosti lovu a tudiz i obrannymi mechanismy kofisti (Molles
& Pietruska 1983, Sherratt 1993, Sih & Christensen 2001). Interakce mezi predatorem a
aktivné se pohybujici kofisti je tak mnohem komplexnéj$i nez konzumace nepohyblivé
potravy a to miize byt divod, pro¢ experimenty pouzivajici vice pohyblivou kofist Castéji
neodpovidaji ODT.

Navic pro fadu predatorii kritérium energetické vyhodnosti nezachycuje dalsi
limitujici faktory, napiiklad zajiSténi dostaCujictho piisunu urcité latky (vyvazZenost
jidelnic¢ku) ¢i snaha vyhnout se vlastnim predatorim. Trade-off mezi ziskavanim energeticky
vyhodné potravy a minimalizaci rizika kanibalismu zaznamenal naptiklad Sih (1982), ktery
studoval stravovaci navyky znakoplavky Notonecta hoffmanni. Mladsi jedinci byvaji ve
volné vod¢ cCasto vystaveni kanibalismu ze strany starSich instari. Proto se mladsi
znakoplavky schovavaji ve vegetaci, kde ale zaroven neni tolik potravy.

V pracich se velmi Casto objevuje obecné hodnoceni selektivity (zastoupeni kofisti ve
zkonzumované potravé/zastoupeni téze kofisti v prostifedi) namisto aktivni volby predatora
(pravdépodobnost utoku pii setkani s kofisti). Aktivni volba je jednou z cest vedoucich
k selektivité, ale kauzalni vztah mezi touto volbou a selektivitou funguje pouze za
ptedpokladu, Ze zmény ve zkonzumované potravé jsou dany odliSnostmi pravdépodobnosti
utoku na rizné typy kofisti, coZ pravé mnohdy u mobilni kofisti neplati (Sih & Christensen
2001).

Dal$im moznym zdivodnénim, pro¢ tyto prace ODT nepotvrdily, je nedostatek
informaci. Casto se sice vyskytuji informace o hmotnosti susiny, kterou predator
zkonzumuje za jednotku casu, tedy mg/s (napt. Molles & Pietruszka 1987), chybi vsak udaj
o skutecné energetické hodnoté kofisti (to mlize byt zptisobeno praktickymi divody, viz téz
praktickd Cast prace). To vede k nemoznosti ptesného porovnani vynalozené a ziskané
energie.

Model optimalniho sloZeni potravy nepfedpoklddd nutné¢ dokonalou shodu mezi
pozorovanim a o¢ekavanim. Predpovida tu strategii, které piirodni vybér dava prednost, a
tika, ze jedinci, ktefi jsou této strategii nejblize, budou nejvice zvyhodnéni (Begon at al.
1997). Na predatory ptlisobi soucasn¢ rizna evolu¢ni omezeni (kognitivni schopnosti apod.),
vlivy prostiedi a schopnosti kofisti, které mohou vést k tomu, Ze se predatoii nechovaji vzdy

v souladu s ODT.
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2.5 Preskok (,,switching®)

O selektivité se obvykle hovoii tehdy, pokud je podil jednoho typu kofisti vyssi
Vv potrave predatora nez v prostiedi (viz kapitola 2.3.4). V kapitole 2.3.4 jsem se zaméfovala
na selektivitu na zékladé hodnoty kofisti bez ohledu na jeji relativni zastoupeni v prostiedi.
Existuji ale teoretické i experimentalni ditkazy o tom, Ze predatofi jsou schopni svou
selektivitu pfepinat na zakladé pomérné hustoty raznych typt kofisti. Paklize je selektivita
podminéna relativnim mnozstvi kofisti, nazyva se frekvencné zavislou. Jednim z typt
frekvencné zavislé predace je preskok — situace, kdy predator konzumuje netimérné vice tu
koftist, kterd je hojnéjsi (Murdoch 1969, Sherratt & Harvey 1993). Obecné se ma za to, ze
takova potravni selekce neni fizena energetickou hodnotou kofisti, ale zavisi na proménlivé
mife setkani predatora se dvéma druhy/typy kofisti (Peckarsky et al 1994). Podminkou
vzniku preskoku je fakt, ze predator se setkdva s obéma typy kofisti v jednom prostiedi
(Yearsley 2003).

Pteskok lze vyjadfit pomoci funkéni odezvy, t.j. zavislosti popisujici, jak absolutni
hustota kofisti ovliviiuje pocet ulovené kofisti za jednotku €asu (Jarosik 2005). Preskok je
vyjadfovan jako modifikovana funkéni odezva tfetiho typu, kdy je misto absolutni hustoty
dosazena relativni hustota dvou typu kofisti. Pieskok se projevi jako sigmoidalni kiivka
(Obrazek 2): pii nizkém relativnim zastoupeni jednoho typy kofisti je tato kofist lovena s
nizsi frekvenci nez odpovida jeji pomérné hustoté kofisti, ale pfi prekroceni ur¢itého poméru

nahle predator ,,ptepne® a lovi tuto kofist mnohem castéji (JaroSik 2005).
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Obrazek 2. Preskok u znakoplavky Notonecta glauca krmené riznymi poméry vodni
berusky Asellus aquaticus a jepice Cloeon dipterum (Lawton et al 1974 v Begon et al 1997).
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2.5.1 Mechanismy

Navzdory mnohym pracim nejsou mechanismy vysvétlujici pieskok dosud
uspokojivé vysvétleny. Nicméné se soudi, ze ke vzniku preskoku mtize dojit bud’ na zakladé
vnéjSich podminek prostfedi, nebo na zakladé zkuSenosti predatora (Bergelson 1985,
Sherratt & Harvey 1993, Peckarsky et al 1994).

K vnéjSim okolnostem miize patfit napiiklad hustota kofisti, cirkadidlni rytmus,
heterogenita prostiedi, obranné mechanismy kofisti ¢i jeji mobilita (Sherratt & Harvey 1993,
Elliot 2004).

Vznik pieskoku je €asto navazdn na pouzivani odliSnych lovicich moda. Naptiklad
Akre & Johnson (1979) zkoumali frekvenéné zavislou predaci u larvy Sidélka Anomalagrion
hastatum. Za kofist slouzily perlooc¢ka (Daphnia magna) a vésenka (Simocephalus vetulus).
Sidélka signifikantn& preferovala v danou chvili hojnéjsi kofist. Pravdépodobnou piiginou je
zpusob lovu: kdyz byla Daphnia magna (pomérné pohybliva kofist) hojna, lovilo $idélko
pomoci ¢ihani. Kdyz se relativni hustota zménila ve prospéch méné pohyblivé véSenky
Simocephalus vetulus, sidélko pravdépodobné piepnulo na aktivni zptsob lovu.

Komplikovangjsi pohled na ptfeskok nabizi zahrnuti aspektu postupného vyuzivani
zdrojii prostiedi, kde dochazi nejen ke zménam frekvence, ale zaroven i posunu absolutni
hustoty. Zde pieskok Gizce souvisi s predikcemi ODT. V okamziku, kdy se predator ocitne
Vv prosttedi méné produktivnim ¢i prosttedi do znacné miry vycerpaném (s malou dostupnosti
nejvyhodnéjsi kofisti), dochazi Casto k dvéma zcela odliSnym situacim. Pokud klesne densita
preferované koftisti pod kritickou uroven, pfedpoklada se, Ze ji bude i nadale ubyvat (nestaci
se rozmnozovat), nebo naopak ji zacne prudce ptibyvat v disledku uvolnéni zdrojh.
Obdobné na tyto dvé situace bude reagovat predator. Bud’ zvoli pozitivni preskok
dalsi predaci. Nebo se naopak predator uchyli k negativnimu pieskoku (preference vzacnéjsi
koftisti), coz je jev sice fidce se vyskytujici, ale zdokumentovany (napi. Cothran & Thorp
1985) a zifeyjmé& souvisi se zahrnutim predpokladi (predatorem) o budouci hodnoté kofisti
(Yearsley 2003).

Jednou z moznych pficin vzniku pteskoku je posun vyhodnosti kofisti v disledku
zmeény relativni hustoty. ZvySujici se mira setkani s ur€itou kotisti mize vést ke zvysSeni
efektivity lovu predatora. Zda se, ze po urcité¢ dobé¢, kdy je predator vystaven urcitému typu

potravy, se muze stat jeho lov ¢i zpracovani této kofisti u¢inngjs§im. V okamziku, kdy je
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predatorovi nabidnuta i jind kofist, m¢l by preferovat tu, na kterou byl zvykly. Pfedpoklada
se tedy urcitd mira schopnosti ucit se (Lawton et al 1974, Bergelson 1985).

Ponékud kontroverzni vysvétleni pieskoku v souvislosti s piedchozi zkuSenosti
poskytuje vytvareni takzvaného specifického obrazu kofisti (,,search image®) predatorem
(Tinbergen 1960). Tento jev byl zkouman naptiklad na pavoucich (Hughes & Croy 1993).
Sherratt & Harvey (1993) piSe, ze Tinbergen (1960) zastaval nazor, ze pokud ma predator
Sanci potkavat kryptickou kofist, mize se ji postupné naucit rozeznavat. Ve chvili, kdy
predator ,,vi“, jakou kofist hleda, muze relativné podhodnocovat ostatni mozné ulovky.
Soudi se, ze se tak stava v prostiedi velmi produktivnim (Sherratt & Harvey 1993). Lze
predpokladat, ze pokud obé¢ koftisti poskytuji relativné stejné mnozstvi energie, je vyuziti této
moznosti jednou z méla moznosti, jak takovou situaci vysvétlit (Yearsley 2003).

Pteskok by se nemél objevovat, pokud jeden typ kofisti mé tak vysokou hodnotu, ze
je vyhodné ho uprednostiovat navzdory ménici se pomérné hustoté. Preskok by se navic

nem¢l projevit u predatort, ktefi jsou konsistentni generalisté (Peckarsky et al. 1994).

2.5.2 Experimenty

Pro zhodnoceni praci o vyskytu pifeskoku u vodniho hmyzu jsem vychazela
z ptehledové prace Sherratt & Harvey (1993). Celkem se jedna o 13 studii, z nichz prokazalo
frekvencné zavislou selektivitu Sest. U péti z nich se objevil pozitivni preskok a u jedné
negativni (Tabulka 2). Pomérné malo praci neprokédzalo frekvencné zavislou preferenci
vibec. Muze to byt casteCné zplsobeno absenci zjisténych negativnich vysledkt v
publikacich, ale Ize ptedpokladat, ze frekvencné zavisly zplsob selektivity je opravdu Casty

zpusob predace (Sherratt & Harvey 1993).
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Tabulka 2. Préace tykajici se frekvencné zavislé predace s vyznacenim vyskytu preskoku, ptipadé uplatnéni vlivu predchozi zkusenosti na ném.
L=laboratorni pokus, F=terénni pokus.

Predator Kofist Frekvenéné | Frekven¢né | Udeni L/F Citace
nezavisla zavisla
selektivita selektivita

Znakoplavka Jepice (Cloeon) a vodni beruska (Asellus) ne ano ano L Lawton et al.(1974)
(Notonecta)
Jehlanka Perloo¢ka (Daphnia) — riizné velikosti ano ano ne L Blois & Cloarec (1983)
(Ranatra) (pfeskok)
Posvatka Jepice (Baetis) - riizné instary ne ne ne L Malmgvist & Sjostrom (1980)
(Dinocras)
Sidélko Perloocka (Daphnia) a vésenka(Simocephalus) ano ano ano L Lawton et al (1974)
(Ischnura) (pteskok)
Sidélko Perlooc¢ka (Daphnia) a vésenka (Simocephalus) ano ano ne L Akre & Johnson (1979)
(Anomalagrion) (preskok)
Sidélko Vznasivka (Diaptomus) a vésenka (Simocephalus) | ano ne ne L Colton (1987)
(Enallagma)
Sidélko Larvy komara (Aedes) — riizné instary ano ne ne L Chowdhury et al. (1989)
(Enallagma)
Sidélko Larvy komara (Aedes) — riizné instary ne ne ne L Harvey & White (1990)
(Pyrrhosoma)
Sidlo (Anax) Perlooc¢ka (Daphnia) — rtizné velikosti ano ano ne L Blois (1982)

(preskok)
Sidlo (Anax) Jepice a niténky ano ano ano L Bergelson (1985)

(pteskok)
Vazka Pakomati (Chironomus) a perloocka (Daphnia) ano ano ne L Conhran & Thorp (1985)
(Celithermis) (negativni

pieskok)
Vazka (Pantala) | Pulci — dva druhy (Physalaemus a Phyllomedusa) | ano ne ne L Sherratt & Harvey (1989)
Sidlo (Anax) Pakomati (Chironomus) a klestanka(Corixa) ano ne ne L Blois-Heulin (1990)
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2.6 Diskuse a shrnuti reSerse

Mechanismy predacnich vztaht véetné potravni selektivity se zabyva fada teorii.
Tato snaha je dilezitd pro pochopeni evoluce, kterd zvyhodnuje urcité vzorce chovani
(Begon at al. 1997). Soucasné je zasadni pro zkoumani popula¢ni dynamiky a porozumeéni
mechanismim udrZujicich stabilitu a variabilitu ekosystémt. Jednou z nejdiskutovanéjsich
koncepci zabyvajici se predvidanim potravni selektivity a Sife potravniho jidelnicku je teorie
optimalniho sloZeni potravy (ODT).

Potravni selektivitu vodniho hmyzu potvrzuje fada praci, o jejich mechanismech se
vsak stale spekuluje. Z vysledkt Stephense & Krebse (1987) a Siha & Christensena (2001)
plyne, ze prace na vodnim hmyzu se s teorii ODT ¢asto neshoduji. Hlavni pfi¢inou bude
nejspiSe mobilita kofisti. ODT piedpoklad4 aktivni volbu predatora na zdkladé rozdilné
pravdépodobnosti utoku na odlisné typy/druhy kofisti. Zaroven ptredpoklada, ze hodnota
koristi zustava neménna (tj. doba zpracovani a uspé$nost utokd se neméni). Mnohé prace
vSak dokazuji, Ze existuje fada faktorli, které mohou mit vliv na miru setkani s koftisti ¢i
uspésnost lovu predatora a tak nepfimo ménit hodnotu kofisti (Baalen et al. 2001, Sih &
Christensen 2001). Svou roli hraje zejména heterogenita prostiedi (Hauzy et al. 2010),
mobilita kofisti (Sih & Christensen 2001), reakéni vzdalenost predatora (Rebora et al. 2004)
a zpusob obrany kofisti (Johansson et al 2000).

Jednim z faktorti, ktery nepifimo méni hodnotu kofisti je i1 zlepSeni efektivity
predatora v disledku predchozi zkuSenosti (Bergelson 1985). Z ptedchazejici ¢asti reSerse by
se mohlo zdat, Ze si teorie ODT a pieskoku odporuji. ODT piedpoklada, ze si predator bude
vybirat tu nejvyhodngjsi kofist, bez ohledu na jeji relativni hustotu, zatimco pii pieskoku
meéni predator svou preferenci pravé na zaklade jeji pomérné hustoty. Ve chvili, kdy se ale
stane urcity typ kofisti frekventovanéjsi, zvySuje se pocet setkdni predatora a kofisti. Tim se
zvysuje zkuSenost predatora a v dusledku toho se zvysuje jeho efektivita lovu a tim i hodnota
kofisti (mize se zvysit ispésnost lovu a zkratit doba zpracovani). V tu chvili uz podle teorie
optimalniho sloZeni potravy miiZze dojit k pfeskoku. Pokud tedy oznac¢ime ODT za strategii,
jejimz cilem je maximalizovat fitness, milize pravé pieskok V nekterych situacich
predstavovat mechanismus jeji realizace (Hubbart et al. 1982).

Na vzniku pteskoku se tedy podili jednak absolutni a pomérna hustota kofisti a
jednak vliv pfedchozi zkuSenosti predatora. Mnoho praci od pionyrskych pozorovani

Tinbergena (1960) prokazalo, ze zkuSenost predatora ma vliv na jeho tspéSnost a potravni
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selektivitu. Vétsina takovych praci je vSak zaméfena na obratlovce (Casto na ptaky), ktefi
maji zna¢nou schopnost uceni a pamét’ (Shettleworth 2010). Vyskyt téchto schopnosti u
hmyzu je sporny. Nicméné, existuje né€kolik praci, které vliv zkuSenosti u vodniho hmyzu
dokazuji (Lawton et al. 1974, Bergelson 1985).

Pteskok je z pohledu dynamiky predacnich vztahti ¢asto nedocenény. Miize byt velmi
dialezity pro evoluci a diverzitu. Muze také pozitivné ovliviiovat souziti mezi kofistmi
protoze zvyhodnuje vzacnéjsi kofist, ktera je vystavena mensimu predacnimu tlaku nez
hojnéjsi kotist (Abrams & Matsuda 2003). Podobné¢ ODT ptedpovida, ze ve chvili, kdy
poklesne hustota nejvyhodnéjsi kofisti, predator zahrne do svého jidelni¢ku i kofist méné
vyhodnou nebo se piesté¢huje do jiného potravniho ostruvku (Stephens & Krebs 1987). Tyto
reakce predatora na zmény hustoty kofisti maji za nasledek pokles predacniho tlaku a mize
tak dojit k obnovée populaci kofisti (Baalen et al. 2000).

Praci tykajicich se teorie optimalniho vyhledavani potravy a preskoku je mnoho, ale
stale chybi jednozna¢né zavéry o tom, jestli chovani vétSiny predatori témto konceptim
odpovida (Stephens & Krebs 1987, Sherratt & Harvey 1993, Sih & Christensen 2001).
Castym problémem v hodnoceni potravni selektivity je nejednotnost v piistupu a
nejednoznaénost pouzivanych termini. Casto byva zaméiovana celkovad a pomérna hustota
¢i neni jasné do jaké miry je pozorovana selektivita predatora vysledkem aktivni volby.
Vysledky takovych praci pak nelze jednoduse srovnavat. Casto jsou navic narudeny nékteré
ptedpoklady jednotlivych teorii, ¢i chybi né¢které podstatné informace, naptiklad zisk energie
za jednotku casu (Stephens & Krebs 1987, Sherratt & Harvey 1993, Sih & Christensen
2001).

Predace piedstavuje komplexni mechanismus a jeho pochopeni musi brat v potaz
fadu faktori a omezeni. Pro lepSi porozuméni predacnim vztahlim je zapotiebi provadét
detailni, metodicky dobfe promyslené experimenty, které umozni korektné testovat existujici

teoretické modely.
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3. EXPERIMENTALNI CAST

3.1 Cil experimentalni ¢asti

Cilem experimentu, kterym dopliiuji svou préci, je v laboratornich podminkéach
otestovat vliv zkuSenosti predatora na frekvenéné zavislou potravni selektivitu. Mym
zamérem bylo sledovat chovani véazek a jejich kofisti uvnitf malé¢ arény a nasledné
analyzovat informace o ptipadné selektivite, frekvenci a ispéSnosti utoki a dobé zpracovani

potravy.

3. 2 Metodika

3.2.1 Modelova zvirata

V experimentu jsem pracovala slarvami vazek rodu Sympetrum (Odonata:
Libellulidae) (viz Pfilohy Obrazek 6). Jednalo se o larvy posledniho instaru. Larvy vazek
byly naloveny za pomoci sitky a cedniku Vv litoralnim porostu malého bezejmenného rybnika
poblizZ Hospfize u Jindfichova Hradce. NeZ byly pouZity do pokusu, ¢i po dobu potifebnou
k tomu, aby dorostly do pozadovaného instaru, byly chovany Vv klimatizované mistnosti na
Entomologickém tstavu Biologického centra Akademie véd Ceské republiky ve stabilnich
podminkach (teplota 22+1°C a fotoperioda 18h den/6 h noc). Larvy jsem umistila jednotlivé
do chovnych nadobek, bilych kelimki 0 objemu 80 ml, a pravidelné je krmila dostatecnym
mnozstvim nitének. Vodu v chovné nadobce jsem pravidelné dolévala a jednou za 3 dny
kompletné vymeénila. Do pokusu pak byla vybrana pouze zvifata, ktera se prokazatelné
zivila, coz dokazala pritomnost vyvrzka.

Za kofist byla zvolena perloocka Daphnia magna (ve vzorcich a tabulkach pod
zkratkou D) a larvy pakomart (zkracovano jako P) (viz Ptilohy Obrazek 7). Daphnia magna
byla ziskana v rybniku Domin u Ceskych Budg&jovic, zatimco pakomafi byli zakoupeni
v akvaristice. Potfebné velikosti perloocek bylo docileno vyuzitim sita s velikosti ok 1,4
mm. Frakce, kterd se zachytila na situ, byla pouzita do experimentu. Pakomary jsem
roztridila vizudln€ pomoci meéftitka.

Z kazdé skupiny modelovych zvifat (larvy vazek, pakomati, perloocky) jsem

nahodn¢ vybrala 10 jedincii a u tohoto vzorku zméfila nasledujici rozméry: u larev vazek
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délku téla véetné andlni pyramidy, u pakomari délku téla a u perloocek délku téla bez hrotu.
Primérna délka larev vazek byla 16,55 mm (SD = 0,99 mm) a primérna $itka hlavy 4,83
mm (SD = 0,28 mm). Pramérna délka pakomart byla 11,21 mm (SD = 1,094 mm) a délka
perloocek byla 2,47 mm (SD = 0,329 mm). Zvitata byla méfena pomoci stereomikroskopu
Olympus SZX10, fotoaparatu Olympus E-620 a programu Quick PHOTO CAMERA 2.3.

U zvifat byla zjiStovdna i primérnd hmotnost suSiny. Zvifata byla vysouSena pfi
teploté 60 °C po dobu 24 hodin a vazena na vahach Mettler Toledo MT5. Larvy vazek vazily
prumérné 19,99 mg (SD = 9,44 mg, n=10), pakomati 1,04 mg (SD = 0,37 mg, n=10). U

perloocek jsem zvazila skupinu 150 jedinct. Primérna hmotnost jedince byla 0,189 mg.

3.2.2 Priprava a pribéh pokusu

Pted samotnym experimentem byly larvy véazek pfemistény do plastovych nadob o
objemu 1,8 | a rozmérech dna 15,5x10,5 cm. Dno téchto nadob bylo polepeno bilou tkaninou
kvtli zajisténi snazsiho pohybu vazek. Larvy vazek byly rozdéleny na dvé skupiny. Prvni
byla krmena po tfi dny pouze pakomary a to ad libitum, druha pouze perloockami, taktéz ad
libitum. Kofist v nadobach byla pravidelné dopliiovana rano a vecer tak, aby mély larvy
vazek k dispozici piiblizné stale stejnou hustotu kofisti. Ctvrty den rano jsem je dala
hladovét po dobu 24 hodin.

Pro nataceni experimentll byla pouZita kamera Panasonic HDC-SD90. Do stfedu
zorného pole kamery byly umistény 4 pokusné nadoby. Jednalo se o stejny typ nddob,
Vv kterych byli predatofi béhem trech adaptacnich dni, S tim rozdilem, Ze pro zajisténi dobré
viditelnosti zvifat na zaznamu byly tyto nadoby sefiznuty na vysku 2 cm (viz Ptilohy
Obrazek 5). Kazda z nadob byla naplnéna 200 ml vody (hloubka cca. 1,3 cm), poté jsem do
nich odpocitala celkem 20 jedincii obou typt Kofisti v sedmi rtiznych relativnich pomérech
(Tabulka 3).

Tabulka 3. Poméry pakomart a perloocek pouzité v pokusech.

Pocet pakomara | Pocet perloocek
20 0

16 4

13 7

10 10

7 13

4 16

0 20
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Poté jsem zapnula kameru a sledovala pokus po dobu 30 minut, pii ¢emz jsem
pribézné zaznamenavala ulovenou kofist do pfedem ptipraveného protokolu a dopliiovala
perlooCky a pakomary do pokusnych nadob, tak aby byl zachovéan stale stejny pomér koftisti
(viz Ptilohy Obrazek 4). Po skonéeni pokusu byly larvy vazek usmrceny v 80 % lihu.

Pro kazdou kombinaci bylo provedeno 7-10 replikaci a to jak pro predatory krmené

perlooc¢kami, tak pro ty krmené pakomary. Celkem slo 0 124 pokusi.

3.2.3 Zpracovani videi

Jednotlivé reakce predatori na kofist byly zaznamenavidny na pocitai z
videozaznamu za pomoci programu EtholLog 2.2.5. Diky tomuto programu jsme mohli
zaznamenavat ¢as preddefinovanych typti chovani a jejich sekvenci (Ottoni 2000). Reakce

byly rozdéleny na:

1) kontakt — definovan jako jakakoli reakce predatora na kofist, ktera mize pfipadné vést
k utoku (otoceni hlavy, pohyb smérem ke kofisti).

2) utok — vymrsténi masky

3) konec — definovan jako ukonceni zpracovavani Uspé$né polapené kofisti (konec

viditelnych pohybl masky a celisti).

Vystupem programu byla tabulka zaznamenanych udalosti s odpovidajicimi Casy
Spresnosti na 1 s. Zté jsem nasledné¢ odecetla pocCet reakci na kofist potencionalné
vedoucich k utoku, pocet utokli, mnozstvi uspéSn¢ ulovenych zvifat a doby zpracovani
téchto kofisti pro kazdého jednotlivého predatora.

Data byla nasledné pfenesena do programu Microsoft Excel 2007. Dopocitany byly
pravdépodobnost ttoku (Gtok / kontakt), GspéSnost utoku (Gspéch / tok) a zastoupeni dvou
typt kofisti v ulovené potravé (uloveno D ¢i P / (uloveno D + uloveno P)). Tyto udaje byly

ziskany pro vsechny predatory a pro oba typy krmicich rezimt (Tabulka 8).

3.2.4 Analyza dat

Data jsem zhodnotila analyzou variance (ANOVA) za pomoci programu
STATISTICA 10 (StatSoft, Inc. 2010). Testovala jsem, jak zavisi zastoupeni perloocek a

pakomaru ve zkonzumované Kkofisti, pravdépodobnost utoku, GspéSnost Gtoku a doba
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zpracovani obou typl kofisti na relativnim zastoupeni pakomart a perloocek v nabidce a na

pfedchozim krmicim rezimu predatora.

3.3 Vysledky

Celkem probehlo 124 pokusii o celkové délce 62 hodin. Béhem nich jsem pozorovala
535 utokl na perloocky, Gspésnych z nich bylo 278 (tedy 52%). Pocet utokli na pakomary
byl 187, Gispésné uloveno jich bylo 137 (tedy 73%). Toto jsou ¢isla nezavisla na krmicim
rezimu. Podrobnéji udaje rozvadi Tabulka 4.

Pro vazky, ktera byly pied pokusem krmeny pakomary, byla pravdépodobnost Gtoku
na perloocku v rozmezi 0,86—1 a na pakomara v rozmezi 0,75-1. Pro vazky, které byly
krmeny perloo¢kami, byla pravdépodobnost utoku na perlooc¢ku 0,73-0,95 a na pakomara
0,66-1. Vazky krmené pakomary vykazovaly tspésnost lovu perloocky s pravdépodobnosti
0,50-0,70 a uspésnost lovu pakomara v rozmezi 0,69—1. Vazky krmené perloockami mély
pravdépodobnost titoku na perloocku od 0,52 do 0,77 a na pakomara od 0,65 do 1 (Obrazek
3).

Tabulka 4. Pocty jednotlivych reakci na kofist pro oba krmici rezimy. D = perloocka, P =

pakomar.

Krmici D reakce D ttok D tspéch P reakce P ttok P tspéch
P 324 298 144 84 70 56

D 276 237 134 136 117 81
Celkem 600 535 278 220 187 137

Primérna doba zpracovani perloocky nezohlediujici pfedchozi krmici rezim je 40,03
s (SD = 19,41) a pramérna doba zpracovani pakomara je 92,93 s (SD = 49,85). Casy
zpracovani kofisti zahrnujici informace o vztahu k pfedchozimu krmicimu reZimu shrnuje

Tabulka 5.

Tabulka 5. Doby zpracovani kofisti s ohledem na krmici rezim véetné smérodatnych

odchylek. D=perloocka, P=pakoméar, SD=smérodatna odchylka.

Krmici rezim D doba zpracovani [s] D-SD [s] P doba zpracovani [s] P —SD [s]
P 41,3 22,3 84,4 42,4
D 38,7 15,8 98,2 52,7
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Zastoupeni pakomari a perloocek ve zkonzumované kofisti piiblizné odpovidalo

poméru kofisti v nabidce (Obrazek 3 a Tabulka 6). Vliv ptedchoziho krmiciho rezimu byl

prikazny (Tabulka 6): vazky, které byly pied pokusem krmeny pakomary konzumovali vétsi

podil perloo¢ek nez vazky krmené perlooCkami (Obrazek 3). Pfedchozi krmici rezim ani

pomér kofisti v nabidce nemél vétSinou vliv na pravdépodobnost ¢i uspeésnost utoku

predatora (Tabulka 6). Pouze pravdépodobnost utoku na perloocku se prikazné lisila

Vv zavislosti na krmicim rezimu: oproti oekavani mély larvy vazek krmené pakomary vyssi

tendenci lovit perloocky. Doba zpracovani perloo¢ky navic rostla s jejim zastoupenim

V nabidce a to u vazek z obou krmicich rezimu.

Tabulka 6. Vysledky testt ANOVA z programu STATISTICA 10. F je hodnota testového

kritéria F-testu, df znaci pocet stupiili volnosti a p hladinu vyznamnosti. Prikazné vysledky

jsou zvyraznény.

Vysvétlovana proménna Vysvétlujici F df p
proménna
Pomér D/P v kofisti krmeni 3,994 1,120 0,048
pomér D v nabidce 68,762 1,120 0
krmeni*D v nabidce 0,108 1,119 0,743
Pravdépodobnost utoku na D krmeni 6,836 1,90 0,010
pomér D v nabidce 1,059 1,90 0,306
Pravdépodobnost utoku na P krmeni 0,378 1,78 0,541
pomér P v nabidce 0,368 1,78 0,546
Uspéénost utoku na D krmeni 0,249 1,88 0,619
pomér D v nabidce 0,469 1,88 0,495
Uspé&snost titoku na P krmeni 0,260 1,75 0,611
pomér P v nabidce 0,012 1,75 0,915
Doba zpracovani D krmeni 1,634 1,76 0,205
pomér D v nabidce 10,125 1,76 0,002
Doba zpracovani P krmeni 0,796 1,70 0,375
pomér P v nabidce 2,524 1,70 0,117
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Vliv krmeni a poméru kofisti v nabidce na pomérné zastoupeni v sezrané kofisti.
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Obrazek 3. Vliv zastoupeni kofisti v nabidce a pfedchoziho krmiciho rezimu na zastoupeni

kofisti v jidelnicku vazek, pravdépodobnost Gtoku, tspéchu a na dobu zpracovani kofisti.
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3.4 Diskuse experimentu

Obecné lze fici, Ze larvy vazek upiednostiiovaly perloocky nad pakomary presto, ze
perloocku neni zjevné snadné ulovit (z 535 utoki na ni jich bylo Gspésnych pouze 278 — tzn.
52% uspésnost), naproti tomu u lovu komari byla uspéSnost znatelné vyssi (ze 187 utokl
uspésnych 137 — tzn. 73% uspésnost). Tuto skutecnost 1ze zdlivodnit tim, ze tyto larvy vazek
Vv prirod¢ uptednostiiuji biotopy s bohatou vegetaci, kde travi vétSinu ¢asu na stoncich rostlin
a lovi kofist pohybujici se ve vodnim sloupci, coz zahrnuje i perloocky jako jednoho
Z dominantnich zastupct zooplanktonu (Corbet 1999, Bronmark & Hansson 2005). Naproti
nepfichazeji do castého kontaktu. To muze vysvétlovat, pro¢ vazky v mych pokusech
preferovaly perloocky a ne pakomary, kteti jsou vyrazné vétsi (délka a hmotnost suSiny
pakomara = 11,21 mm, 1,04 mg, délka a hmotnost susiny perloo¢ky = 2,47 mm, 0,189 mg) a
budou zjevné energeticky mnohem hodnotnéjsi. Vzhledem k tomu, ze doba zpracovani
pakomart byla jen 2-2,5krat del$i nez doba zpracovani perloocky, dalo by se oc¢ekavat, ze
vazky budou preferovat pakomary v souladu s teorii optimalniho slozeni potravy (ODT)
(Stephens a Krebs 1987, Sih a Christensen 2001). Jestlize s pakomary v ptirodé nepfichazeji
casto do kontaktu, tak pro né mozna nejsou pfirozenou kofisti a proto nejsou preferovani.
Formalni test ODT jsem nemohla provést protoze tak jako v fad€ jinych praci (napt. Molles
& Pietruszka 1987, Peckarsky et al 1994) ani mé se nepodafilo zjistit pfesnou hodnotu
kofisti, jelikoz jsem neméla k dispozici kalorimetr.

Rod Sympetrum byl pro mé pokusy vybran cilen¢, jelikoZ v praci Johanssona (2000)
vykazoval nejvyssi pohyblivost, o¢ekavala jsem tedy, Ze bych mohla ve svych pokusech
pozorovat zmény ve zpusobu lovu v zavislosti na slozeni potravni nabidky (¢ihani vs. aktivni
mod) (Akre & Johnson 1979, Elliot 2004). Pozorovala jsem vsak, ze larvy vazek vétSinou
spoc¢ivaly na jednom misté a jako lovici mod uplatiiovaly pouze ¢ihani. Z toho divodu neni
piekvapivé, ze celkove larvy preferovaly perlooCky, které jsou aktivnéjsi nez pakomaii a
vazky se tak s nimi v pokusech Castéji setkavaly. Z vysledkd vyplyva, ze zastoupeni kofisti
Vv jidelni¢ku larev vazek zdvisi na pomé&mé hustoté v prostiedi, larvy vazek se tedy Zivily
frekvencné zavislou predaci. Neobjevuje se vSak pieskok, coz znamena, ze piredchozi krmici
reZim ziejmeé nema vliv na efektivitu lovu.

Oproti ocekavani (Sherratt & Harvey 1993) vysledky mé prace naznacuji, ze

predchozi krmici rezim ani pomérnd hustota kofisti v nabidce nema zasadni vliv na
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pravdépodobnost ¢i tispésnost utokl na tu ¢i onu kofist. To plati, jak pro larvy vazek krmené
perlooc¢kami, tak pro larvy krmené pakomary. Pouze pravdépodobnost utoku na perloocku se
prikazné liSila v zavislosti na krmicim rezimu. Larvy vazek krmené pakomary mély vyssi
tendenci lovit perlooCky. Tuto skutecnost lze vysvétlit snahou o zvySeni variability
jidelnicku, pokud pakomaii neobsahuji v dostatecném mnozstvi néjaké dualezité latky, které
vazky potiebuji prijimat v potravé (Townsend et al. 2010). Je také mozné, Ze ve skupiné pro
danou kombinaci se nahodou vyskytlo par odliSnych jedinct, ktefi jednoduse preferovali
perloocky.

Co se ty¢e doby zpracovani, zjistila jsem, ze s poftem perloo¢ek v nabidce stoupa
doba, kterou je larvy vazek zpracovavaji. Plati to pro larvy z obou krmicich rezimu. To je
nejspiSe zpusobeno postupnym plnénim traviciho traktu larvy. Podobny efekt se ale
neuplatiiuje se zvySovanim poméru pakomarii v nabidce. Aby se larva vazky nasytila, musi
zkonzumovat vétsi mnozstvi perlooc¢ek nez pakomart. Efekt prodluzujici se doby zpracovani
kofisti bude zfetelnéjsi v pripade, kdy je zkonzumovanych jedinct vic.

Moznych diivoda, proc se pieskok v mé praci neobjevil je vice. Jednak miize hrat roli
prostiedi, v kterém se béZzné vazky rodu Sympetrum vyskytuji. Larvy téchto vazek
uptfednostiuji prostor ve vegetaci mezi hladinou a dnem (Johansson 2000). To znamena, Ze
béhem svého zivota s pakomarem ptijdou s pakomarem do styku méné nez s perloockou. Je
rovnéZ mozné, Ze doba, po kterou si larvy vazek zvykaly na urcitou kofist, byla prili§ kratka
a tak se larvy nestihly ptizpusobit. Bergelson (1985), ktery zjistil v podobném pokusu vliv
zkuSenosti na selektivitu larev §idel rodu Anax, nechéaval predatory zvykat na kofist tyden,
ale pfistup ke kofisti jim poskytoval jen po dobu 30 minut jednou za dva dny. V mém
pokusu si vazky zvykaly jen tfi dny, ale zase mély piistup ke kofisti neustale. Doba
hladovéni mohla byt zase pfili§ dlouhd, coz by znamenalo, Ze bud’ v disledku hladu byly
larvy vazek méné¢ selektivni, nebo ze béhem casu, kdy hladovély, se efektivita lovu vytratila.
Béhem testovani metodiky pokusu jsem zkouSela pracovat s plné nasycenymi vazkami a
s vazkami hladovénymi kratSi dobu (6 a 12 hodin), ale tyto vazky byly natolik nasycené, Ze
v pokusech témét vitbec nepfiijimaly potravu. Hladovéni po dobu 24 hodin tak byl nejkratsi
mozny interval, po kterém byly vdzky ochotny v pokusech pfijimat dostacené mnozstvi
potravy, abych ziskala interpretovatelna data. Hladovéni oznacili napiiklad Peckarsky et al.
(1994) za jednu z pravdépodobnych pficin toho, ze se jim nepodafilo objevit pfeskok u
posvatek. Nicméné Bergelson (1985) nechaval larvy sidel rodu Anax pted pokusem hladovét

48 hodin a prikazny vliv zkuSenosti zaznamenal.
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Existuje mnoho teorii, které se snazi vysvétlit a predikovat predac¢ni chovani
Vv zéavislosti na dostupnosti kofisti a dalsich faktorech. Jejich testovani nam mize poskytnout
cenné¢ informace, které ndm pomohou Iépe pochopit evoluci, populacni dynamiku a
mechanismy udrzujici diverzitu. Jak dalece vSak jednotlivé teorie v realu funguji, neni stale
jasné. K jejich testovani se Casto pouzivaji jednoduché laboratorni experimenty, které ale
poskytuji kontroverzni vysledky (Stephens & Krebs 1987, Sherratt & Harvey 1993, Sih &
Christensen 2001). Mj experiment se zaradil mezi ty, které odporuji predikcim teorie
optimalniho slozeni potravy a neposkytl podporu ani pro vyskyt pieskoku. Dalsi detailni
experimenty budou nezbytné pro potvrzeni nebo vyvraceni soucasnych teorii popisujicich

potravni vztahy.
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5. Prilohy

Obrazek 4. Aparatura k nataceni pokusu.

Obrézek 5. Pokusné aréna.
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2000 pm

Obrazek 6. Larva Sympetrum sp. (vyznacena délka té€la 16,69 mm a Siika hlavy 4,72 mm).

Obrazek 7. Pakomar (vlevo, délka téla 14,98 mm) a perloocka (vpravo, délka téla 2,56 mm).
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Tabulka 8. Shrnujici tidaje o zastoupeni kofisti v potrave, pravdépodobnosti Gtoku, uspésnost lovu a doby zpracovani s ohledem na krmici rezim

a pom¢r kofisti v nabidce. D = perloocka, P = pakomar.

Priméry
Zastoupeni v potravé Pravdép. utoku Pravdép. uspéchu Doba zpracovani
Poméry koristi | perloocka pakomar perloocka pakomar perloocka pakomar perloocka pakomar
20P 1 0 0,84 0,88 103,47
>» | 4D:16P 0,19 0,81 1 0,97 0,75 0,7 36,16 98,17
\g 7D:13P 0,5 0,5 0,98 0,92 0,92 0,7 34,11 62,16
% 10D:10P 0,3 0,6 0,75 0,86 1 0,5 38,23 94,66
o | 13D:7P 0,24 0,76 0,81 0,98 0,69 0,64 46,5 59,49
é 16D :4P 0,18 0,82 1 0,91 1 0,61 36,96 79,33
¥ | 20D 0 1 1 0,56 57,01
. | 20P 1 0 0,91 0,84 105,22
é 4D:16P 0,67 0,33 0,8 0,9 1 0,52 32,29 109,61
’§ 7D:13P 0,5 0,5 0,66 0,76 0,65 0,65 35,83 114,58
= | 10D:10P 0,55 0,45 0,84 0,73 0,85 0,77 40,64 73,62
§ 13D:7P 0,29 0,72 0,94 0,82 0,91 0,67 42,73 114,61
g’ 16D:4P 0,5 0,5 1 0,8 0,83 0,6 33,05 73,94
J [ 20D 0 1 0,95 0,62 39,31
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