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1. Uvod

Koexistence druhii ve spoleCenstvech je jednou ze zakladnich otazek ekologie (Weiher &
Keddy 1999). Problémem pii koexistenci riznych druht je jejich vzdjemna kompetice
(Elton 1946). Pokud je kompetice pfili$ velka, dochazi ke kompeti¢nimu vylouceni (Gause
1935). Tuto problematiku se snazi objasnit rizné ptistupy. Od vlivi ndhodnych jevi
(Grinnell 1922; Bell 2000; Hubbell 2001), pies nikovou teorii (Hutchinson 1957), az po
teorii koexistenéni (Chesson 2000(b)). Jako modelovy piiklad pro studium této
problematiky muze poslouzit spolecenstvo koprofilniho hmyzu. V tomto, i v jinych
spolecenstvech efemérnich habitat (mrSiny, rozklddajici se houby a ovoce), funguji
vSechny procesy (naptiklad sukcese) mnohem rychleji a kompetice o zdroje je zde vyssi,
nebot’ se jedna o pomijivy zdroj (Sladecek et al. 2013). Z toho divodu je zajimavé pro

studium otazek druhového souziti.

Jednim z mechanismi koexistence druhti ve spoleCenstvech je vnitrodruhova
agregace. Vnitrodruhova agregace zvysSuje vnitrodruhovou kompetici, ¢im snizuje
kompetici mezi druhy (lves 1991). Tento mechanizmus podporuje piezivani druht
v druhové bohatych spolecenstvech, jako je pravé spolecenstvo koprofilntho hmyzu

(Hanski 1981; Ives 1991; Hutton & Giller 2004).

Koprofilni spole€enstvo je vyznamné nejen z hlediska zkoumani koexisten¢nich a
jinych ekologickych otdzek. Jedna se o nesmirné dilezitou slozku fauny, kterd zpracovava
fekalni hmotu, ¢imZ pomaha vracet Ziviny zpét do ob&hu. Zejména koprofagni brouci,
jejichz velka ¢ast zahrabava trus pod zem, maji hlavni vliv na odstranovani trusu (Edwards

& Aschenborn 1987; Tixier, Lumaret & Sullivan 2015).

Tato prace je tedy zaméfena na koprofilni brouky a na jejich vnitrodruhovou

agregaci, jako jeden z mechanismi umoziujici koexistenci druhd v tomto spolecenstvu.



1.1. Piezivani druhi (sniZovani kompetice)

1.1.1. Princip kompetitivniho vylouceni

V podminkéch, kde zije vice druhii pohromad¢ a vyuzivaji stejné zdroje, by mél teoreticky
ptezit pouze jeden druh, ktery je kompeti¢né nejsilnéjsi (Grinnell 1922; Volterra 1926;
Gause 1934). Princip kompetitivniho vylouéeni byl poprvé experimentalné potvrzen
Vv laboratornich podminkéch za vyuziti jednoho zivného média a dvou druhti trepky, kdy
v zivném médiu nakonec piezil pouze dominantnéjsi druh, tento postup se K urceni
kompeti¢ni dominance vyuziva dodnes (Gause, Nastukova & Alpatov 1934; Hibbing et
al. 2010). V experimentu nezohlednuji zmény prostiedi a jeho riznorodost v ¢ase, migraci,
ani rozriznéni ekologickych nik. Jelikoz v pfirozenych podminkéch hraje roli velké
mnozstvi faktort, které ovlivituji koexistenci, mize se n€kdy zdat, ze néktera pozorovani
kompetitivni vylouéeni vyvraci (paradox planktonu) (Hutchinson 1961). V piirodé preziva
velké mnoZzstvi druhtl, z ¢ehoz se dé usoudit, Ze zde existuji mechanismy umoziujici toto

druhové souziti.

1.1.2. Kompetice a jeji snizovani

Kompetice neboli konkurence, je podstatna sila formujici spoleCenstva. Jedna se o
negativni typ interakce mezi dvéma, nebo 1 vice jedinci, vyuzivajici stejné nebo podobné

zdroje. Dé€li se na dva hlavni typy: mezidruhovou a vnitrodruhovou (Elton, 1946).

Mezidruhova kompetice vznika mezi dv€ma, nebo i vice riznymi druhy (Elton
1946). Ta se déli na dva hlavni typy, interferenci a exploataci (Hawes, Evans & Stewart
2013). Pii interferen¢ni kompetici dochazi k ptimym interakcim mezi jedinci. Jedna se
napiiklad o teritoridlni a potkdvaci kompetici, kdy jedinci aktivné brani v pfistupu
ostatnim na ur¢ité tizemi, €i zpusobuji ztraty pfi potkavani jinych jedinct (Schoener 1983;

Hawes, Evans & Stewart 2013).

Exploatace se vyznacuje nepiimymi interakcemi, kdy jeden druh spotiebovava
zdroj ostatnim, ¢imZ je omezuje. DéEli se na konzumacni kompetici (jeden druh konzumuje
zdroj jinym), preemptivni kompetici (druhy mezi sebou soutézi o prostor - prisedlé
organismy, rostliny) a kompetici pteristanim (jedinec pieroste druhého, ¢imz ho omezi

Vv pfistupu ke zdroji — rostliny, korali) (Schoener 1983).



Specialnim pfipadem mezidruhové kompetice je alelopatie, jedna se o chemickou
obranu, kdy jedinec vypousti toxické latky, ¢imz omezuje jiné druhy v jeho okoli (ofe$ak
-Juglans) (Whittaker & Fenny 1971). Zdanliva kompetice (,,apparent competition®) je
podobna exploataci, nebot’ se jedna o nepfimou interakci. Za kompetitory se v tomto
ptipadé¢ oznacuji skupiny se stejnym predatorem, parazitem, nebo herbivorem (Holt 1977).
Za predpokladu ze druhy A a B maji spole¢ného predatora a populace druhu A vzroste,
tak vzroste i populace predatora, coz negativné ovlivni oba druhy A a B (Holt 1977).
Specidlni ptipad zdanlivé kompetice je hyperpredace, kdy je zvySena predace ptivodnich
druhti zavinéna introdukci druhti neptivodnich (Smith & Quin 1996). Zdanliva kompetice
byla dobte popsana ve studii zabyvajici se hyperpredaci introdukovanych koc¢ek na ostrové
Macquarie, kdy byli na ostrov po 60 letech od introdukce koc¢ek itrodukovani kralici.
V disledku zvySeni mnozstvi potravy se zvysilo i mnozstvi kocek, nacez poklesl pocet

puvodnich ptakt (Courchamp et al. 2000).

Jednim z nejextrémnéjSich ptipadit mezidruhové kompetice je vnitro-gildova
predace. Na rozdil od klasické predace, ktera probiha mezi vice trofickymi Grovnémi, tento
typ funguje pouze na jedné, nebo podobné trofické tirovni, proto se da oznacdit za kompetici

(Polis et al. 1989; Raso et al. 2014).

Jednim z mechanismt vedouci ke snizeni mezidruhové kompetice je potravni
specializace jednotlivych druht, nebot’ kazdy z nich vyuziva jiny zdroj (MacArthur 1958;
MacArthur & Levins 1967; Schoener 1974). Potravni specializace ovSem nesnizuje
kompetici v ramci jedinci jednoho druhu ve stejném stadiu vyvoje, na stejném misté, kteti
se vzajemné omezuji, tento jev se oznacuje jako vnitrodruhova kompetice (Begon et al.

1996).

Ptezivani jedincti v ramci jednoho druhu je ¢asto ovlivnéno jejich mnozstvim na
urcité ploSe. Pokud denzita jedinci vzroste na urCitou hladinu, zacnou si konkurovat
natolik, Ze to omezi nebo zastavi rlst jejich biomasy. Dojde tedy k ustaleni velikosti
populace na zdkladé nosné kapacity prostiedi (Branch 1975). Jednd se o negativné
frekvencné zavisly rust (HilleRisLambers et al. 2012). Velké druhy maji obvykle nizsi
hustoty populaci a vyskytuji se ve vétSim aredlu, ktery pokryje jejich naroky na prostiedi
(Cotgreave 1993). V nékterych piipadech je celkova biomasa populace v urcité mite
nezavisla na hustoté populace, naptiklad ptilipky Scutellastra cochlear (Patella cochlear)

pii nizSich hustotach rostou do vétSich rozmérti (Branch 1975). Vysoka kompetice mezi
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stoprocentnim prekrytim ekologickych nik (Branch 1975).

1.1.3. Ekologické niky (,,niche differentiation*)

Pokud se druhy nevyhybaji potravné, maji tedy stejny potravni zdroj, mohou piesto
koexistovat. Mezi mechanismy zajist'ujici toto souziti patii ekologické niky (Hutchinson
1957). Teorie nik pfedpovida odli$nosti druhii na zakladé toho, jakou niku obyvaji (Maire
et al. 2012). Druhy mohou byt rozdéleny do nik, a tak se vzajemné vyhybat, na zakladé
ruznych faktort. Jednim z téchto faktorud je ¢as. Druhy se mohou vyhybat jak sezénné, tak
I vramci dne a noci, nebo také v ruznych fazich denniho cyklu (Schoener 1974; de
Camargo et al. 2016).

Jinym faktorem je prostor. K vyhybani jedinci mize dochazet na vertikalni ose
v ramci men$i plochy (rizné hladiny lesniho porostu, hloubka rostlinnych kofenti)
(Macarthur 1958; HilleRisLambers et al. 2012), nebo na vétsi plose (Droge et al. 2017).
Ke snizeni kompetice vede také vyuzivani jinych casti zdroje riznymi druhy. K tomu

muze vést napiiklad rozdilna velikost tstnich tstroji (Hutsinson 1959).

Cim vice se prekryvaji niky jednotlivych druhti, tim vétsi je kompetice mezi nimi,
nebot’ dochazi k vyuzZivani vétsiho mnozstvi spole¢nych zdroji. Pokud se niky piekryvaji
ptilis, dojde ke kompeti¢nimu vylouceni slabsiho druhu (Gause 1934). Tento stav se
nazyva limitni podobnost (MacArthur & Levins 1967).

1.1.4. Habitat filtering

Kromé teorie ekologickych nik vysvétluje koexistenci druhti i takzvana ,,habitat filtering*
teorie. Ktera popisuje prezivani druhl ptes nepfiznivé podminky prostiedi, ve kterych se

dany druh vyskytuje (Keddy 1992; Kraft et al. 2015).

Nékteré druhy jsou adaptovany na urcité podminky 1épe nezli jiné a jsou schopny
Vv nich 1épe ptezivat. Mezi hlavni abiotické podminky omezujici pfezivani druhli patii

teplota. Ne¢které druhy jsou konkurenceschopné hlavné diky schopnosti ptezit



v extrémnich teplotach, nebo v Sirokém teplotnim rozsahu (Verdu et al. 2007). Dalsi

omezujici podminkou je vlhkost (Ramos, Diniz & Valls 2014).

Biotické faktory negativné ovliviujici prezivani druhii jsou c¢asto podniceny
obranou potravy, kterd tuto obranu zadmérné vytvari. Jednd se o chemické latky a
morfologické zmény zejména rostlin, které se brani svym herbivorim (Volf et al. 2015),

nebo kofisti v ramci zivocicht (Kajita et al. 2014).

Druhy, které jsou schopny prekonat tyto neptizné prostfedi maji podobné vlastnosti
a koexistuji spolu (Maire et al. 2012). Jelikoz se prostiedi neustale méni v Case, at’ uz
disturbancemi, nebo pfirozenou dynamikou, méni se faktory omezujici vyskyt
jednotlivych druhti. Tyto zmény prostiedi vytvaii nové niky, kde se mohou uchytit nové

druhy, které¢ v nich budou pteZivat Iépe.

Jedna se naptiklad o naruseni kiize u mrSiny, coz ddva moznost uchyceni se mnoha
nekrofagnim bezobratlym (Pechal et al. 2014). Nebo postupné snizeni vlhkosti v trusu,
které vede Kk moznosti jeho vyuziti vétSim mnozstvim druhti koprofagnich brouki
v riznych fazich vysychani (Holter 1982; Whipple, Cavallaro & Hoback 2013).
Z rostlinné tiSe 1ze zminit pionyrské druhy vyskytujici se naptiklad v lomech (Prach &
Hobbs 2008). Prvotni druhy ¢asto také usnadiuji uchyceni druhtim nasledujicim (Prach &
Hobbs 2008; Pechal et al. 2014). Obvykle se tyto sukcesni zmény spolecenstev odvijeji od
specialistll (extrémni podminky), ke generalistim (mirné podminky) (Hanski & Koskela
1977).

1.1.5. Neutralni teorie

Pomérmeé rozdilny pohled na druhové souziti pfindsi takzvand neutralni teorie (Bell 2000;
Hubbell 2001). Neutralni teorie je zaloZzena na principu nahodnych udalosti majici vliv na
strukturu spoleCenstva. Mezi tyto nahodné udalosti pocitdme nahodnou migraci,
demografickou stochasticitu (ndhodna variabilita ve velikosti a slozeni populace) a
nahodnou speciaci. Podle teorie maji jedinci riznych druhl v podobné ekologické gildé
stejnou pravdépodobnost, Ze se u nich vyskytne néktera z udalosti ovlivilujici jejich preziti,

a tak je jejich vzajemny vztah neutralni (Hubbell, 2001).

V takovychto podminkach je pfezivani jedincl, a tim padem i druht, otdzkou

nahody, stejné jako 1 jejich speciace. Vztah mezi extinkci a speciaci je také neutralni, coz
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muze vysvétlovat druhovou bohatost spolecenstev (Adler, HilleRislambers, & Levine
2007). I presto, ze je tato teorie v mnoha ohledech logicka, jeji vSeobecna platnost byla
mnohokrat zpochybnéna a ani autofi ji za v§eobecnou nepovazuji (Bell 2000; Hubbell

2001; Adler, HilleRisLambers, & Levine 2007).

1.1.6. Teorie prostorové koexistence

Teorie prostorové koexistence piinasi velice komplexni pohled na problematiku pfezivani
druhii ve spolecenstvech, ptficemz jako jeden z koexistencnich mechanismil popisuje
vnitrodruhovou agregaci (Chesson 2000(a)). Podobn¢ jako nikova teorie, bere v uvahu
rozdilné vlastnosti prostiedi, které vytvaieji prostor pro rozdilné druhy. Zahrnuje ale i
rozdily mezi druhy. Rozdily mezi druhy se déli na dva typy podle toho, zda podporuji

druhové souziti, jsou to rozdily nikové a fitness.

Nikové rozdily jsou zde chapany stejné jako v nikové teorii, a to tak, ze se druhy
odliSuji ve vyuzivani zdroji (Hutchinson 1957). Tyto odli$nosti snizuji mezidruhovou
kompetici a podporuji souziti druhti (MacArthur 1958; MacArthur & Levins 1967;
Schoener 1974).

Oproti tomu fitness rozdily zvyS$uji mezidruhovou kompetici. Jedna se o rozdilnou
relativni fitness druhti a jejich konkurenceschopnost v daném prosttedi, kde se nemohou
vzajemné vyhybat. Druhy jejichz relativni fitness je vyss$i maji mensi $anci, ze u nich
dojede ke kompeti¢nimu vylouéeni. Pokud nikové rozdily prevysuji fitness rozdily je

koexistence druhti snazsi a stabilni (Chesson 2000(a); HilleRisLambers et al. 2012).

Pokud nejsou rozdily mezi druhy pfitomny, kompetice na druhy neptisobi a plati
tak neutralni teorie (Bell 2000; Hubbell 2001; Adler, HilleRisLambers, & Levine, 2007).

1.1.6.1. Mechanismy teorie prostorové koexistence

Mechanismy zajist'ujici koexistenci druhti se dé€li na dva typy, vyrovnavaci a stabiliza¢ni

(Chesson 2000(a)).

Vyrovnavaci, snizuji rozdily v relativni fitness a konkurenceschopnosti mezi druhy

u nichZz nedochézi ke specializované diferenciaci. Podobné druhy se vyrovnavaji ve



vzajemné konkurenci naptiklad tak, ze druh s vy$Simi naroky na minimalni mnozstvi
potravniho zdroje si ubrani jeho vétsi dil, diky ¢emuz piezije a zaroven zbyde dost na
druhy sniz§imi naroky. Toto dé€leni zdroje je klasifikovano jako vyrovnavaci
mechanismus. Pokud by byl zdroj rozdélen rovnomérng, druh s nejniz§imi naroky by byl

nejsilngj$im kompetitorem, a vytlacil by ostatni druhy (Tilman & David 1980).

Stabiliza¢ni mechanismy podporuji souziti druht tak, Ze zvySuji vnitrodruhovou
kompetici, ¢imz snizuji kompetici mezi druhy. Diky tomuto vztahu také zvySuji rychlost
popula¢niho rastu druhti s nizkou populaéni hustotou. Rychlost ristu je negativné
frekvenéné zavisla, to znamena, Ze se snizuje se zvysSujici se hustotou populace druhu ve
spoleCenstvu, az do naplnéni nosné kapacity prostiedi (Branch 1975; HilleRisLambers et
al. 2012). Zatimco u druht, jejichZ populac¢ni rust klesa se snizujici-se populacni hustotou,
dochazi ke kompeti¢nimu vylouceni (Chesson 2008). Stabilizacnich mechanismil je
mnoho a popisuji je 1 klasické koexistencni hypotézy (nikova teorie, habitat filtering...)

(Hutchinson 1957; Keddy 1992; Kraft et al. 2015).

1.1.6.2. Rozdéleni stabiliza¢nich mechanismu

Chesson (1994) rozdélil stabilizaéni mechanismy na 4 typy.

Zaprvé to jsou mechanismy nezavislé na fluktuacich. Funguji na jednotném misté
V jednotném case. jedna se napiiklad o rozdéleni zdrojl, rozdéleni predatorii a predaci
zavislé na frekvenci. Jednotlivei druhi s nizkymi hustotami jsou ve vyhod¢, nebot’ jsou
méné omezeni vnitrodruhovou konkurenci, nebo jsou méné Casto ob&tmi predatort

Vv piipadé predace zavislé na frekvenci kofisti (Chesson 1994, 2000(b)).

Zadruhé¢ je to mechanismus oznacovany jako ,,storage effect* (Chesson & Warner
1981). ,,Storage effect” popisuje rozdilné reakce druhii na zmény v prostoru a case.
Napiiklad rostliny rostou riizn€ na jinych mistech diky rozdilnym typtim pidy. Aby mohl
»sorage effect fungovat musi mit druh schopnost vyuzit a uchovat vyhody pfiznivych
reprodukénich podminek (obdobi,oblast) pro ptekonani nepfiznivych podminek (Sears &
Chesson 2007). To se d&je diky riznym strategiim, napiiklad: dlouho Zijici dospély
jedinci, semenné banky, stadia diapauzy, nebo rozsahlé Sifeni do okoli (Chesson & Warner

1981; Chesson 1994,2000(b)). ,,Storage effect” také zvyhodnuje jedince druhii s nizkou



hustotou, jedinci téchto druhti si tolik nekonkuruji za ptiznivych podminek, nebot’ je mensi

Sance, ze se jich vyskytne vice pohromad¢ (Chesson 1994).

Tretim mechanismem koexistence je takzvana ,relativni nelinearita®, ktera se ve
spolecCenstvu vyskytuje, kdyz druhy t¢zi z konkuren¢nich faktori riznymi zptisoby
(Chesson 1994,2000(b)). Napriklad se jedna o dva druhy rostlin, kdy jeden druh preferuje
pudy chudsi na zdroje a druhy preferuje pidy bohaté. Druh preferujici na ziviny bohaté
pudy tyto ziviny vycerpava, a tim pidu ochuzuje, ¢imz omezuje sam sebe a také vytvari
vhodné prostiedi pro druh vyskytujici se na chudych stanovistich. U druhu preferujici
chuda stanovisté je vétsi pravdépodobnost, ze zpusobi vykyv v hustoté zdrojl, a tim

umozni uchyceni dalsi druhiim (Amstrong et al. 1980).

Poslednim, ¢tvrtym mechanismem, ktery podporuje druhové souZiti je ,.fitness-
density covariance®“. ,Fitness-density covariance* popisuje nerovnomérné rozprostieni
jedinct daného druhu v krajiné, 1ze jej popsat jako efekt koncentrace (agregace) (Chesson
1994). Napftiklad samicky komart casto kladou vajicka nerovnomérné na riizna mista
Vv krajin¢ (Bowatte et al. 2013). JelikoZ jsou jedinci alesponi ¢asteéné fyzicky oddéleni od
jinych druhd, konkuruji si pfevazné mezi sebou. V takovémto ptipadé nizka hustota
populace znamena pro jedince vyhodu, nebot’ je vnitrodruhova kompetice nizsi. Dalsi
vyhodou nizké hustoty populace je to, Ze se mensi mnozstvi jedincl sndze vejde do
vhodnych podminek urcitého tizemi, kde se mohou koncentrovat a piesto koexistovat.
Oproti tomu, kdyz se druh stane béZnym a jeho populace stoupne, uz se na nejvhodné&;jsi
misto v8ichni jedinci nevejdou, a tak zacnou obyvat i méné piizniva uzemi (Chesson 1994,

2000(b)). Tento koncentra¢ni efekt leze chapat jako vnitrodruhovou agregaci jedincu.



2. Agregace

Pojmem agregace se rozumi shromazdéni jedinct jednoho nebo i vice druhii na ur¢itém
misté. O agregaci hovotfime tehdy pokud se v ni nachazi vice nez jeden partnersky par
jedinct a neexistuje v ni vnitini organizace nebo hierarchie (Matthews & Matthews 1978).
Agregace muze byt definovana i jinymi zptsoby, naptiklad tak, ze se jedna o skupinu
individui, které mohou byt vystaveny predaci v daném okamziku (Ruxton & Sherratt
2006). Jako ptiklady agregace lze uvést rovnoktidly hmyz, zejména sarancata (Caclifera),
néktera rybi a ptaci hejna a nektera stada kopytnik (Uvarov 1977; Ruxton & Johansen
2016).

Jedinci mnoha druhti maji tendence k agregaénimu chovani z rtiznych pficin,
napiiklad: vétsi mnozstvi vodné potravy, preckani neptiznivych podminek, vétsi Sance
Kk nalezeni sexualniho partnera, lepsi kontrola snisky a antipredacni strategie (Bertram
1978; Hokit & Blaustein 1997; Krause & Ruxton 2002). Ziejma nevyhoda agregace je, Ze

si v ni jedinci vzajemné konkuruji o zdroje (Krause & Ruxton 2002).

2.1. Mezidruhova agregace

Agregace mezi vice druhy lze pozorovat u broukt prskavcl (Brachinus) z celedi
sttevlikoviti (Carabidae), tato agregace ma za nasledek zesileni aposemantického signalu,
jeji funkce je tedy antipredacni (viz zesileni aposematickych (varovnych) signalti diky
agregaci) (Bonacci et al. 2008). Také u mnoha druht stejnonozct (Isopoda) se vyskytuji
mezidruhova agregace, ma zde vyznam zejména kvuli zlepSeni retence vody (Allee 1926).
Dulezité je zminit, Ze za mezidruhovou agregaci se nepovazuje spoleény nahodny vyskyt
vice druhil o vysoké populacni hustoté na jednom tzemi, takovyto jedinci nemaji na vyber,

zda se budou vyskytovat spolecné s ostatnimi druhy (Hotovéa Svadova et al. 2014).

2.2. Vnitrodruhova agregace

Ke shlukovani jedincti v ramci jednoho druhu dochéazi obecné castéji, a to obvykle
z logickych pfi¢in. Naptiklad housenky motyli mohou byt agregované, jelikoz jako

vajicka byly nakladeny v agregatu pospolu, a ani po vylihnuti neopoustéji zivnou rostlinu



(Stamp 1980; Clark a Faeth 1998). PtisluSnici jednoho druhu maji shodny potravni zdroj,
a tak se mohou agregovat v jeho blizkosti (Stamp 1980; Hokit & Blaustein 1997). Jedinci
nékterych druhti ¢asto hibernuji na vhodnych mistech ve skupinach, pfikladem pro toto

chovani mohou byt slunécka (Coccinellidae) (Allee 1926).

U stovek druhu jiz bylo zdokumentovano, Ze k vytvareni agregaci prispivaji
agregacni feromony. Ty se prokazateln¢ vyskytuji u hmyzu — u broukti (Coleoptera), Svabu
(Blattaria), vsekazti (Isoptera), kudlanek (Mantodea), polokiidlich (Hemiptera) a
rovnokfidlych (Orthoptera). Tyto feromony produkuji obvykle samci (Matthews &
Matthews 1978; Jutsum & Gordon 1989; Landolt 1997). Agregacni feromony vyuzivaji i

suchozemsti stejnonozci (Isopoda) (Kuenen & Nooteboom 1963).

2.3. Vyhody agregovanosti

Shlukovani do vétSich ¢i menSich skupin Casto pfinasi jedincim vyhody. Zejména u
homoiotermnich zivo¢ichi piinasi agregovanost zvyseni schopnosti udrzet stalou télesnou
teplotu. Toto chovani se oznacuje jako ,,socialni termoregulace (Gilbert et al. 2010).
Piikladem tohoto jevu je shlukovani tu¢naku cisafskych (Aptenodytes forsteri). Socialni
termoregulace vede k moznosti sniZzeni rychlosti metabolismu (Gilbert et al. 2010).
Agregovanost ovliviiuje termoregulaci i u nékterych ¢lenovci (naptiiklad u housenek
motyla Chlosyne janais) (Denno & Benrey 1997). Ovlivnéni termoregulace v zavislosti na
agregaci bylo pozorovano i u pulcti zab (Bufo japonicus) nebo hada (Crotalus viridis
viridis) (Wassersug 1973; Graves & Duvall 1987).

Dals§i z mnoha vyhod je lepsi vyuziti potravniho zdroje. Snaz$i a efektivngjsi
zpracovani potravy nastava €asto u seskupeni herbivorniho hmyzu. Napitiklad u straSilek
(Phasmatodea) vétsi jedinci okusuji tvrdé listy, ¢imz pomahaji nymfam v jejich
zpracovani. V takovychto uskupenich se nymfy vyvijeji rychleji (Ribeiro 1989). Nymfy
plostic Jadera haematoloma se svlékaji synchronizované a rychleji pokud se vyskytuji
v agregaci (Ribeiro 1989).

Agregovanost mtize ovlivitovat hospodafeni s vodou. SniZzeni odpafovani vody
jako disledku agregace bylo prokazano u dospélcu i vaji¢ek (Branch 1975; Stamp 1980;
Ribeiro 1989). Typickym piikladem shlukovani za ucelem lep$i retence vody jsou

stejnonozci (Isopoda) (Allee 1926). Stejnonozci vytvareji pomérné velké agregace,
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napiiklad stinka obecna (Porcellio scaber) maximalizuje retenci vody pfi poctu piiblizné
50 jedinct (Broly et al. 2014). Dalsim ptikladem je motyl Chlosyne lacinia jehoz samicky
kladou vajicka do agregatti, tyto vajicka maji vétsi Sance na dokonceni vyvoje, jelikoz maji
niz$i ztraty vody a nevysychaji tak snadno jako solitérmi vajicka. (Clark & Faeth 1998).
Agregovanost pomaha s lepSim udrZzovanim vlhkosti i motskym piedozabrym plziim
prilipkam (Patellidae). Shluky pfilipek 1épe preckavaji obdobi odlivu, kdy jsou vystaveny
snizené vlhkosti. Toto tvrzeni bylo prokazano konkrétné u druhu Cymbula granatina

(Patella granatina) (Branch 1975).

Agregovanost ptibuznych jedinci mimo jiné také zvySuje inkluzivni fitness

(Hamilton 1964).

2.4. Antipredacni vyznam agregace

2.4.1. Ziedovaci efekt (,,dilution effect*)

Princip zfed'ovaciho efektu spociva v tom, ze pokud se jedinci nachazeji v agregaci,
pravdépodobnost ttoku na konkrétniho jedince se snizuje imérné s velikosti agregace.
S velikosti skupiny se zaroven snizuje pravdépodobnost, Ze predator zkonzumuje vSechny
ptislusniky dané skupiny (Bertram 1978; Sillén-Tullberg & Leimar 1988). Konkrétni
jedinec v agregaci ma zvySené Sance na pieziti v disledku Casu, ktery predator stravi
konzumaci ostatnich jedincti, zatimco pfed nim jedinec miize utéct. Zaroven mize dojit
k nasyceni predatora, ktery nasledné nebude mit potfebu zkonzumovat vSechny

ptislusniky dané agregace (Turner & Pitcher 1986).

Toxicita nebo nechutnost kofisti miize vést ke zvySeni zied’ovaciho efektu.
Predator, ktery zkonzumuje prvniho jedovatého nebo nechutného ¢lena agregace muze
odmitnout zkonzumovat ostatni ¢leny (Tullberg et al. 2000). Pokud jsou jedinci z ur¢ité
plochy agregovani na jednom misté, snizuje se pro n¢ pravdépodobnost, ze budou nalezeni

predatorem, nez kdyby se v prostoru vyskytovali jednotlivé (Turner & Pitcher 1986).
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2.4.2. Efekt zvySeni ostraZitosti ve skupiné (,,improved vigilance effect* / ,,many

eyes hypothesis*)

Diky vétsSimu poctu jedincii na jednom misté jsou skupiny schopny zvysit
pravdépodobnost detekce predatora a v€asné na ni zareagovat. Takovéto agregace jsou
schopny detekovat predatory diive nebo na vétsi vzdalenost nezli jednotlivei (Miller 1922;
Caro 2005). Cim je agregace vétsi tim se zvySuje pravdépodobnost véasné detekce

predatora (Lazarus 1972).

Ostrazitost jednotlivelt maze klesat v zavislosti na velikosti skupiny. Jelikoz je ve
vétSich skupindch vyssi pravdépodobnost detekce predatora, jednotlivei si mohou dovolit
stravit méné Casu pozorovanim okoli, a pfesto byt v relativnim bezpeci. Tento uSetieny

¢as mohou vyuzit napfiklad ke krmeni (Lazarus 1972; Krause & Ruxton 2002).

2.4.3. Efekt zmateni predatora (,,predator confusion effect*)

Efekt zmateni predatora nastavd v momenté, kdy je Utok veden na agregovanou skupinu
podobnych jedinct, ktefi se nardz rozprchnou. Pii takovéto akci se predator nedokaze

soustfedit na jeden cil a kofist unika (Miller 1922; Krakauer 1995).

K zmateni predatora muize dojit i opaénym zplisobem, kdy se kofist seskupi a
vytvoii jednolitou skupinu. V takovém piipadé¢ se miize stat, Ze predator nedokaze
vyselektovat vhodné individuum a neodvazi se k utoku (Seghers 1974). Pfi zmateni
predatora pomoci vytvofeni kompaktni skupiny miize hrat dilezitou roli zbarveni a pohyb
jedinct ve skupiné (Stevens et. al. 2011). Efekt zmateni predatora je pozitivné korelovany

s mirou agregace (Neill & Cullen 1974).

2.4.4. ,Trafalgar Effect*

»Trafalger effect“ oznacuje chovani vyskytujici se naptiklad u bruslafek (Halobates
robustus). Pii tomto ukazu dochazi k fetézové rekci, kdy se po vyruSeni nékterého jedince

Y oW

ve skuping §ifi ,,vIna“ uprku k ostatnim ¢lentim skupiny. Paklize na okraj skupiny zattoci
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predator, ,trafalgar effect” zaruci, Ze se informace o nebezpe¢i pomoci dotyku nohou
dostane i K jedincim, ktefi by jinak o predatorovi nemohli védét, diky ¢emuz vcas
uprchnou (Treherne & Foster 1981). Tento jev se vyskytuje také u jinych skupin zivo¢ich,
napiiklad u ryb (Laland, Atton & Webster 2011)

2.4.5. Teorie sobeckého stada (,,selfish herd theory«)

,,Selfish herd theory* vysvétluje vyhody agregaci pro jedince nachazejici se v centralni
¢asti skupiny, ktefi jsou obklopeni ostatnimi ¢leny. Tito ,kryti“ jedinci maji mensi Sance
stat se obéti predace, nebot’ je vysoka pravdépodobnost, ze si predator vybere okrajové
¢leny skupiny (Hamilton 1971). Centralni pozice v agregaci, které jsou z hlediska predace
Shaked 2011). Tato teorie vysvétluje, pro¢ populace s vy$sim rizikem predace Casto tvoii

kompaktné&jsi skupiny (Morrell, Ruxton & James 2010).

2.4.6. Zesileni aposematickych (varovnych) signalu diky agregaci

Aposematicky zbarveni Zivo¢ichové se Casto vyskytuji Vv agregacich (Cott 1940).
Agregovanost téchto jedinci mize vést k celkovému zesileni varovného signalu, ktery
vV kone¢ném dusledku mutize odradit predatora (Cott 1940; Sillén-Tullberg 1985).
Agregovanost nejedlé kofisti s vystraznym zbarvenim mtize vést K rychlejS$imu uceni
predatora. Timto zptisobem je zvyraznéna pouze vizualni obrana (Gagliardo & Guilford
1993). Zkusenost ziskana diky silngjsimu vizualnimu vjemu muze byt rychleji zobecnéna,

coz povede k zvyhodnéni podobné vypadajicich zivocicht (Alatalo & Mappes 1996).

Agregovanost jako antipredacni strategie skyta tu nevyhodu, ze vétsi skupiny jsou
Casté&ji cilené vyhledavany predatory, pokud se jedna o jedlé Zivocichy (Watt & Chapman
1998).
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2.5. Agregace a druhové souZziti

V prostiedi, kde se vyskytuje vétsi mnozstvi druht, které maji malo moznosti k tomu se
vzajemn¢ vyhybat a vyuzivaji stejné zdroje, se piedpokladd vysokd mezidruhova
kompetice (Gause 1935; Elton 1946). Tento koexistencni problém alespon Caste¢né

dokaze vyftesit vnitrodruhova agregace.

Cim je vnitrodruhova agregace silngjsi, tim vice se kompetice mezi druhy snizuje
a zvySuje se kompetice vnitrodruhova (lves 1991). Tento vztah, oznaCovany jako
»agregacni model koexistence®, mé za nasledek snazsi souziti vice druht vyuzivajicich
stejné zdroje. S rostouci hustotou populaci roste i mira mezidruhové kompetice a

pfedpoklada se tak silng€j$i mira vnitrodruhové agregace.

Vnitrodruhové agregace ma vliv na druhové souZiti zejména ve spoleCenstvech
efemérnich habitatii, mezi které patii také spolecenstvo koprofilniho hmyzu (Hanski 1981,
Ives 1991). Nicméné se jedna o obecny model, ktery mize byt aplikovan na Sirokou Skalu

organismu (Shorrocks & Sevenster 1995).

Pozitivni asociace mezi druhy pisobi proti koexistenénimu vlivu vnitrodruhové
agregace, nebot’ vztah mezi vnitrodruhovou a mezidruhovou agregaci je takovy, Ze ¢im je
vnitrodruhova vyssi oproti mezidruhové, je koexistence druht snazsi (Shorrocks et al.
1990). U Drosophila spp. se tyto mezidruhové asociace pivodné povazovaly za nahodné
(Shorrocks et al. 1990). Pozdé&ji ale bylo potvrzeno, Ze asociace se béhem let pfili§ neméni
a m¢lo by se s nimi pocitat jako s nenahodnymi jevy (Sevenster & Van Alphen 1996).
Zaroven se ale obecné usuzuje, ze jsou mezidruhové asociace prilis§ slabé na to, aby zcela
narusili vliv vnitrodruhova agregace a znemoznili tak druhové souZiti (Shorrocks et al.

1990).
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3. Koprofilni brouci

Jako koprofagni brouky (,,dung beetles*) oznaCujeme zastupce z Celedi chrobakoviti
(Geotrupidae) a dvou podceledi ¢eledi vrubounoviti (Scarabaeidae), konkrétné se jedna o
podceledi hnojnikd (Aphodiinae) a ,,pravych koprofagnich broukt* (,,true dung beetles* -
Scarabaeinae) (Halffter & Matthews 1966; Hanski & Cambefort 1991; Finn & Gittins,
2003).

Dalsi brouci obyvajici trus jsou zastupci z pod¢eledi Hydrophilinae a Sphaeridiinae
patiici spole¢né do ¢eledi Hydrophilidae. Tito brouci jsou nékdy rovnéz oznacovani jako
koprofagni, nebot’ se jejich imaga zivi trusem, ovSem jejich larvy jsou predatoti (Gittings

& Giller 1998).

Posledni skupinou broukil obyvajicich trus jsou predatofi. Jedna se o Celedi

Staphylinidae, Histeridae a Carabidae (Hanski & Koskela 1977).

V této Casti se nadale zamétim zejména na koprofagni brouky z ¢eledi chrobdkoviti
(Geotrupidae) a vrubounoviti (Scarabaeidae). Pro tyto skupiny by méla mit agregace
nejveétsi vyznam z hlediska koexistence, nebot’ si jejich zastupci nejvice konkuruji o
potravni zdroje. Ostatni skupiny brouktli obyvajici trus ptiblizim pouze okrajové, ale i ony
mohou ovliviiovat agregace vySe zminénych koprofagnich skupin, a i jejich zastupci
mohou vykazovat agregovanost. Toto vSechno jsem bral v uvahu pfi vyhodnocovani

vysledkd.

3.1. Vyznam koprofilniho hmyzu

Koprofilni bezobratli jsou nepostradatelnou soucéasti ekosystému. Nejpodstatnéjsi Cast
koprofilnich spolecenstev tvoii koprofagni brouci, ktefi se nejvice podileji na dekompozici
trusu, a to pfedevSim v tropech a subtropech béhem vlhkych obdobich (Hanski &
Cambefort 1991). Dekompozice probihd piimou spotiebou trusu, anebo jeho

predzpracovanim pro ostatni dekompozitory (zejména zizaly) (Holter 1979).

Diky své schopnosti rychle spotfebovavat fekdlni hmotu znemoznuji larvam
koprofagnich much dokon¢it jejich vyvoj, a tak udrzuji spolecenstvo krevsajicich much,
které skodi dobytku i lidem, pod kontrolou (Edwards & Aschenborn 1987). Béhem obdobi

sucha se na hlavni ¢asti dekompozice podileji termiti (Coe 1977).
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Vyznam koprofagnich broukt je natolik velky, ze nékteti byli dokonce vysazeni
na mista, kde se zavedl chov velkych bylozravch. Jelikoz na téchto mistech (napf.
Australie) pavodni fauna nedokazala dostate¢né efektivné zpracovavat piebyteénou
fekalni hmotu, trus zvifat se zde pfili§ hromadil a také dochazelo k pfemnozeni

koprofilnich much (Bornemissza 1979).

Mezi predatory koprofilnich broukl fadime hlavné obratlovce, zejména ptaky
(Horgan & Berrow 2004). Bezobratli predatofi obvykle nejsou tak vyrazni, patii mezi né
pavouci, sr$tovité vosy (Vespidae), roupci (Asilidae), zakeinice (Reduviidae), mrSnikoviti
brouci (Histeridae) a dalsi (Robinson & Robinson 1970; Young 1980; Jones 1984).

PredevSim se ale jedna o koprofilni drabéiky (Staphylinidae), ktefi mohou
v extrémnich piipadech tvofit 1 pfes 40 % dospe€lého hmyzu v exkrementu (Peitzmeier et
al. 1992). Vétsina z nich se ale nepovazuje za predatory brouki, nybrz larev koprofilnich
much (Davis 1994). Ptimy vliv drab¢ikt v exkrementech na koprofagni brouky doposud
nebyl dikladné¢ prozkouman, ovSem nékterd pozorovani dokazuji pokles populaci
koprofagnich broukti po vystaveni vlivim drab¢ik (Philonthus rubripennis a Quedius
liangshanensis) (Wu et al. 2011).

3.2. Potravni zdroj koprofagnich brouki

Trus savci je primarnim potravnim zdrojem koprofagnich broukd (Halffter & Matthews
1966). Spolecné s rostlinnym humusem, plodnicemi hub a mrSinami spadéa do kategorie
oznacované jako ,,efemérni habitat”. Jedna se pfevazné¢ o potravni zdroje, které jsou bohaté
na ziviny, nicmén¢ jsou nahodné distribuovany v prostoru a jejich trvani je zna¢né casove

omezeno, coz vede k vysoké kompetici (Finn 2001).

Ptedci koprofagnich brouki byli saprofagove, kteti se zivili rostlinnym humusem.
Jelikoz je trus bylozravcl slozenim blizky rostlinnému humusu, ba dokonce je obohaceny
o bakterie a epitelidlni Castice, nebyl pfechod na tento potravni zdroj ptekvapujici (Hanski
& Cambefort 1991).

Vzhledem ktomu, Ze dospélci jsou mikrofagové a jejich potravu tvori
mikroskopické na dusik bohaté ¢astice, doslo béhem evoluce u koprofagnich brouki

k prizptisobeni ustniho ustroji k tomuto typu konzumace (Holter & Sholtz 2005). Larvy
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maji ustni ustroji kousaci a tvrdé a konzumuji i1 vétsi Castice trusu (Hanski & Cambefort

1991).

Nékteti ptivodné koprofagni brouci piesli k alternativnim potravnim strategiim,
jako je nekrofagie na mrSinach obratlovcl. Stalo se tomu tak zejména v oblastech, kde
chybi, anebo druhotné castecné, ¢i zcela vymizeli velci bylozravi producenti trusu
(Halffter & Matthews 1966). Vétsina nekrofagnich druht, az na vyjimky (Methacatarsius
opacus), se vyskytuje mimo Afriku, kde zije velké mnozstvi velkych herbivorich savct
(Tshikae et al. 2013). Nékteré druhy piesly k nekrofagii bezobratlych, ¢asto mnohonozek
(Schmitt et al. 2004).

V extrémnich pfipadech doslo k pfechodu na predaci Canthon (C. dives, C. virens).
(Hertel & Colli 1998). Jako dalsi odvozené Zivotni strategie koprofagnich broukt lze uvést

zivot v odpadu mravencich hnizd, vdzanost na houby (Basidiomyceta), nebo pfezivani na

velkych plzich (Zonocopris) (Vaz-de-Mello 2007; Frolov et al. 2008).

Koprofagni brouci jsou ohroZzovani uZivanim antihelmintik a insekticidi u
hospodatskych zvitat. Tyto latky jsou Casto nedokonale metabolizovany a prochazi do
znacné miry, az do trusu, coZ znemoziiuje broukiim dokoncit vyvojovy cyklus (Floate

1998).

3.3. Ekologické déleni

V ramci spoleCenstva koprofilniho hmyzu panuje silnd kompetice o potravni zdroj. Jako
disledek této kompetice se zde vyvinulo mnoho adaptaci jako jsou rtizné hnizdni a

relokacni strategie (Halffter & Edmonds 1982).

Dominantni hnizdni strategie je tvofeni hnizd v podzemi. Vytvafeni podzemnich
hnizd vede ke snizeni kompetice mezi larvami a ochranuje je pred predatory a
nepiiznivymi vlivy pocasi. Brouci vytvaieji podzemni hnizda vicero typi. Hnizdo je
obvykle umisténo na konci tunelu. Tvofi ho fekalni hmota, ktera mulze byt pouze
nahromadéna bez tvarové tUpravy (brood mass), nebo mize byt zpracovana do
hruskovitého ¢i vejcitého tvaru (brood balls). V ,plodovych koulich® se vyviji larvy
jednotliveé (Halffter & Edmonds 1982; Sanchez 2008).
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Obecné se u koprofilnich broukl rozeznéavaji Ctyti zdkladni zpisoby vyuzivani
potravniho zdroje, podle kterych se brouci rozd¢€luji do ¢tyt zékladnich ekologickych gild
(Blondel 2003). Gildy se lisi hlavné relokac¢ni strategii a kompeti¢ni silou (Krell et al.
2004).

vvvvvv

vyznacuji oddélovanim fekalni hmoty od hlavniho zdroje a jejim horizontalnim
pfemist’ovanim po povrchu na vhodné misto k zahrabani. Po zahrabani obvykle kulovitého
objektu tvofeného trusem, znéj vytvofi hnizdo pro larvy. V této gildé existuji tii
infragildy: pravi vale¢i (valeji trus ve formé kulovitého objektu zadnimi koncetinami,
pricemz se od povrchu odstrkuji pfednimi, takze s trusem couvaji), prenaseci (premistuji
trus pomoci pfednich koncetin) a postrkovaci (trus premistuji za pomoci prednich

koncetin a clypeu) (Halffter & Matthews 1966; Federico & Philips 2005).

Dalsi vyraznou gildou jsou §tolafi (tunnelers, paracoprids). Stolafi si tvofi hnizda
hluboko ptfimo pod potravnim zdrojem. Relokace trusu tedy probihd na vertikalni ose.
Gilda stolaft se dale déli na dvé infragildy: rychle zahrabavajici Stolafe (nejprve zahrabou
vSechen potiebny trus a az poté tvoii plodové koule) a pomalu zahrabavajici Stolafe (tvoii

plodové koule postupné, pti zahrabavani trusu) (Doube 1991).

Velikostné nevyraznou, ale pocetnou skupinou jsou obyvaci (dwellers,
endocoprids). Obyvaci se dé€li na dvé vyvojové linie. Hnizdni obyvaci (napt. rod
Oniticellus) vytvareji hnizda pfimo uvniti potravniho zdroje (Doube 1991). Nehnizdni
obyvaci hnizda netvofi a jejich larvy Ziji pfimo Vv potravnim zdroji. Vajicka kladou volné
do exkrementu, nebo v ném vytvoii plodovou masu ze které se larvy pozdé&ji prozerou
ptimo do potravniho zdroje. Mezi nehnizdni obyvace patii zejména rod Aphodius (Davis

1989; Vitner 1998).

Posledni skupinou jsou kleptoparazité (cleptoparasites, cleptocoprids). Jak je
z jejich oznaceni patrné, kleptoparazité parazituji na trusu, ktery jiz pfemistili, nebo
zpracovali ostatni Celenové spoleCenstva. Kleptoparazité se prohrabavaji do jiz
vytvorenych hnizd, nebo napadaji koule trusu pfi relokaci. VétSina kleptoparazita patii do

rodu, které funguji jako Stolafi. (Martin-Piera & Lobo 1993).
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3.4. Tropické a temperatni spolecenstvo

Na rozdil od evropskych spolecenstev pro ta tropicka doposud nebylo provedeno mnoho
studii zabyvajicich se druhovou koexistenci 1 pfesto, ze v tropickych spolecenstvech
koprofilnich broukli mizeme nalézt vSechny vyse uvedené ekologické gildy (Krell et al.
2003; Horgan 2006). Z tohoto duvodu je v tropickém spole¢enstvu vyssi kompetice o
zdroje, nebot’ se zde vyskytuji i kompeticné nejdominantnéj$i druhy, které dokazi
monopolizovat cely potravni zdroj v fadi desitek minut (Klemperer & Boulton, 1976;
Doube 1991; Krell et al. 2003). Spolecenstvo se zde také déli na dvé skupiny, denni a
no¢ni. Dominantni skupinou ve dne jsou véleci, zatimco v noci rychle zahrabavajici Stolafi

(Krell et al. 2003).

V temperatnim spolecenstvu je oproti tropickému kompetice o zdroj vyrazné nizsi,
nebot’ hlavni zastoupeni ve spoleCenstvu maji obyvaci rodu Aphodius. Jednotlivé druhy
tohoto rodu se vyznacuji sezonnim vyskytem, coz také snizuje mezidruhovou kompetici,

nebot’ se druhy vyhybaji po ¢asové ose (Holter 1982; Vitner 1998).

3.5. Prezivani druhii v koprofilnich spolecenstvech

Koprofilni brouci se vyhybaji kompetici riznymi zplsoby. Obyvaci ¢asto hnizdi mimo
dobu aktivity kompeti¢né¢ dominantnéjSich druhti, nebo vyhledavaji trus na mistech, kde
dominantnéj$i druhy neoperuji (stin, nepiiznivé podminky pro relokaci) (Davis 1989;
Davis 1994). Kompetice mezi brouky a mouchami je také z velké ¢asti feSena sezonalitou.
Mouchy se vyskytuji zejména v nejteplejSich Castech sezony, kdy je aktivita brouciho
spoleCenstva nejnizsi, jelikoz Spatné snaseji vysoké teploty (Gittings & Giller 1997;
Sladecek et al. 2013). Dalsim mechanismem snizujici kompetici mezi koprofilnimi
brouky je ,habitat filtering®, jedna se naptiklad o ménici se vlhkost trusu a chemickych
latek v pribshu &asu. Cerstvy trus obsahuje velké mnozstvi vody a je tak velice
neptiznivym prostfedim pro brouky. V pritbéhu €asu trus vysychd a podminky v ném jsou
stale mirnéjsi. RUzné druhy jsou pfizplsobeny rizné extrémnim podminkam (Gittings &
Giller 1998).
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3.6. Agregace koprofilnich broukii

Agregace ma vliv na druhové souziti zejména ve spoleCenstvech efemérnich habitati. Do

této kategorie spada i spolecenstvo koprofilnich broukti (Hanski 1981; Ives 1991).

Jiz bylo dokazano, Ze mezidruhova segregace v ¢ase neni dostate¢na k tomu, aby
bylo mozné efektivné rozd¢€lit potravni zdroj pro vSechny (Palestrini et al. 1995).
Vnitrodruhova agregace broukt byla jiz mnohokrat pozorovana, a to jak v temperatu, tak
i tropické oblasti (Hutton & Giller 2004; Horgan 2006). V temperatu byla dokonce
agregace pozorovana u pievazné vétSiny studovanych druhi (zejména rod Aphodius)

(Hutton & Giller 2004; Wall & Lee 2010).

Mechanismy, které vedou k agregaci jsou stale pfedmétem debaty (Ives 1991).
Bylo zdokumentovano, ze agregace v pfirozenych exkrementech je obvykle castéjsi a
siln€j$i (Hutton & Giller 2004). To mlZe byt vysvétleno vicero faktory. Na agregaci
V pfirozené se vyskytujicim trusu ma vliv rozdilna pfitazlivost jednotlivych exkrementt
pro dané druhy. Tato pfitazlivost mize byt ovlivnéna denni dobou, kdy byl exkrement
vytvofen, mistem, pocasim, stafim nebo pfitomnosti veterinarnich farmaceutickych
rezidui (Holter 1979; Floate 1998 Hutton & Giller 2004). Bylo také prokéazano, ze
s velikosti exkrementu se zvySuje pocet jedinci, ktefi jej obyvaji. Pfirozené exkrementy
se lisi velikosti z ¢ehoz vyplyva, ze ve vétSich bude vice broukd. Tento jev se oznacuje

jako ,,pseudoagregace* a nejedna se 0 pravou agregaci (Hutton & Giller 2004).

I ptresto, ze se brouci agreguji vice v pfirozenych exkrementech, byla agregace
prokazana i1 v exkrementech uméle vytvorenych, které byly homogenni a mély konstantni
objem. (Holter 1982; Hanski & Cambefort 1991; Palestrini et al. 1998). Z tohoto
pozorovani lze usoudit, Ze existuji i jiné mechanismy na zéklad¢ kterych se brouci

vnitrodruhové agreguji.

Tento jev miZe byt vysvétlen tim, ze aktivita prvotnich kolonizatorl v trusu ma
vliv na atraktanci pozdgjsich kolonizatorti pozdé€jsch v disledku zmény slozeni plynt,
které se uvoliuji z exkrementu. Aktivita riznych druhti, nebo pohlavi se miize lisit, takze
kazdy druh mze ménit slozeni plynt v trusu jinak (Penttild et al., 2013). Bylo prokazano,
ze 1 akustické signaly mohou mit vliv na agregace koprofilnich broukti (Aphodius sp.).

Jsou ovSem funkéni pouze v kratkém dosahu, nebot’ jsou pfijimany mechanicky pfimo
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z trusu, nejsou tedy dostacujicim vysvétlenim toho, jak dochazi k agregacim v koprofilnim

spolecenstvu (Kasper & Hirschberger 2005).

Dal$im moznym vysvétlenim by mohly byt feromony (Palestrini et al. 1998).
Feromonovou hypotézu podporuji pozorovani, kdy samice (Aphodius fossor) pifednostné
vybiraly trus kolonizovany samci stejného druhu a cilen¢ se vyhybali trusu, ktery byl
kolonizovan jinymi samicemi. A samci byli naopak pfitahovani trusem, ktery byl
kolonizovan samicemi (Manning & Ford 2016). To ze se samice vzajemné vyhybaji
mohou mit za nasledek ,,antiagregacni feromony*, ,,nebo feromony potlacujici ovipozici®.
Pomoci téchto feromont se samice snazi zajistit co nejmensi konkurenci pro své potomky.
Produkce téchto feromonii byla zdokumentovana u jinych skupin hmyzu, naptiklad u
vrtulovitych much (Tephritidae) nebo u zlatoo¢ek (Chrysopidae) (Prokopy 1975; Ruzicka
2013). To Ze samice upiednostiiovaly trus kolonizovany samci naznacuje, Ze samci mohou
produkovat pfitazlivy agregani feromon. Tato pozorovani dokazuji, ze pfitazlivost
specificka pro pohlavi by mohla mit zna¢ny vliv na vnitrodruhovou agregaci (Manning &
Ford 2016).

Mozny mechanismus vypousténi feromont je takovy, Ze brouk vyhledé exkrement,
z poloviny se do n¢j zahrabe, pficemZ jeho zadeCkova ¢ast zlistdva na povrchu. Nekdy je
tento jev doprovazen defekaci brouka. Na zakladé téchto pozorovani se predpoklada, ze
jsou feromony uvoliiovany pravé ze zadecku. Toto chovani bylo pozorovano jak u
Aphodius fossor, tak i u jinych druht, naptiklad Typhaeus typhoeus (Casta defekace pii
uvolnovani feromontt) (Brussaard 1983; Manning & Ford 2016). Vysvétleni
agregovanosti pouze pomoci feromoni je pravdépodobné nedostatecné, nebot’ feromony

jsou Castéji pouzivany k rozeznani druhli v blizkém okoli, nikoliv na dlouhé vzdalenosti

(Ridsdill-Smith 1990).
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4. Cil prace

Cilem prace bylo prozkoumat zejména vnitrodruhovou agregaci tropickych
koprofilnich brouka a jeji vliv na druhové souziti. Agregacni model koexistence byl
popsan zejména u spoleCenstev efemérnich habitati (Hanski 1981; Ives 1991).
Vnitrodruhovéa agregace koprofilnich broukil jiz byla prokdzana zejména V temperatni
oblasti (Hutton & Giller 2004; Wall & Lee 2010). Nicméné v tropickém spolecenstvu
panuje mnohem vétsi kompetice o potravni zdroj, a i presto se zde vyskytuje velké
mnozstvi druhi (Doube, 1991; Krell et al. 2003). Proto by se dalo ocekavat, Ze se
Vv tropickém spolecenstvu bude vnitrodruhova agregace vyskytovat ve vétsi mife a bude
tak mit silnéjs$i vliv na koexistenci. V mém experimentu jsem se soustiedil na nasledujici

otazky.

1) Vyskytuje se vnitrodruhova agregace ve spolecenstvu koprofilnich brouk jizni Afriky

a pokud ano, mé vliv na piezivani jednotlivych druhti?

2) Vyskytuje se v koprofilnim spolecenstvu broukti jizni Afriky agregace mezi

ekologickymi gildami s rozdilnou kompeti¢ni dominanci?

3) Agreguji se kompeti¢né slabsi druhy v exkrementech, kde se nevyskytuji kompeti¢né

nejsilnéjsi druhy?
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5. Metodika

5.1. Lokalita a obdobi sbéru

Experiment jsem provedl na pastviné skotu v Jihoafrické republice nedaleko meésta
Modimolle, (24°40'18,27"S 28°29'E). Modimolle (provincie Limpopo) lezi ptiblizné 135
km severné od hlavniho mésta Pretorie, na upati pohoii Waterberg. Pro tuto oblast,
oznacovanou jako bushveld (kfovinaty veld), je charakteristické subtropické podnebi.

Krajinu zde tvoii pievazné traviny a kefte.

Pastvina ma piscité podlozi, jeji rozloha ¢ini 33,7 ha a nachéazi se v nadmotské
vysce 1155 m. n. m. Porost zde spésa stado krav o velikosti ptiblizn€ 30 jedincti. Mimo
pastvinu se zde ze zvifat produkujici vétsi mnozstvi trusu vyskytuji antilopy kudu a ovce.
Tento pozemek je majetkem farmate, sjehoz svolenim jsem zde vykonaval svij
experiment, véetné sbéru vzorki. Obdobi sbéru bylo od 11. prosince do 18. inora na
prelomu let 2018 a 2019. V této dob¢ - zacatkem prosince zde konci kratkodobé vlhci
obdobi dest’ti a aktivita brou¢iho spolecenstva je na vrcholu (Hanski & Cambefort 1991).

Priimérnd ro¢ni teplota je 18,4 °C a srazky se pohybuji kolem 630 mm.
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Obr.1: Lokalita vyzkumu na mapé Jihoafrické republiky (Google Maps, 2020).
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5.2. Sbér vzorki a jejich determinace

Experiment jsem provedl podle standardizované metodiky rovnomérné potravni sité

s ,,uméle vytvofenymi exkrementy* o konstantnim objemu (Hutton & Giller 2004).

Vytvoftil jsem ¢tvercovou sit’ 4x4. Vzdalenost mezi jednotlivymi exkrementy byla
5 m. Tyto exkrementy jsem vytvaiel z pfedem nashromazdéné erstvé a homogenizované
fekalni hmoty, kterd neobsahovala zddné brouky, ani jiné Zivocichy, ktefi by mohli

ovlivnit experiment.

Cerstvy trus jsem hledal na pastving pied zapodetim kazdé jednotlivé replikace
mého experimentu. Sbiral jsme ho tedy v rannich (6-7:00) a ve vecernich hodinach (17-
18:00). Z tohoto trusu jsem nasledné s pomoci odmérky a lopatky tvaroval ,kravské

exkrementy“, co nejpodobnéjsi pfirozenym, o objemu 1,5 1.

Diky rovnomérnému rozmisténi a konstantnimu objemu i sloZeni exkrementli jsem
eliminoval faktory vzacnosti, velikosti a kvality potravniho zdroje na agregaci jedinct
vném. Tim jsem nasimuloval ideélni, avSak ptirozené podminky ke studiu agregace
koprofilnich broukti. VSechny replikace dané¢ho experimentu jsem provedl na jedné

pastving na stejném misté.

1,51

000
5m

Obr.2: a) ,Uméle vytvofeny kravsky exkrement (foto: Michaela Helclova), b) Schéma

experimentalni plochy.
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Cely experiment sestaval z 8 dennich a 8 nocnich replikacich. Exkrementy denni
replikace jsem rozmistil v 9:00, coz je Cas, kdy je denni ¢ast spoleCenstva jiz dostatecné
aktivni, a vybiral jsem je za pomoci mych kolegli ve 12 hodin. Experimentalni plochy
no¢nich replikaci jsem piipravil v 19:00, kdy se zacina stmivat a zapo¢ina aktivita no¢niho
spoleCenstva, a brouky jsem za pomoci mych kolegi vybiral ve 22:00 (Hanski &

Cambefort 1991 + vlastni pozorovani).

Cas 3 hodiny jsem uréil na zakladé predchoziho vyzkumu Frantiska X. J. Sladecka,
ktery ukazal, Ze po 3-4 hodinach je v exkrementu nejvice hmyzu (Sladecek et al.
Vv priprave) Abych sbiral brouky co nejrychleji, a nedochézelo tak k casové prodleveé mezi
vybranim prvniho a posledniho exkrementu, probihal sbér ve dvou tymech po dvou lidech,

takZe celkova doba sbéru neptesahla 1 - 1,5 hodiny.

Pro co mozna nejefektivnéjsi vybirdni broukd z trusu jsem pouzil takzvanou
»vyplavovaci metodu®“ kombinovanou s vybérem broukii zahrabanych v pisku pod
exkrementem (Sladecek et al. v piipravé). Princip vyplavovaci metody spociva
V bezezbytkovém pieneseni exkrementu do kyble, kde je nésledné zalit dostatecnym
mnozstvim vody, idedlné tak, aby se cely exkrement ponofil. Brouci obyvajici dany
exkrement jsou nuceni vyplavat k povrchu hladiny, kde jsou sbirani. Absolutni mensina
brouk, ktera nevyplave zlstane ve fekalni hmoté. Tito brouci jsou dovybrani pomoci sitka

a pinzety.

Na vybéru jednoho exkrementu se podileli vZdy dva lidé, jeden ,,vyplavoval®“ a
druhy, ve stejnou chvili, za pomoci lopatky vybiral brouky z pisku pod exkrementem.
K jistoté, ze byla sebrana vétSina broukti z pod povrchu, bylo nutné vykopat jamu o
praméru ptiblizné 25 cm a hloubce ptiblizné 15 cm. Pokud byly 1 poté patrné chodby
vyhloubené vétsimi brouky, bylo nutné jamu rozsifit. Brouky jsem sbiral jak v prib&hu

kopani, tak i pfi nasledném ru¢nim probirani pisku béhem jeho navratu zpét do jamy.

Posbirané brouky jsem zakonzervoval v lahvickéach s ethanolem. Brouky, které
jsem byl schopen identifikovat ihned na misté, jsem zapsal do deniku a po dokonceni
replikace je vypustil zpét do pfirody. Jednalo se predevsim o vétsi druhy, pievazné z rodu
Onitis, Heliocopris, Catharsius, Kheper a Pachylomera. U problematictéjsich druhti (napf.

O. deceptor x O. fabricii) jsem vyuzil odborné pomoci Frantiska X. J. Sladecka.
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Ptfed zavéreCnym uskladnénim jsem vzorky promyl a probral od zbylé fekalni
hmoty a necistot, které by délaly problém pii pozd€jsim urcovani. Procisténé vzorky jsem
spolecné s malym mnozstvim ethanolu uzaviel v ,,zip-lock™ pytli¢cich. Pfi determinaci
jsem hojn¢ vyuzival referen¢ni sbirku vytvofenou F. X. J. Slade¢kem, podle materiala od
naSich jihoafrickych kolegii (Adrian L.V. Davis, Christian M. Deschodt, Clarke H.
Scholtz) pro jejich piipravovanou knihu (Conservation Assessment of Scarabaeine DUNG
BEETLES in South Africa, Botswana and Namibia) které obsahovaly téméf vSechny

druhy se kterymi jsem se pii ur¢ovani mohl setkat.

Pro nazorngjsi a jednodussi praci s daty jsem vytvoftil novou Skalu ekologickych
gild na zaklad¢ toho jakou potravni strategii vyuzivaji a kolik fekalniho materialu jsou
druhy jednotlivych gild schopny monopolizovat. Miru, s jakou je schopen druh
monopolizovat potravni zdroj nazyvam kompeti¢ni silou. Podle této kompeti¢ni sily jsem

rozdélil brouky do péti gild (Tab.1).
Tab.1: Rozdéleni, definice a ptiklady jednotlivych kompeti¢nich gild.

Gilda = gildy uréené na zaklad¢ kompeticni sily, sestupné od nejsilnéjsSich ,,dominantni®, ,,silni, ,,slabi‘,
»obyvadi®, ,,predatofi“. Definice = definice jednotlivych gild. Funkéni skupina = ptiklady funkénich skupin
(rozdé€lenych podle Douba 1991) pro jednotlivé gildy.

] o Funk¢ni skupina podle
Gilda Definice
Douba (1991)
] ) Monopolizace velkého Velci valeci
Dominantni mnozstvi trusu v kratkém | Velci rychle zahrabavajici
Case Stolafi
Monopolizace mensiho
L mnozstvi trusu v kratkém | Mali valeci
Silni Case, nebo velkého Velci pomalu zahrabavajici
mnozstvi trusu v delSim Stolafi
Case,
. » Mali pomalu zahrabavajici
Monopolizace mensiho _all pomald bavajic
Slabi Yoot r Stolafi
mnozstvi trusu v delSim . .
< Kleptoparazité (Pedaria
Case
sp.)
Obyvati K relokaci trusu nedochézi | Obyvadi
Predatofi Preduji na ostatnich Predétofi
obyvatelich trusu
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5.3. Statisticka analyza dat

5.3.1. Vyskytuje se vnitrodruhova agregace ve spolecenstvu koprofilnich brouki
jizni Afriky a pokud ano, ma vliv na prezivani jednotlivych druhi?

Pro zodpovézeni této otazky jsem vypocital agregacni index Jx, ktery udava, s jakou

pravdépodobnosti se dany druh bude vyskytovat ve vnitrodruhové agregaci. Paklize je

agregacni index Jx = 0,5, pak je u daného druhu o 50% vétsi pravdépodobnost, ze se bude

vyskytovat v agregaci, pokud by platilo, ze Jx = 0, tak by se druh vyskytoval v prostiedi

zcela rovnomémé (lves 1988). Vzorec pro agregaéni index Jy je:

v, 1

ompomy

Kde Vy je variance a my je primé&r poc¢tu jedinct ve vzorku (lves 1988). Variance je
definovana jako aritmeticky primér ¢tvercii odchylek jednotlivych hodnot sledované
proménné X od pruméru celého souboru. Agregacni index Jx jsem vypocital pouze u druht,
které se ve vyslednych datech vyskytovali minimalné v poctu 15 kust. Pomoci
% disperzniho testu (,,Poisson dispersion test) jsem Vv programu R uréil signifikanci

hodnot agrega¢niho indexu Jx (R Core Team 2019).

U druht, u nichz byla agregace signifikantné prokézana jsem provedl analyzu toho,
zda ma tato agregace vliv na jejich pfeZivani ve spoleCenstvu. Pro vypocet indexu vlivu
vnitrodruhové agregace na prezivani — Ty, jsem nejprve musel vypocitat index

mezidruhové agregace Cyx pomoci vzorce (Ives 1988):

Covy,,

X,
Cxy =
m,m,,

Pficemz indexy X a y oznacuji jednotlivé druhy a Covyy je kovariance poétu jedinct
obou druhti. Kovariance udava miru linearni zavislosti dvou proménnych. Pokud Cyxy = 0,5,
pak je o 50% vyssi Sance, ze dva druhy budou nalezeny spole¢né, nezli by tou bylo u

nahodného rozdé€leni (lves 1988).

Jelikoz ke kompetici nedochdzi v rdmci druhovych dvojic, ale v ramci celého
spoleCenstva, porovnaval jsem druh x se superdruhem y (Sevenster & Van Alphen 1996).
Superdruh y jsem vytvofil slou¢enim abundanci v§ech ostatnich druhd. Toto jsem udélal

zvlast’ pro koprofagy, kdy jsem porovnaval druh X se superdruhem y vytvotfenym ze vsech
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ostatnich koprofagii a zvlast’ pro predatory, kdy jsem porovnaval druh x se seuperdruhem
y vytvofenym ze vSech ostatnich predatorti. Poté jsem mohl vypocitat index Tyy, ktery
udava, zda ma vnitrodruhova agregace vliv na koexistenci (Sevenster 1996). VVzorec pro

Txy je:

1+ Cyy
T, =
Vo114,

Index Txy miZe nabyvat hodnot od 0 do nekone¢na. Pokud Txy <1, tak ma
vnitrodruhové agregace dostateény vliv na ptezivani druhu ve spolecenstvu (Sevenster

1996).

5.3.2.  Vyskytuje se v koprofilnim spole¢enstvu brouki jizni Afriky agregace mezi
ekologickymi gildami?

Analyzu této problematiky jsem provedl v programu R v knihovné ,,Hmisc* (Harrell et al.

2020; R Core Team 2019), kde jsem vytvotil spearmanovu korelaéni matici pro ekologické

gildy rozdélené podle kompeti¢ni sily. Tuto matici jsem vytvofil zvlast pro denni a no¢ni

spoleCenstvo. Vztah mezi gildami mize byt pozitivni (gildy se vyskytuji spolecné) i

negativni (gildy se vyhybaji).

5.3.3. Agreguji se kompeti¢né slabsi druhy v exkrementech, kde se nevyskytuji
kompeti¢né nejsilnéjsi druhy?

Pro analyzu mezidruhové agregace jsem pouzil RDA — redundancéni analyzu
(,,redundancy analysis®) v programu Canoco5 (ter Braak & Smilauer 2012). Jedna se o
mnohorozmérnou analyzu dat pifedpokladajici, Zze druhy maji linearni trend na gradientu,
druhova data byly abundance jednotlivych druhti v jednotlivych vzorcich. Jako faktorialni
proménnou (pfitomen/nepifitomen) jsem pozil pfitomnost nejsilnéjSich kompetitori
z gildy ,,dominantni* (velci vale¢i v dennim spolecenstvu a velky rychle zahrabavajici
Stolat Heliocopris japetus v no¢nim) na vliv na ostatni, kompetiéné slabsi druhy.

Signifikanci vysledu jsem ovétil Monte-Carlo permutac¢nim testem s 999 permutacemi.
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6. Vysledky:

Celkové bylo nasbirano 32676 brouku patficich do 105 druhti. Do druhu byly urceni pouze
pravi koprofagové z ¢eledi Scarabaeinae, ostatni byli uréeni jako morfotypy (morfodruhy).

6.1. Vyskytuje se vnitrodruhova agregace ve spolecenstvu koprofilnich brouku a
pokud ano, ma vliv na preZivani jednotlivych druha?
Vnitrodruhova agregace byla signifikantné¢ prokazana u 51 druhti z 57 testovanych

(Tab.2). Pozitivni vliv vnitrodruhové agregace byl ur¢en u 31 druht (Tab.2).

Vnitrodruhové agregace byla prokdzana téméf u vSech druhG napfic vSemi
ekologickymi gildami. Vyjimku tvofili dva ,,dominantni“ druhy (Copris cassius,
Heliocopris japetus) a dva predatorské druhy (Philonthus sp. 2, Philonthus sp. 3) v no¢nim
spoleCenstvu. V dennim spoleCenstvu nebyla agregace prokazana u jednoho ,.silného*
druhu (Neosisyphus barbarossa), u dvou ,slabych* druhti (Drepanocerus patrizii,

Proagoderus sapphirinus) a u jednoho predatora (Aleochara sp. 1) (Tab.2).

Pozitivni vliv vnitrodruhové agregace byl prokédzén u vSech dennich i nocnich
predatorii (celkové 6 druhti). Pozitivni vliv byl prokézan zejména v nocnim spolecenstvu
ato u 2/3 vsech testovanych druhi (18/27) no¢nich koprofagt. V dennim spole¢enstvu byl
pozitivni vliv prokazan u méné nez poloviny (7/17) druht (Tab.2). U mnoho druhi (6
druhi v dennim a 7 druhti v noénim spoleéenstvu) byla hodnota pro index Tyy, ktery urcuje,

zda ma agregace pozitivni vliv na koexistenci, lehce nad 1 (Tab.2).
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Tab.2: Seznam druhti denniho spolec¢enstva koprofilnich brouka.

Druh = rodové a druhové jméno brouka. Zkratka druhu = zkratka druhu vytvoiena zkracenim rodového a
druhového jména (tyto zkratky jsou pouzity i v dalSich grafech a obrazcich). Gilda = ptislu$nost ke gildé
uréené na zékladé¢ kompeticni sily (podle mnoZzstvi monopolizovaného trusu v €ase), sestupné od
nejsilngjsich: ,,dominantni“ (monopolizuji velké mnozstvi trusu v kratkém &ase), ,,silni* (monopolizuji
mensi mnozstvi trusu v kratkém ¢ase, nebo velké mnozstvi trusu v del§im ¢ase), ,,slabi (monopolizuji mensi
mnozstvi trusu v del§im case), ,,0byvacéi (nerelokuji trus), ,,predatofi“ (preduji na ostatnich obyvatelich
trusu). Sbér = kdy byli brouci sebrani (den/noc). Pocet = celkovy pocet kust. Jx = hodnota agrega¢niho
indexu (pravdépodobnost toho, Ze se dany druh vyskytuje v agregaci), (NS =nesignifikantni, * = p <0,05, **
=p <0,01, *** = p <0,001). Txy = hodnota indexu uréujici, zda ma agregace pozitivni vliv na ptezivani druhu
ve spolegenstvu, pokud Ty, <1, tak ano — oznaceno .

Druh Zhratka Gilda Sbér Podet Jy Txy
druhu

Pachylomera femoralis PaF Dominantni Den 44 4,612*** 10,770«
Allogymnopleurus AGYS Silni Den 45 | 46210 | 07774
splendidus ' '
Neosisyphus barbarossa NSB Silni Den 18 | 1,438NS -
Neosisyphus fortuitus NSF Silni Den 399 | 1,847%** | 1,063
Sisyphus Sordidus S Silni Den 27 | 3,631%** | 1,209
Aphodius sp. 10 Al0 Slabi Den 375 | 1,548*** | 1028
Drepanocerus kirby D Slabi Den 87 | 1,253*** | 0,893«
Drepanocerus patrizii bpP Slabi Den 31 1-017NS -
Euoniticellus intermedius Eln Slabi Den | 1543 | 0,194 | 0,691«
Hyalonthophagus HA Slabi Den 146 | g 718%* | 0.905 <4
alcyonidas ’ ’
Latodrepanus laticollis LaL Slabi Den 765 | 0,958*** | 1,013
Liatongus militaris LiM Slabi Den 136 | 1,734% | 1,120
Onthophagus aeruginosus OA Slabi Den 62 |og21* | 1,078
Onthophagus fugitivus OFu Slabi Den 98 | 2334w | 1,112
Onthophagus pallidipennis OPal Slabi Den | 250 | 1638** | 1,104
Onthophagus pauxillus OPau Slabi Den | 264 | 1080%* | 1,071
Onthophagus probus OPro Slabi Den 98 | 0,990%** | 1,024
Onthophagus rasipennis ORas Slabi Den | 159 | 2132%%* | 0,806
Proagoderus sapphirinus PS Slabi Den 15 | 1,353Ns -
Tiniocellus eurypygus TiE Slabi Den | 687 | 0650%** | 0,992
Aleochara sp. 1 Alel Predatofi Den 15 1,353 NS -
Histerid sp. 1 Hil Predatofi [ Den 49 | 1,377%* | 0,784«
Histerid sp. 2 Hi2 Predatofi | Den | 275 | o 786%** | 0,621«
Histerid sp. 3 Hi3 Predatoti | Den 47 1 1,350** | 0,663«
Philonthus sp. 1 Phl Predatofi Den 21 | 1,965* 0,995«
Philonthus sp. 2 Ph2 Predatofi Den 162 | 0,552*** | 0,760«
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Zkratka

Gilda

Sbér

Druh druhu Pocet Jy Ty
Catharsius tricornotus CaT Dominantni | Noc 225 | 0,388*** | 0,858«
Copris cassius CcC Dominantni Noc 32 0,535 NS -
Heliocopris japetus HJ Dominantni | Noc 98 | -0,299 NS -
Onitis alexis OniA Silni Noc 60 | 1,446+ | 0,753«
Onitis deceptor OniD Silni Noc 233 | 1,549%** | 0,708«
Onitis fulgidus OniF Silni Noc 130 | 0,817*** | 0,834«
Caccobius cavatus CaCa Slabi Noc 450 | 1,348*** | 1,000
Digitonthophagus gazella DiG Slabi Noc 348 | 0,753*** | 0,857«
Euonthophagus EOCa Slabi Noc 7182 | 0.363%* | 0837«
carbonarius ’ ’
Onthophagus discretus oD Slabi Noc 735 | 0,540%** | 0,985«
Onthophagus fimetarius OFim Slabi Noc 780 | 0,387*** | 0,969«
Onthophagus OQua Slabi Noc 334 | 1978%* | 0906«
quadrinodosus ' ’
Onthophagus suffusus o Slabi Noc 1171 1,074%** | 0,996 4
Onthophagus venustulus OVen Slabi Noc 657 | 0,782*** | 1,018
Onthophagus verticalis Over Slabi Noc | 1166 | o375+ | 0,913«
Onthophagus vinctus OVin Slabi Noc | 2603 | 0439*** | 0,916«
Pedaria sp. Ped Slabi Noc 242 1 1217%** | 0,892«
Aphodius sp 1 Al Obyvaci Noc 457 [ 1,201*** | 1,046
Aphodius sp 2 A2 Obyvaci Noc | 1349 | g668*** | 0,993«
Aphodius sp 3 A3 Obyvaci Noc 421 | 0,740%** | 0,857«
Aphodius sp 4 A4 Obyvaci Noc 510 [ 2700%** | 1,203
Aphodius sp 5 AS Obyvaci Noc 446 | 15417 | 1,092
Aphodius sp 6 Ab Obyvaci Noc | 1323 | o11%** | 1,015
Aphodius sp 7 AT Obyvaci Noc | 2874 | pa1*** | 0,919«
Aphodius sp 11 All Obyvaci Noc 45 [1,690%* | 0,766«
Aphodius sp 12 Al2 Obyvaci Noc 260 [ 1327%%* | 0,768«
Aphodius sp 13 Al3 Obyvaci Noc | 1893 | g476%** | 1,240
Anotylus sp. 1 A Obyvaci Noc 23 | 5,864*** | 1,055
Anotylus sp. 2 An2 Obyvaci Noc 92 | 1,076%** | 1,012
Philonthus sp. 1 Phl Predatofi Noc 206 [ 0,481*** | 0,797«
Philonthus sp. 2 Ph2 Predatofi Noc 49 | 0,195 NS -
Philonthus sp. 3 Ph3 Predatori Noc 19 -0,24 NS -
Philonthus sp. 6 Ph6 Predatofi Noc 86 | 0,434* 0,655«
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Obr.3: Pfitomnost agregace u jihoafrickych koprofilnich broukt a jeji pozitivni vliv na
jejich koexistenci.

A = Grafické znazornéni poctu dennich koprofilnich broukii rozdélenych do gild na zékladé jejich
kompeticni sily a barevné oznaceni toho, zda se u nich vyskytuje vnitrodruhova agregace.

B = Grafické zndzornéni poctu nocnich koprofilnich broukd rozdélenych do gild na zékladé jejich
kompeticni sily a barevné oznaceni toho, zda se u nich vyskytuje vnitrodruhova agregace.

Gildy denniho/no¢niho spolecenstva = piislusnost ke gildé urcené na zakladé kompeticni sily (podle
mnozstvi monopolizovaného trusu v ¢ase), sestupné od nejsilnéjsich: ,,Dom™ = ,,dominantni* (monopolizuji
velké mnozstvi trusu v kratkém case), ,,Silni* =, silni* (monopolizuji mensi mnozstvi trusu v kratkém case,
nebo velké mnozstvi trusu v delSim case), ,,Slabi* =, slabi* (monopolizuji mensi mnozstvi trusu v del$im
case), ,,Pred” = ,predatofi“ (preduji na ostatnich obyvatelich trusu). Pfitomnost vnitrodruhové aregace je
oznacena barevné: modra — mnozstvi druhti, které se agreguji, cervena — mnozstvi druhti, které se neagreguji.

C = Grafické znazornéni poctu koprofilnich brouki rozdélenych do ¢tyt skupin podle potravni strategie a
denno-noéni aktivity, u kterych byl testovan pozitivni vliv vnitrodruhové agregace na koexistenci ve
spole¢enstvu. Skupina = prislusnost ke skupiné na zaklad¢ potravni strategie a aktivity daného druhu. DK =
denni koprofagové (aktivni ve dne, potrava — trus), DP = denni predatoti (aktivni ve dne, potrava — ostatni
bezobratli), NK = no¢ni koprofagové (aktivni v noci, potrava — trus), NP = no¢ni predatofi (aktivni v noci,
potrava — ostatni bezobratli). Pfitomnost pozitivniho efektu vnitrodruhové agregace na koexistenci je
oznacena barevné: modra — vnitrodruhova agregace pomaha koexistenci, ¢ervena — vnitrodruhova agregace
nepomaha koexistenci.
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6.2. Vyskytuje se v koprofilnim spole¢enstvu brouki agregace mezi ekologickymi
gildami?

V dennim spoleCenstvu byla signifikantné¢ prokazana korelace mezi gildami ,,silni* a

,»slabi® (cor = 0,55, p < 0,001, n = 128). Korelace byla signifikantn¢ prokazana i mezi

gildami ,,slabi a ,,predatofi* (cor = 0,28, p = 0,01, n = 128) (Tab.2).

V no¢nim spoleCenstvu byla signifikantné potvrzena negativni korelace mezi
gildami ,,dominantni* a ,,obyvaci“ (cor = -0,19, p = 0,030, n = 128) a mezi ,silni* a
,»obyvaci“ (cor=-0,27, p = 0,02, n = 128). Pozitivni korelace byly signifikantné prokazany
mezi gildami ,,dominantni* a ,,slabi* (cor = 0,21, p = 0,015, n = 128), ,,silni* a ,,predatoti*
(cor = 0,20, p = 0,025, n = 128), ,,slabi“ a ,,obyvaci“ (cor = 0,28, p = 0,001, n = 128) a
mezi ,,slabi“ a ,,predatofi* (cor = 0,29, p = 0,001, n = 128) (Tab.3).

Tab.3: Vysledné hodnoty ,spearmanovy“ korelaéni matice (n=128) pro analyzu
mezigildové agregace denniho spolecenstva.

V zavorkach jsou uvedeny hodnoty p pro signifikanci jednotlivych korelaci (NS =nesignifikantni, * = p
<0,05, ** = p <0,01, *** = p <0,001). Gildy = piislusnost ke gildé ur¢ené na zakladé kompeti¢ni sily (podle

mnozstvi monopolizovaného trusu v ¢ase), sestupné od nejsilnéjsich: ,,Dom™ =, dominantni“ (monopolizuji
velké mnozstvi trusu v kratkém case), ,,Silni* =, silni* (monopolizuji mensi mnozstvi trusu v kratkém c¢ase,
nebo velké mnozstvi trusu v delSim case), ,,Slabi“ =, slabi* (monopolizuji mensi mnozstvi trusu v del$im
Case), ,,Pred” = ,,predatofi* (preduji na ostatnich obyvatelich trusu).
Gildy Dominantni Silni Slabi Predatofi
o 0,05 (NS) -0,04 (NS) -0,11 (NS)
Dominantni (0,570) (0,624) (0,237)
Silnt 0,05 (NS) 0,55%** 0,11 (NS)
(0,570) (0,000) (0,212)
Slabi -0,04 (NS) 0,55*** 0,28**
(0,624) (0,000) (0,001)
. -0,11 (NS) 0,11 (NS) 0,28**
Predatoi (0,237) (0,212) (0,001)
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Tab.4: Vysledné hodnoty ,spearmanovy“ korela¢ni matice (n=128) pro analyzu
mezigildové agregace no¢niho spolecenstva.

V zéavorkach jsou uvedeny hodnoty p pro signifikanci jednotlivych korelaci (NS =nesignifikantni, * = p
<0,05, ** = p <0,01, *** = p <0,001). Gildy = pfislusnost ke gild¢ uréené na zaklad¢ kompeti¢ni sily (podle
mnozstvi monopolizovaného trusu v ¢ase), sestupné od nejsilnéjsich: ,,Dom™ =, dominantni“ (monopolizuji
velké mnozstvi trusu v kratkém ¢ase), ,,Silni* =, silni* (monopolizuji mensi mnozstvi trusu v kratkém Case,
nebo velké mnozstvi trusu v del§im case), ,,Slabi“ =, slabi* (monopolizuji mensi mnozstvi trusu v del$im

Case), ,,Pred” =, predatofi

73

(preduji na ostatnich obyvatelich trusu).

Gildy Dominantni Silni Slabi Obyvaci Predatofi
Dominantn 0,11 (NS) 0,21* -0,19* 0,10 (NS)
(0,218) (0,015) (0,030) (0,283)
Siln 0,11 (NS) 0,08 (NS) -0,27** 0,20*
(0,218) (0,369) (0,002) (0,025)
Slabi 0,21* 0,08 (NS) 0,28** 0,29**
(0,015) (0,369) (0,001) (0,001)
Obyvaci -0,19* -0,27** 0,28** 0,03 (NS)
(0,030) (0,002) (0,001) (0,739)
L ,10 (N ,20* ,29** , N
Predatori 0(0?2233? (8,025) (00,0901) ° 8,375,9)8)

6.3. Agreguji se kompeti¢né slabsi druhy v exkrementech, kde se nevyskytuji
kompeti¢né nejsilnéjsi druhy?

Z vysledkt redundan¢ni (RDA) analyzi (Obr.¢.4 A) pro denni spolecenstvo je patrné, ze
vétsina dennich druht se vyskytuje ptevazné mimo potravni zdroj, kde je ptitomny velky
kompetitor (F = 2,9, P = 0,008, prvni osa vysvétluje 2,2% variability). Druhy
Hyalonthophagus alcyonidas, Latodrepanus laticollis a Tiniocellus eurypygus vykazuji
neutralni vztah k velkym kompetitorim. Allogymnopleurus splendidus, Histerid sp.3,
Onthophagus rasipennis a Philonthus sp.2 vykazuji pozitivni korelaci s velkymi
kompetitory. Histerid sp. 1, Onthophagus probus a Philonthus sp.1 vykazuji lehce

pozitivni korelaci s dominantnim kompetitorem.

Z vysledkt redundan¢ni (RDA) analyzy (Obr.¢.4 B) pro no¢ni spolecenstvo je patrné, ze
vétSina nocnich druhi se vyskytuji prevazné mimo potravni zdroj, kde je pfitomny velky
kompetitor (Heliocopris japetus) (F = 2,3, P = 0,029, prvni osa vysvétluje 1,81%
variability). Druhy Anotylus sp.1, Aphodius sp.1, Aphodius sp.4, Aphodius sp.5, Caccobius
cavatus, Euonthophagus carbonarius, Onthophagus venustulus, Onthophagus verticalis,
Philonthus sp. 1 vykazuji neutralni vztah k velkym kompetitorim. Pedaria sp, Philonthus
sp.6 a Copris cassius vykazuji pozitivni korelaci s velkym kompetitorem (Heliocopris
japetus).
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Obr.4: Ordina¢ni
kompetitorem.

diagramy mezidruhové agregace druhG s nejdominantnéjsim

A = RDA ordina¢ni diagram pro mezidruhovou agregaci dennich druhti s nejdominantnéj$im kompetitorem
denniho spolecenstva jizni Afriky (F = 2,9, P = 0,008, prvni osa vysvétluje 2,2% variability).

B = RDA ordina¢ni diagram pro mezidruhovou agregaci no¢nich druhtl s nejdominantné&j$im kompetitorem
nocniho spolecenstva jizni Afriky (F = 2,3, P = 0,029, prvni osa vysvétluje 1,81% variability).

Nazvy druhtt jsou ve zkratkach uvedenych v Tab.2. ADom. chybi/pfitomen — (ne)pfitomnost
nejdominantngjsiho kompetitora (velky vale¢ v dennim spolecenstvu, Heliocopris japetus v no¢nim).
Piislusnost ke gildé (rozdélené podle kompeti¢ni sily - mnoZzstvi monopolizovaného trusu v Case) je
oznacena barvou: modra — ,,dominantni“ (monopolizuji velké mnozstvi trusu v kratkém case), fialova —
,»silni“ (monopolizuji mensi mnozstvi trusu v kratkém Case, nebo velké mnoZstvi trusu v del§im ¢ase), zelena

—,slabi* (monopolizuji mensi mnozstvi trusu v del§im ¢ase), hnéda — ,,obyvaci“ (nerelokuji trus), oranZova
— ,predatofi* (preduji na ostatnich obyvatelich trusu).
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7. Diskuze

Vysledky experimentu potvrdily ptivodni domnénky o tom, Ze vnitrodruhova agregace
podporuje vysokou druhovou diverzitu v koprofilnim spoleéenstvu. Tyto piedpoklady
byly zalozené na predchozich agrega¢nich experimentech (Hutton & Giller 2004; Horgan
2006; Wall & Lee 2010).

Vnitrodruhova agregace byla potvrzena u velké vétsiny druht broukt koprofilniho
spoleCenstva, které spliiovali minimélni pocet 15 kusii. Tento vysledek byl ocekavan,
nebot’ predchozi vyzkumy v temperatni oblasti také potvrdily vnitrodruhovou agregaci u
vétSiny zkoumanych druhli (Hutton & Giller 2004). Jelikoz v tropickém spolecenstvu
panuje vyssi kompetice o potravni zdroj, predpokladali jsme, Ze agregace zde mize hrat
vyrazngjsi roli z hlediska druhové koexistence, nez v temperatu (Klemperer & Boulton,
1976; Doube 1991; Krell et al. 2003). Nejméné agregovanych druhti pochézelo z gildy
»dominantni v no¢nim spolecenstvu. Tento vysledek dava smysl, nebot dominantni
kompetitofi no¢niho spole¢enstva (zejména Heliocopris japetus) jsou schopni pro sebe
zmonopolizovat velkou ¢ast, nebo i cely potravni zdroj. V takovém piipadé v exkrementu
neni misto pro vice nez jednoho brouka, nebo partnersky par (Klemperer & Boulton, 1976;
Doube 1991; Krell et al. 2003).

Vliv vnitrodruhové agregace na piezivani druhu ve spoleCenstvu byl potvrzen u
vétSiny druht, u kterych byla agregace pfitomna. Zejména v no¢ni ¢asti spoleCenstva ma
vnitrodruhova agregace pozitivni vliv na prezivani. U vSech agregovanych predatorti
v dennim spolecenstvu byl prokazan pozitivni vliv jejich agregace na druhové souziti,
naproti tomu u dennich koprofagh nebyl pozitivni vliv prokazdn ani u poloviny
agregovanych druhtli. Tento vysledek lze vysvétlit tim, Ze jelikoZ v nocnim spolecenstvu
v ramci druhového souziti (Klemperer & Boulton, 1976; Doube 1991; Krell et al. 2003),
Zaroven je vhodné zminit, ze mnoho Ty hodnot se pohybovalo lehce nad 1. Pokud by
experiment trval déle nebo by se posbiralo vice vzorki, mohlo by byt vice hodnot Tyy pod

1, a tak by se pozitivni efekt vnitrodruhové agregace prokézal u vice druhti.

Diivod vnitrodruhové agregace predatort bude nejspiSe jiny, nez je usnadnéni
druhové koexistence. Konkurence mezi predatory neni tak velkd, jako mezi koprofagy a
ani jejich abundance nedosahuje vysoké urovné. Vnitrodruhova agregace koprofilnich

predatorti, stejné jako i ostatnich zivocichli, mize byt podnicena snaz$im hleddnim
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partnera, nebo jako antipredac¢ni strategie (Bertram 1978; Hokit & Blaustein 1997; Krause
& Ruxton 2002).).

Vysledky mezigildové agregace jsou opét zajimavéjsi v no¢nim spolecenstvu.
Byly odhaleny negativni korelace mezi ekologickymi gildami ,,obyvaéi“ a ,,silni* a mezi
,obyvaci® a ,,dominantni, z ¢ehoz jasn¢ vypliva, ze nejslabsi kompetitofi se vyhybaji
silnym a nejsilnéj$im druhlim. Tato prostorova segregace mize vést k dlouhodobému
pfezivani ,,obyvacu“. Z ostatnich signifikantnich korelaci v no¢nim spolecenstvu, je
zajimavé, Ze se spole¢né agreguji predatofi a ,,slabi“ brouci. Tento spole¢ny vyskyt mize
vyrazni, a proto se agreguji spole¢né¢ s dostate¢né malou kofisti, toto pozorovani podporuje
teorii o tom, ze se jedinci jednoho druhu, nebo urcité skupiny agreguji v blizkosti
vhodného potravniho zdroje (Hokit & Blaustein 1997). Korelace mezi ,,slabi* a ,,obyvaci*
Vv no¢nim spolecenstvu mize byt vysvétlena tim, Ze obé skupiny patii mezi slabé
kompetitory, a tak je jejich spolecny vyskyt snazsi z hlediska déleni zdroje a dlouhodobého
souziti. Zaroven bylo prokazano, ze se ,,obyvaci“ vyhybaji gilddm ,,dominantni* a ,,silni*,
takZe jim nezbyva jind moznost, nez se vyskytovat s gildou ,,slabi. I ptesto, ze si gildy
»slabi a ,,obyvaci“ konkuruji, jejich spolena agregace zvysuje celkovy zfed'ovaci efekt
skupiny, takze mtze byt vyhodna pro kazdého jednotlivce v dané skupiné (Bertram 1978;
Sillén-Tullberg & Leimar 1988).

V dennim spolecenstvu byla také prokazana korelace mezi gildami ,,predatoti a
»slabi®, mize byt vysvétlena stejné jako v nocnim spolecenstvu. I pfesto, Ze neni
prokézéno, ze drabcici z fad predator maji pfimy negativni vliv na imaga ostatnich
broukt koprofilniho spole€enstva, jejich pfitomnost mliZe mit negativni vliv na stabilitu

populaci ostatnich druhd (Wu et al. 2011).

Ptekvapivou a silnou korelaci je mezigildova agregace ,,silni* a ,,slabi®. Jelikoz je
V dennim spolecenstvu kompetice niz8i, nemusi mit tento vztah zasadni vyznam, pro
ptrezivani druhl. Nicméné by se dalo predpokladat, ze jelikoz do gildy ,,silni* patii mali
vale€i, agreguji se ,,slabi* brouci s nimi, nebot’ maly vale¢i obvykle spotiebuji malé
mnozstvi potravniho zdroje a zbyde po nich dostatek materialu (Halffter & Matthews
1966).

Vysledky mezidruhové agregace nazorné ukazuji, ze piitomnost dominantniho
kompetitora mé obvykle negativni, nebo neutralni vliv na ptfitomnost ostatnich druht.
Minimum druhtt vykazuje pozitivni Kkorelaci s velkym kompetitorem. V dennim
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spoleCenstvu se jedna o druhy Allogymnopleurus splendidus, Histerid sp.3, Onthophagus
rasipennis a Philonthus sp.2 a v no¢nim o Pedaria sp., Philonthus sp.6 a Copris cassius.
U rodu Pedaria sp. byl pozorovan kleptoparazitismus (Krell-Westerwalbesloh et al. 2004),
coz by mélo vysvétlovat vyskyt téchto broukl spolecné s velkym kompetitorem. Stejné
vysvétleni by mohlo objasnit vyskyt Onthophagus rsipennis s velkymi vale¢i. Pozitivni
korelace predatoru s velkym kompetitorem nemusi byt problémova, jelikoZ predatoii si s
,dominantnim*“ druhem nekonkuruji o potravni zdroj. Bylo by nutné dikladnéji
prostudovat, zda je vyskyt predatori s kompeti¢né nejsilngj$imi brouky vyhodny k tomu,
aby $li usuzovat dalsi zavéry. DalSim pozitivné korelovanym broukem s ,,dominantnim*
kompetitorem byl denni vale¢ Allogymnopleurus splendidus, ktery patii do gildy ,,silni*.
Ptesto, ze je tento druh povazZovany za silného kompetitora, nebot’ monopolizuje rychle
mensi mnozstvi trusu, muze se diky své relokacni strategii kompetici vyhybat s
»,dominantnim® broukem, tak Ze si rychle zmonopolizuje dostatek trusu diive, nez dojde
K negativni interakci mezi druhy. Tento stav by splioval kritéria vyrovnavaciho
mechanismu koexisten¢ni teorie, kdy si jednotlivé druhy musi ubranit minimalni mnozstvi
potravniho zdroje, dochazi tak k nerovnomérnému déleni, podle minimalnich naroka
jednotlivych druhit a vyrovna se tak jejich vzdjemna konkurenceschopnost ve
spolecenstvu (Chesson 2000(a)). Pozitivni asociace mezi druhem Copris cassius a
,dominantnim* kompetitorem (Heliocopris japetus) je zvlastni, nebot’ se jedna o dva
»dominantni Stolate, kteti monopolizuji velké mnoZstvi fekalni hmoty, a tak by jejich
mezidruhovéa konkurence méla byt vysoka. Dalo by se uvazovat, Ze vysledek této
mezidruhové agregace muze byt negativni ovlivnén relativné malym mnoZstvim
pozorovani. Neutralni vliv zejména na gildu ,,obyvaci* mize byt vysvétlen na piikladu
z temperatu. Temperatni obyva¢ Aphodius prodromus jako dospélec konzumuje fekalni
hmotu, nicméné v larvalnim stadiu se vyviji mimo exkrement (Gittings & Giller 1997).
Pokud by podobnou strategii vyuZivali obyvaci Aphodius sp.1, Aphodius sp.4, Aphodius sp.5,
mohlo by to vysvétlit jejich neutrdlni odezvu na pfitomnost dominantniho kompetitora.
Pokud brouci nemaji potfebu monopolizovat ¢ast fekalni hmoty pro své larvy, kompeti¢ni
tlak na né se vyrazné snizuje. Pro své vlastni krmeni spotiebuji jen malé mnozstvi potravy.
Krmeni Ize také prerusit, pokud dojde k negativni interekci s dominantnim kompetitorem

a pokracovat v ném kdekoliv jinde (Gittings & Giller 1997).

I piesto, Zze vnitrodruhovou agregaci povazujeme za dulezity mechanismus
druhové koexistence o jejich mechanismech se toho s jistotou ptili§ mnoho nevi (podrobné

je tento problém vysvétlen v kapitole agregace koprofilnich brouktl). Paklize nezndme
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mechanismus, jakym dochazi k agregacim v koprofilnim spole¢enstvu, nemizeme témto
jevim plné porozumét. Snaha o odhaleni mechanismu vnitrodruhové agregace byla
zejména u druhu Aphodius fossor, kdy byla velka vaha pfisuzovana feromontum (Manning
& Ford 2016). Nicméné feromony, jako jediny mechanismus agregace V koprofilnim
spolecenstvu, nejsou dostateéné prozkoumany a jejich hlavni uloha byla zpochybnéna,
nebot’ feromony by mély mit vliv zejména na kratké vzdalenosti (Ridsdill-Smith 1990).
V budoucich agregacnich experimentech by bylo vhodné 1épe prozkoumat agregacni
feromony 1 dal$i mechanismy agregace koprofilnich broukd, coz by vedlo ke

komplexnéjSimu porozuméni agregaci v téchto spolecenstvech.

V piirozenych exkrementech byla prokazana vyssi mira agregace (Hutton & Giller
2004), z ¢ehoz vyplyva, ze v pfirozeném prostiedi miize mit agregace na piezivani druhti
vyrazngj$i vliv, nez tomu bylo v mém experimentu. Nicméné mij experiment byl zaméten
na odhaleni agregace v homogennim prosttedi, velikostni variabilita a jeji vliv na agregaci
nebyla pfedmétem této studie. V budoucnu by bylo zajimavé prozkoumat i tuto

problematiku na tropickém spolecenstvu.

Se sbérem vzorki v experimentu byla spojena ¢asova prodleva ve vybirani broukt
mezi prvni a poslednim exkrementem. I piesto, ze bylo vynaloZeno maximalni usili
k tomu, aby tato prodleva (1-1,5h) byla co nejmensi, a na zakladé pfedchoziho vyzkumu
bylo znamo, Ze se mnozstvi a slozeni brouk v exkrementu mezi 3. — 4. hodinou od
vytvofeni exkrementu vyrazné nelisi (Sladecek et al. v pfipravé), mize mit tento ¢asovy
rozdil také vliv na pocty broukut a tim padem i jejich agregace v exkrementech. Jako dalsi
nedostatek této prace bych uvedl pouziti morfotypti misto uvedeni druhovych nazvt u

broukd, které se nepodaftilo urcit

Vnitrodruhova agregace jako jeden z koexistencnich mechanismi (Chesson 1994)
se potvrdila u mnoha druhti tropického koprofilniho spolecenstva brouktl. Jeji ptimy vliv
na koexistenci byl prokdzan u vice nez poloviny testovanych druhd, tyto vysledky
podporuji teorii agregacniho modelu koexistence (Ives 1991). Agregace ve spolecenstvech
muze mit kromé koexistence mnoho vyznamu, mize vést k veétsi Sanci nalezeni sexuédlniho
partnera nebo jako antipredaéni strategie (Bertram 1978; Hokit & Blaustein 1997; Krause
& Ruxton 2002). Na zakladé téchto pozorovani Ize usoudit, Ze se jedna o velice vyznamny

a komplexni jev, jenZ je dllezité zkoumat pro pochopeni ekologickych déji v ptirode.
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