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1. Uvod

Kazdy Zijici organismus svou existenci a ¢innosti méni své prostiedi. A jelikoz mame na svété
organismil nepfeberné mnozstvi, jejich vzajemna setkdni a ovliviiovani se navzajem jsou
prakticky nevyhnutelna (Begon et al., 1997). Ptesto jsou vSak riizné organismy schopny spolu
koexistovat ve velkych poctech na zakladé mechanismil a interakci, bez kterych by dominoval

pouze jeden samostatny druh (Gause, 1934).

Jednou z hlavnich interakci (krom napiiklad predace ¢i mutualismu) udrzujici jak
mezidruhovou variabilitu, tak jejich koexistenci je kompetice (Begon et al., 1997; Keddy,
2001). VSechny organismy, od nejjednodussich bakterii az po druh Homo sapiens, potiebuji
zdroje jako naptiklad dusik, kyslik nebo vodu. Bez téchto zdroji by organismy nepfteZily,
schopnost tyto zdroje nalézt, zpracovat a zkonzumovat, je tudiZ pro organismy Zivotné
dulezita. Nicméné spotiebou zdroji dany organismus piirozené ochuzuje jiné, nedilnou
soucasti prezivani je tedy jak zasah do zdroju svych ,kolegi®, tak i schopnost si pied nimi

ochranit zdroje své. Kompetice, v podstaté tedy ,,soutéz", 0 tyto nedostatkové zdroje tak mezi

dvéma organismy ptisobi jako negativni vztah. (Milne, 1961; Price, 1984; Keddy, 2001).

Kompetice si podle toho vramci kolika druhi ptsobi, mizeme rozdélit na
mezidruhovou a vnitrodruhovou. Oba tyto typy kompetice pisobi intenzivné v efemernich
habitatech — na ziviny velice bohatych avsak ¢asové omezenych zdrojich potravy. (Hanski &
Cambefort, 1991; Finn, 2001). Jednim z organismy ¢asto vyuzivanych efemernich habitatu je
zviteci trus, pfedevsim trus velkych sav¢ich herbivoru (Halffter & Matthews, 1966; Davis et
al.,, 2002). Konzumaci a dekompozici trusu koprofilni organismy vyrazné¢ pomahaji

odstranovani fekalniho materialu z povrchu, upravée pidni struktury a recyklaci zivin (Holter,

1979; Doube et al., 1988; Bishop et al., 2005; Nichols et al., 2008).

Ekologicky nejzajimavéjsi slozku koprofilnich spolecenstev tvoii koprofagni brouci,
ktefi jsou svou spotfebou a relokaci fekdlniho materidlu natolik dominantni, Ze znacné
redukuji vliv zbylych koprofilnich organismi, kompeti¢né jsou tak omezovani piedevsim
sami sebou. (Hanski & Cambefort, 1991). Mezidruhova kompetice u koprofagnich brouka
Uzce souvisi s riznymi typy relokace fekalniho materidlu (Doube, 1991), Vnitrodruhova
kompetice je u koprofagnich broukt také intenzivni, nicméné nékteré druhy jsou ji schopny
do ur¢ité miry redukovat (Cook, 1990; Emlen, 1997), napiiklad behavioralnimi zménami

souvisejicimi se strategii relokace fekalniho materialu (Sato, 1998).



Tato prace je zaméfena na vnitrodruhovou kompetici dominantniho koprofagniho
brouka druhu Heliocopris japetus (Scarabaeidae: Scarabaeinae), u kterého byla vypozorovana

behavioralni zména relokacni strategie.



1.1. Kompetice

Kompetici si mizeme definovat jako negativni vztah jednoho organismu vici organismu
jinému, kdy prvné jmenovany konzumuje ¢i brani pfistupu ke zdroji, jehoz dostupnost je
limitovana (Milne, 1961; Price, 1984; Keddy, 2001). Abychom tedy viibec mohli mluvit o
kompetici, je nezbytné, aby dva organismy méli podobné naroky na zdroje a prostiedi, jejich
ekologické niky se tudiz musi alespont do urc¢ité miry piekryvat. K tomu mize dochazet
vybérem podobnych zdroji ¢i spoleCnym vyskytem na casové nebo prostorové ose
(Schoener, 1974). Cim vétsi je mira téchto prekryvi, tim vétsi je logicky mira kompetice mezi
danymi organismy (MacArthur & Levins, 1967; Schoener, 1974).

Kompetice je tedy interakce fungujici v ramci jedné trofické urovné (Fedriani et al.,
2000). Nejshodnéjsi pozadavky poté obecné nalezneme mezi jedinci stejného druhu, pokud
tedy kompetice probiha mezi nimi, hovotime o vnitrodruhové (intraspecifické) kompetici.
V ostatnich ptipadech, kdy kompetice probihd mezi jedinci patficimi do odliSnych druhii

hovotime o kompetici mezidruhové (interspecificke).

1.1.1. Mechanismy kompetice
Jednim z kritérii, na zaklad¢ kterych muzeme kompetici rozd¢lit jsou mechanismy, kterymi
organismy negativné ovliviiuji jina individua (Miller, 1967). Tyto mechanismy ¢lenime podle
toho, zda dochézi k pfimé konfrontaci mezi dvéma jedinci nebo ne, tudiz na mechanismy
nepiimé a ptimé. VéEtSinu téchto mechanismu do urcité miry pozorujeme jak u mezi-, tak i u
vnitrodruhové kompetice. Mezi nepfimé mechanismy fadime tzv. exploataci a zdanlivou

kompetici (Holt & Lawton, 1993; Wootton, 1994; White et al., 2006)

Exploatace je nepfimy mechanismus, kdy jeden jedinec ovliviiuje jedince druhého
vyhradné tim, Ze spotfebovava spole¢ny zdroj. Zdroj zde tedy hraje roli mediétoru, pies ktery
je zprostifedkovana kompetice mezi jedinci (Wootton, 1994; Keddy, 2001; White et al., 2006).
V pfipad¢ primarnich producentd jsou timto zdrojem ziviny, v pfipadé¢ primarnich a
sekundarnich konzumentli jsou to pak zivné rostliny, respektive kotist (White et al., 2006;

Vanderhaeghe et al., 2016).

Neptimé mechanismy lze rozdélit na specifictéjsi typy. Prvnim znich je typ
konzumacni a prakticky se shoduje s definici exploatace. Druhy typ je typ preemptivni, ve
kterém dochazi ke kompetici o prostor, nejcastéji tak byva spojovan s organismy piisedlymi

nebo s dutinovymi ptaky. Tfetim typem je piertistani, kdy jeden organismus pieroste svého
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souseda, a tim mu narusi ptistup k potiebnym zdrojim. U rostlin to mize byt naptiklad piistup
ke svétlu, u zivocichl,, ve vétsin¢ ptipadl u pfisedlych vodnich filtratorti, zase ptistup

k potravé (Schoener, 1983).

Dalsim typem nepiimého mechanismu, ktery se vSak vyskytuje pouze u mezidruhové
kompetice, je tzv. zdanliva kompetice. Ke zdanlivé kompetice dochazi v tom piipadé, kdy dva
druhy kofisti (A a B) sdili stejného predatora (Holt & Lawton, 1993). Zvysi-li se abundance
druhu A, zvysi se tim také dostupnost potravy pro predatora. To ma za nasledek zvyseni
abundance predatora, ktery nasledné vyviji vétsi predaéni tlak nejen na druh A, ale také na
druh B. Druh A tak mél svou uspéSnosti negativni dopad na stav druhu B. Jako konkrétni
piiklad ndm muze poslouzit moisti m&kkysi. Dostatecnym zvySenim poctu preferované
potravy, mlzt (Chama arcana), dojde k nartstu predatorti (chobotnice Octopus bimaculatus,
humr Panulirus interruptus) do takové miry, Ze silné redukuje také pocéty sekundarni potravy,
napiiklad plzi rodu Tegula (Schmitt, 1987).

K pfimym mechanismim kompetice fadime ty, které¢ zahrnuji fyzické interakce mezi
dvéma jedinci, kdy jeden z nich skute¢né a cilené brani druhému v zisku zdroje ¢i pfistupu
k nému. Tyto mechanismy nazyvame interferencemi, a mohou se vyskytovat v rtizné mife,
od mirngjsich, jako je teritorialita ¢i vyhruzné chovani, az po fyzické konfrontace, kdy dochazi

ke zranéni ¢i imrti jednoho nebo obou aktért (Schoener, 1983; Hawes et al., 2013).

Extrémnim druhem interference u mezidruhovych vztahii je vnitrogildova predace
(Polis et al., 1989). Obecné je predace povazovana za interakci pusobici, na rozdil od
kompetice, napfi¢ trofickymi urovnémi, nicméné v mnoha ekologickych systémech mitize
jeden druh fungovat soucasné jako predator 1 kompetitor (Fedriani et al., 2000), ZjednoduSen¢
tento systém funguje tak, ze mame spolecnou kofist pro podiadného i vrcholového predatora.
Vrcholovy predator se tedy zivi, jak podfadnym predatorem, tak i spole¢nou kofisti a vyviji
tak na podfadného predatora nejen predacni, ale i kompeti¢ni tlak (Holt & Polis, 1997).
Ameriéti kojoti (Canis latrans), lisky (Urocyon cinereoargenteus) i rysi (Felis rufus) jsou
predatofi lovici malé savce, nicméné kojoti jsou také zodpovédni za velkou ¢ast umrti mistnich
rysu a predevsim lisek (Fedriani et al., 2000). Mezi hlavni draveé bezobratlé v oblastech po
ustupu ledovcel jsou stievlikoviti (Carabidae), plachetnatkoviti (Linyphiidae) a slid’dkoviti
(Lycosidae) pavouci, popiipadé také sekaci (Opiliones). V tomto prostiedi jsou dulezitou
slozkou potravy téchto predatorti chvostoskoci (Collembola), pfi¢emz vSak navzajem u vSech
predatorti, aZ na plachetnatky, dochazi k vnitrodruhové predaci, kde se jako nejsilnéjsi

kompetitofi/predatofi jevi stievlici. (Raso et al., 2014).



Piimé mechanismy kompetice mohou byt také vice specifikovany. U pohyblivych
organismil miizeme pozorovat kompetici potkavaci, kdy dochdzi béhem setkani ke ztratdm
(zdroje, energie nebo ¢asu) ¢i fyzickym zranénim a kompetici teritoriélni, kdy jeden jedinec
brani druhému ve vstupu do urcité oblasti (Schoener, 1983). Zvlastnim typem kompetice
lezicim nékde na pomezi mezi pfimym a nepiimym mechanismem je kompetice chemicka
(alelopatie), kdy organismy uvoliiuji do okoli toxické latky jako prosttedky v kompetici o
prostor (Heisey, 1990).

1.1.2. Mezidruhova kompetice

Podle toho zda kompetice probihd mezi jedinci stejného druhu nebo ne ji rozd€lujeme na
vnitro- a mezidruhovou. Podstatou mezidruhové kompetice je vzajemna inhibice dvou jedincti
(¢1 populaci) néleZicich do odliSnych druhl tim, ze si navzdjem odCerpéavaji spolecny
nedostatkovy zdroj nebo pfinejmensim brani ptistupu k nému. (Schoener, 1983; Keddy, 2001,
Gilad, 2008). Intenzita kompetice pak roste s tim, jak moc se niky druhti ptekryvaji. Ptekryvy
nik mohou znamenat vyuZivani stejného potravniho zdroje nebo vyskyt ve stejném prostoru
ve stejny ¢as (Schoener, 1974). Pii kompetici o tyto Zivotni naroky si druhy navzajem snizuji
svou miru riastu, délku zivota, plodnost ¢i pocetnost populace, coz ve finale ovlivituje druhové
slozeni ekosystému (Connell, 1961; Hairston, 1980; Begon et al., 1997), z téchto davodi je
mezidruhova kompetice jednim z hlavnich a casto studovanych mechanismi druhové
variability a koexistence (napi. Schoener, 1974, 1983; Chesson, 2000; Park & Jang, 2019).

Pokud jsou u dvou ¢i vice druhti pozadavky na prostiedi pfili§ shodné, mé¢l by byt
v daném prostiedi schopen prezit pouze jeden, kompetitivné nejsilnéjsi, druh (Volterra, 1926).
Gause (1934) toto téma rozpracoval podrobnéji a na zdklad¢ laboratorniho vyzkumu
s trepkami zavedl princip kompeti¢niho vylouceni (Gauseho princip), ktery tika, ze pokud
vV homogennim prostfedi maji dva druhy shodné naroky, ten, ktery ma sebemensi kompeti¢ni
vyhodu, musi slabsi druh vykonkurovat. Pokud se tedy v daném prostfedi nachéazi vice druhd,

na jejiz zakladé dochazi u druhti k diferenciaci nik.

Diferenciace nik a rozriznéni vlastnosti druhd sni souvisejici, je hlavnim
mechanismem vyhnuti se mezidruhové kompetici a umoznéni mezidruhové koexistence
(Maire et al., 2012). Potencionalni kompetitofi se mohou vyhybat diky specializacim na rizné
druhy potravy (Van Veen et al., 2008; Hrcek et al., 2013), mohou vyuzivat stejny zdroj, ale
k rozriznéni dochazi na prostorové ose, at’ uz vertikalni (Opatovsky et al., 2016) nebo
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horizontalni (Droge et al., 2017). Pfi vyuziti stejného zdroje miize mezi dvéma druhy dojit
také k diferenciaci v ramci ¢asové osy (Adams & Thibault, 2006; de Camargo et al., 2016).

Ackoliv je mezidruhova kompetice vztah, ktery postihuje oba zapojené druhy, jedna
se Casto o vztah silné asymetricky, neptsobici na oba druhy stejnou mirou. Dochazi k tomu,
ze je jeden druh kompetitivné siln€jsi nez jeho konkurent a je kompetici inhibovan v mensi
mife (Lawton & Hassell, 1981; Doube, 1991). Naptiklad orobinec Typha latifolia vytésiuje
orobinec Typha angustifolia z mé¢l¢ich vod, ale sam neni kompetici ptili§ ovlivnén (Grace &
Wetzel, 1981). Obdobné¢ je tomu také naptiklad u dvou druhii svijonozcl ptilivové zony,
Chthamalus stellatus a Balanus balanoides. Jedinci rodu Balanus wvytlacilli jedince
Chthamalus z nizsich oblasti, kde se vyskyt obou druht piekryva, do oblasti vyssich, kde
Balanus neni schopen vlivem vysychani pfezit. Stav rodu Balanus v nizsich oblastech v§ak
nebyl pfili§ negativné ovlivnén (Connell, 1961). Pokud je jeden druh natolik silny, Ze na néj

kompetice nema zadny dopad, hovofime o amensalismu (Begon et al., 1997).

Pii studiu mezidruhova koexistence je obvykle zkoumana tzv. parova (pairwise)
mezidruhova kompetice, kdy je vyzkum zaméten na konkurenci pouze dvou druhii mezi sebou
(Keddy, 2001). Parova mezidruhova kompetice je pak srovnavana s kompetici
vnitrodruhovou, jak v terénnich (Schoener, 1983; Warren et al., 2019), tak laboratornich
experimentech (Longstaff, 1976; Widden, 1984; Warren et al., 2019). Mnoho studii ukazalo,
ze jeden druh je Casto ve vnitrodruhové i v nékolika parovych mezidruhovych kompeticich
najednou. (Longstaff, 1976; Mitchley & Grubb, 1986; Uvarov et al., 2019), coz nasledné
poklada otazku, ktera kompetice ma nejvétsi intenzitu na stav druhu (Giller & Doube, 1989;
Keddy, 2001; Uvarov et al., 2019).

Spole¢ny vliv vnitro- 1 mezidruhové kompetice je zajimavy predevsim svym vlivem
na druhovou abundanci a koexistenci (Connell, 1983; Giller & Doube, 1989; Yang et al.,
2010). Pokud je druh A silngj$im mezidruhovym kompetitorem nez druh B, m¢l by druh A
casem vytlacit druh B. Pokud je vSak v rdmci druhu A vnitrodruhova kompetice silnéjsi nez
kompetice s druhem B, druh A by mél saim sebe limitovat natolik, Ze neni schopen druhu
dostate¢n¢ B konkurovat. (Underwood, 1978; Creese & Underwood, 1982). Jako konkrétni
pfiklad mohou slouZit severoamericti mravenci. Pidvodni mravenci, pfedevS§im druh
Aphaenogaster picea, byli potlaceni invaznim evropskym druhem Myrmica rubra, pficemz
hlavnim faktorem, ktery stoji za Gispéchem druhu neni rozdilna nika, ani kompeti¢ni vyhoda
nad ptvodnimi druhy, ale nizka vnitrodruhova kompetice, diky které neni M. rubra omezena,

a muze tak rychle expandovat (Warren et al., 2019).



1.1.3. Vnitrodruhova kompetice
Vnitrodruhova kompetice, probihajici mezi jedinci stejného druhu, ma podobné dusledky jako
kompetice mezidruhova, ma vliv na intenzitu rtstu, délku Zivota a plodnost zacastnénych
jedincti, ¢imz ve finale ovliviiuje jejich reprodukéni vykon a ptispévek do budoucich generaci
(Keddy, 2001; Gilad, 2008). U jedincu stejného druhu muzeme predpokladat, ze budou mit
velice podobnou niku a budou si vice ¢i méné rovni. Z tohoto divodu je vnitrodruhova
ale musime brat v Uvahu, Ze v ptirodé se ¢asto druhy zivi jinak podle toho, v jaké fazi vyvoje
jsou, vétsinou bylozravi pulci tedy nebudou v kompetici o potravu pro dospélé zaby

predstavovat konkurenta (MacArthur & Levins, 1967; Schoener, 1974).

Vnitrodruhova kompetice je nicméné stale pomérné asymetricky vztah. Tato
nesoumérnost je vSak dana predev$im individualnimi dédi¢nymi rozdily v ramci jedincu.
Silngj$i, vétsi a mladsi jedinci jsou potom v kompetici vice favorizovani nez jedinci mladsi a
starsi (Young, 1978; Peck & Forsyth, 1982; Cambefort, 1984; Bauer et al., 2004) nicméné i
zde existuji vyjimky, kdy je kompetice menSich a vétSich jedincli soumérnd (Berntson &
jedinci potom do dalSich generaci pfispivaji vice, jedinci slabi bud’to malo nebo viibec. Zda
se, ze silni jedinci se projevuji vice pravé pii kompetici intenzivni nez pii nizké ¢i nulove,
jelikoz maji moznost se projevit a zlepsit své postaveni vici kompeticné slabym jedinctim.
Diky silnym jedincim tak v populaci dané¢ho druhu maze béhem kompetice dojit k nartstu

celkové fitness, i kdyz dojde k redukci reprodukce (Begon et al., 1997).

Jednim z hlavnich mechanismu, ktery ovlivituje intenzitu vnitrodruhové kompetice je
pocet soupeficich jedincii, a tim padem tedy hustota populace daného druhu. Mortalita
potemnika Tribolium confusum se pii nizké populacni hustoté nezméni a populace rychle
roste. Pfi stejném mnozstvi dostupné potravy avSak vyssi hustoté se vlivem kompetice zacina
mortalita zvySovat a populace tak roste pomaleji. Jakmile je hustota populace a kompetice
ptilis vysokd, mortalita pfevysi natalitu a velikost populace tak za¢ina klesat. Pokud by byla
hustota jedincii navySena piilis, je pravdépodobné, ze dospélosti se nedozije jediny brouk,
jelikoz by si navzdjem spotifebovali vSechnu potravu jesté predtim, nez by dokoncili vyvoj

(Bellows, 1981).

Vliv hustoty populace, a s ni souvisejici miry vnitrodruhové kompetice, na mortalitu
druhu dokazuji také dalsi prace (Branch, 1975a; Hess et al., 1996; Thiéry, 2014; Uvarov et al.,

2019). U sdji Glycine soya se po 22 dnech od zasazeni semen neprojevila témét zadna



mortalita bez ohledu na pocate¢ni hustotu. S ptibyvajicimi dny, a tedy i s rostouci biomasou
jedincu, se zaGala mortalita zavisla na hustoté projevovat, a od 61. dne se ukazala byt mortalita
natolik vysokd, ze prevazila narust hustoty jedinci Yoda (1963). U pstruhtt Salmo trutta
k vnitrodruhové kompetici a mortalité jedinci dochazi i pii velice nizkych pocate¢nich
hustotach. Nicméné u vysSich hustot nepfesahne mortalita nariist poctu jedinci, nybrz ho
pfesné¢ vyvazuje. Od urcitého bodu tak populace dosahuje pomérné konstantniho poctu
ptezivajicich jedinct, nehledé na pocate¢ni hustotu (Le Cren, 1973). U druhu skokana Rana
tigrina na druhou stranu nema poc¢ateéni hustota na stupent mortality téméf zadny vliv (Dash
& Hota, 1980). Z téchto poznatkl lze vyvodit, ze vnitrodruhovd kompetice se v hustych

populacich Casto projevuje zvySenou mortalitou jedinct, nicméné sila tohoto efektu se lisi
druh od druhu.

Zrcadlové k mortalité¢ ovliviiuje vnitrodruhovd kompetice skrz hustotu také natalitu
druhti (Begon et al., 1997). V tomto piipadé s rostouci hustotou klesa pocet potomkd na
jednoho jedince. Pii nizkém poctu jedincii je natalita na hustoté nezavisla, s ptibyvajicimi
jedinci vSak natalita klesa (Arcese & Smith, 1988; Uvarov et al., 2019), a to i do bodu, kdy
mize znamenat razantni pokles v po¢tu narozenych mlad’at (Arcese & Smith, 1988). Vlivem
jak na mortalitu, tak i na natalitu vnitrodruhova kompetice prakticky reguluje velikost populaci
danych druhti. Pii nizkych hustotach je natalita vyssi, nez mortalita a velikost populace tedy
stoupa. S rostouci hustotou vSak za¢ina rust i mortalita, ktera muze klesajici natalitu prevysit,
a pocetnost populace tedy zacne klesat. Z toho vyplyva, ze by mél existovat bod, neboli
hustota populace, kdy se mira natality a mortality rovna, stejny pocet jedincii se rodi a umira,
a populace ma tedy staly pocet jedincti. Takova hustota se nazyva nosna kapacita prostiedi a
ostatni hustoty populace k ni ¢asem sméfuji (Begon et al., 1997). Jeji nazev je odvozen od
velikosti populace, kterou jsou zdroje v daném prostiedi schopny udrzet, aniz by doslo
k jejimu poklesu ¢i rustu. Jelikoz je v8ak vnitrodruhova kompetice pouze jednim z mnoha
mechanismt (dalsi jsou napt. predace, mnozstvi dostupné potravy ¢i kompetice mezidruhovd),
ktery stav populace ovliviiuje, nosna kapacita prostiedi je v praxi spiSe nez dany pocet jedinct,

tak jakysi interval, kolem kterého hustota dané populace fluktuje.

Je dobré poznamenat, ze hustota, a¢ se tyka celé populace, nemusi mit nutné vliv na
vSechny jedince, a kdyZ plsobi, tak to neni jeji pfimy vliv, ale vliv a ,,utisk* pouze nejblizsich
sousedu, se kterymi dany jedinec ptimo interaguje (Begon et al., 1997). Ty ¢asti koruny biizy
Betula pendula, které interferuji s vétvemi jinych stromti maji krat$i vétve a vyss§i mortalitu

pupent, ale ty ¢asti koruny které nekompetuji, maji vyssi pocet pupent i delsi vétve. Ackoliv



je tedy hustota populace konstantné vysoka, neovliviiuje moduly jednoho organismu stejnou
meérou (Jones & Harper, 19874, b).

Krom toho, Ze vnitrodruhova kompetice ovliviiuje pocetnost populaci danych druh,
ma vliv také na stav samotnych jedinct. Jednim z Casto ovliviiovanych faktoru je rustova
rychlost (Begon et al., 1997; Keddy, 2001), ktera mize byt pii velké popula¢ni hustoté znacné
zpomalena (Branch, 1975a; Dash & Hota, 1980; Amundsen et al., 2007; Yang et al., 2019).
K tomuto vSak nemusi dochazet vzdy, u poSvatek Megarcys signata a Kogotus modestus
(Plecoptera: Perlodidae) vétsi pocet larev sice miize znamenat veétsi rozpéti jejich velikosti,
nicméné jejich pramérna rastova rychlost se signifikantné nezméni (Peckarsky & Cowan,
1990).

Spole¢né s rustem ovliviiuje hustota populace také pramérnou velikost jedinct.
Obecné pak vétSinou plati, ze s vyssi hustotou se zmensSuje primérna (Casto i maximalni)
velikost t€la jedinct (Skogland, 1983; Uvarov et al., 2019). U piilipek Patella cochlear se
ukazalo, Ze s rostouci hustotou jedincti postupné roste i celkova biomasa, nicmén¢ od urc¢itého
bodu (okolo 450 ks/m?) se biomasa ustali (okolo 125 gm/m?), a to i pies stale rostouci pocet
jedinct, jejichZ velikost se tudiz zaéne zmensovat (Branch, 1975a). Pii nizkych hustotach
sivent Salvelinus alpinus se jejich vaha béhem jednoho roku téméf zdvojnasobi, béhem
vysokych hustot je vSak jejich vahovy piirtstek béhem roku pouhych 15 % (Amundsen et al.,
2007). Vliv kompetice se tak opét 1isi napfic¢ druhy.

Vlivem na rychlost ristu a velikost jedincii ptisobi vnitrodruhova kompetice pfirozené
také na plodnost ovlivnénych jedinct a tudiz tzce souvisi s produkci gonad (Begon et al.,
1997). U ptilipek nema nizka hustota populace na velikost gonad zadny vliv. Od hustoty okolo
430 ks/m? se vsak za¢ne celkova produkce gonad zmenSovat, coZ je nejspi§ zplisobeno
velikosti t€l jedincl, ktera se okolo podobné hustoty také zmensuji (Branch, 1975a).
Kompetice mezi larvami halkujici vrtule Eurosta solidaginis (Diptera: Tephritidae), mtize mit
negativni dopad na plodnost dospélych samic. Dospélci tohoto druhu nepfiijimaji potravu, a
jsou tedy zavisli na spéchu svého larvalniho stadia. Pokud se tedy slabsi larva vyvine v mensi
samic¢ku, mohlo by to znamenat mén¢ nakladenych vajicek (Hess et al., 1996). Tento dopad
muzeme pozorovat u posvatek (Plecoptera: Perlodidae), jejichz velké samicky také kladou
vice vajicek, nez ty malé a jejich pfispévek do dalsi generace je tudiz vétsi (Peckarsky &
Cowan, 1990). Negativni vliv vysoké hustoty na plodnost se ukazuje i u zizal (Lumbricidae),
kde vétsi pocet jedincti znamend mensi velikost i pocet kokond. (Uvarov et al., 2019).

Kompetice se vSak opét neprojevuje stejné¢ napii¢ druhy. U obaleci Lobesia botrana



(Lepidoptera: Tortricidae) s rostouci hustotou sice rostle i mortalita larev, nicméné plodnost

ptezivsich jedinct zistava napfi¢ riznymi denzitami veelku neménna (Thiéry et al., 2014).

1.1.4. Mechanismy redukce vnitrodruhové kompetice

Rizné druhy se vyhybaji vzdjemné kompetici predev§im diky rozriiznéni svych nik (Maire et
al., 2012), kdy se sob& navzajem vyhybaji v prostoru (Opatovsky et al., 2016; Droge et al.,
2017), ¢ase (Adams & Thibault, 2006; de Camargo et al., 2016) ¢i riznymi potravnimi
preferencemi (Van Veen et al., 2008; Hrcek et al., 2013). Jedinci v rdmci jednoho druhu jsou
si v8ak mnohem vice podobni. Jejich niky a pozadavky na prostiedi jsou téméf shodné, ¢imz
se moznosti jak se vyhnout konspecifickym konkurentim zna¢né komplikuji. Druhy si proto

osvojili rizné mechanismy, jak vnitrodruhovou kompetici redukovat nebo se ji vyhnout.

Jedna z moznosti, jak redukovat vnitrodruhovou kompetici, je pfizptisobeni se novému
zdroji potravy. Eurosta solidaginis je druh halkujici vrtule (Tephritidae), jejiz hostitelskou
rostlinou je druh Solidago altissima (Asteracea), dochazi vsSak i k vyuziti druhu Solidago
gigantea. (Waring et al., 1990; Abrahamson et al., 1993). Jedinci vyuzivajici druh altissima,
a jedinci vyuzivajici druh gigantea, se geneticky rozchazeji (Waring et al., 1990), pfi¢emz
vyuziti druhu altissima je ancestralni a populace vyuZzivajici druh gigantea jsou z n¢j odvozené
(Brown et al., 1996). Samice E. solidaginis kladou vaji¢ka méné do jiz napadenych pupent,
coz je pravdépodobné¢ divod, pro¢ pii vysokych densitdch byly nuceny klast do druhu S.
gigantea, aby se tak vyhnuly silné kompetici mezi larvami (Hess et al., 1996). Autofi také
tvrdi, ze lze piedpokladat, ze novy hostitelsky druh mohl byt pro larvy letalni, jak se vSak
ukazalo, pokud jsou puvodni a novy hostitelsky druh blizce piibuzné, mohli byt larvy schopny
se vyvinout az do dospélosti. Tento piesun na nového hostitele byl pfesto riskantni, pokud
vsak byla kompetice a mortalita na ptivodnim hostiteli pfili§ vysoka, mohlo se jedinciim
vyplatit vyuzit nového druhu, a tim rozsitit potravni moznosti (Abrahamson et al., 1993; Hess
et al., 1996). Vnitrodruhova kompetice tak byla pravdépodobné jednim z hlavnich faktord
pfechodu na nového hostitele (Hess et al., 1996).

Vybéru potravy, jako mechanismu redukce intraspecifické kompetice vyuziva také
motyl Acrobasis vaccinii (Lepidoptera: Pyralidae). Larvy tohoto motyla se zivi na plodech
rostliny Vaccinium oxycoccos (Ericaceae). Tato rostlina méni barvu svych nezralych plodi po
tom, co jsou napadeny larvami, ze zelené na Cervenou, a to diky zvySeni koncentrace
antokyant v plodech (Marchand & McNeil, 2004). Tato reakce nejspis funguje jako chemicky

(Harborne, 1991) ¢i vizuélni (Prokopy & Owens, 1983) odpuzova¢ nékterych herbivord,
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nicméné na larvy A.vaccinii zjevné nema vyrazn&jsi efekt. Larvy si vSak ptesto vybiraji
mnohem castéji plody zelené, nez Cervené. Zda se tedy, ze larvy A. vacinii vyuzivaji
obrannych mechanismu rostliny, aby dle barvy plodt rozpoznaly, které jsou jiz obsazené, a
tak se vyhnuly vnitrodruhové interferenci (larvy tohoto druhu na sebe reaguji agresivng) i
exploataci (Marchand & McNeil, 2004).

Prilipky vyuzivaji né€kolik odliSnych zptsobt souvisejicich s vybérem potravy k
redukci vnitrodruhové kompetice U druhu Patella compressa (Patellidae) dochazi
k odlisnému rozmisténi juvenild a dospélci na zivnych chaluhach (Branch, 1975b).
Juvenilové druhu P. miniata se dospélciim pro zménu vyhybaji tak, Ze jsou silné geopositivni,
a veétsinu ¢asu travi pod kameny, na rozdil od dospé€lych jedinct, kteti ziji téméf vyhradné na
kamenech. Krom toho se také juvenilové a dospélci lisi ve sloZeni potravy, kdy se dospélci
zivi vyhradné fasami rodu Lithothamnion (Hapalidiaceae) (Branch, 1971), kdeZto juvenilové,
ackoli stale preferuji Lithothamnion, jsou schopni se zivit i jinymi fasami ¢i mechovci

(Bryozoa) (Branch, 1975b).

Dal§i moznosti jak se vyhnout vnitrodruhové kompetici, je pomoci chemické
signalizace, nejcastéji feromont. Tento zpusob velice Casto vyuzivaji vrtule (Tephritidae),
napiiklad druh Rhagoletis pomonella. Sami¢ky toho druhu ihned po nakladeni do plodu
hostitelské rostliny (pfedevsim Celed’ Rosaceae) vypousti ze svého kladélka na povrch plodu
feromon, ktery odrazuje dal$i samicky od ovipozice (Prokopy, 1972). Zda se, ze davka
feromonu jedné samice oznacuje piiblizn¢ tolik masy plodu, kterd je potieba pro vyvin jedné
larvy. Poukazuje na to fakt, ze po nakladeni do malych plodi (tfesné), stacila davka feromonu
na odrazeni samic po Ctyfi dny, kdezto pti nakladeni do ploda velkych (jablka), jedna davka
na odpuzeni dal$ich samic nestacila (Prokopy, 1972). Podobnym principem vyuzivaji
feromony takeé napiiklad vrtule Anastrepha fraterculus (Prokopy et al., 1982), vrtule tfesiiova
(Rhagoletis cerasi) (Katsoyannos, 1975) ¢i minujici vrtalka Agromyza frontella
(Agromyzidae) (McNeil & Quiring, 1983).

Lumc¢ik Ephedrus cerasicola (Aphidiidae) je parazitoid msSic, ktery vyuziva dva
zpusoby detekce odpuzujiciho feromonu k zjisténi, zda je dana msice jiz parazitovana, a tedy
i k snizeni Sance vyskytu superparasitismu. Prvni je detekce kratkodobého vnéjsiho hormonu,
a to pomoci receptorii na tykadlech. Druhy zplisob vyuZiva receptory na kladélku, pomoci

v

kterych je samice schopna detekovat dlouhodobéjsi interni feromon (Hofsvang & Hagvar,

1986; Hofsvang, 1988).
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Odpuzujici feromon mizeme vSak pozorovat i u dravého hmyzu. Zlatoocka
Chrysopa oculata (Chrysopidae) vyuziva tento feromon podobné jako vrtule, avSak s tim
rozdilem, Zze feromon produkuji az vylihlé larvy, ne sami¢ky po nakladeni (Ruzicka, 1994).
Mira sekrece feromonu klesd, stim jak larva dospiva, nejspiSe proto, Ze mladsi larvy
predstavuji pro vajicka a nové se vylihl¢ larvy nejvétsi ohrozeni, at’ uz z divodu exploatace ¢i
kanibalismu (Canard & Duelli, 1984; Ruzicka, 1994). Larvalni sekrece odpuzujiciho
feromonu je dale potvrzena i u sluné¢ka Adalia bipunctata (Coccinellidae), u kterého také
zabranuje kanibalismu na vajickach a vysoké densité a kompetici mezi larvami (Hemptinne et

al., 2001).

»Znackujici® feromony Ize pouzit i k rovnomérnéjsi distribuci dospé€lct. Vyuziva jich
Zlabatka Alloxysta victrix (Alloxystidae), hyperparazitoid primarnich parasiti msic. Ukazalo
se, ze jak samci, tak samice vyuzivaji feromon, ktery nejen laka samce, a tudiz usnadnuje
hledani partnera, ale i odpuzuje samice tohoto druhu, ¢imz kontroluje jejich distribuci

v prostoru a redukuje tak jejich vzajemnou kompetici (Micha et al., 1993).

Vhodnéjsi distribuce konspecifickych jedinct 1ze dosdhnout také pomoci migrace.
Neminime vsak obligatni migrace jako soucasti zivotnich cykli, jak je znamo napft. u vodnich
zivocichu (Aarestrup et al., 2009; Silva et al., 2012) ani velké migrace zivocichu za potravou
souvisejici se zménou ro¢ni doby (Dingle & Drake, 2007), nybrz periodické stéhovani jedinct
¢i skupin jedinctl, u kterych bylo vypozorovdno migracni chovani jako prostiedek snizeni

vnitrodruhové kompetice (Dingle & Drake, 2007).

Blesivec Gammarus pulex za uc¢elem redukce kompetice vyuziva vertikalni migrace v
prostoru. Pokus na vliv vnitrodruhové kompetice a teploty na migraci bleSivcia z hladiny do
hyporheické zény (oblast pod povrchem ficniho dna) ukdzal, Ze dostate¢né zvySeni poctu
jedincu vede ke zvyseni procent individui migrujicich do hyporheické zony (Vander Vorste,
2017), coz souhlasi s chovanim bleSivce Gammarus pseudolimnaeus (Williams & Moore,
1985).

Migraéni chovani je pomérné hojné u jihoafrickych piilipek (napt. Patella granularis).
Mensi juvenilni jedinci zistavaji nizko na pobiezi v blizkosti vody, kdezto vétsi jedinci béhem
zimy migruji do vyssich poloh a zpét se vraceji pouze obcasné, a to na kratkou dobu béhem
Iéta. Predni vyhodou této migrace je rozsifeni arealu, na kterém se dany druh rozprostira, ¢imz
dochazi k rozsiteni nabidky potravy, a tim padem redukci exploatace zdroju. Vysledkem je
tak zonace populace, kdy se mensi jedinci nachazi na nizsi ¢astech pobftezi, a vétsi na vyssich
(Branch, 1975b), coz lze pozorovat i u prilipek z jinych taxont a oblasti (Breen, 1972).
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U prilipek se krom migrace vyvinuly i jiné mechanismy jak se vyhnout konspecifickym
konkurentim. Juvenilové druhti Patella cochlear a Patella argenvillei se pfi vysokych
densitach vyhybaji dospélym jedinciim tak, Ze se pohybuji a krmi fasami rostoucimi na ulitach
dospélych jedincu (Branch, 1971; Branch, 1975b). Timto zptsobem neriskuji poskozeni od
krmicich se dospélcti, a ani jim nespotifebovavaji potravu, ¢imz se kompetici mezi juvenily a
dospélci vyrazné redukuje. Nasledné€, po zhruba dvou letech, juvenilové slézaji z dospélct a

zivi se volné na skalach (Branch, 1975b).

V neposledni fadé 1ze redukce vnitrodruhové kompetice dosahnout diky alternativnim
behavioralnim strategiim. Ty ¢asto souvisi s rozmnoZovanim a zamezuji pfedevsim piimému
stfetu mezi samci. Samci moiského stejnonozce Paracerceis sculpta (Sphaeromatidae) se
vyskytuji ve tfech riznych formach souvisejicich s pafenim. Velci a dominantni samci si
samice monopolizuji ve svém teritoriu, stfedni samci vzhledem pfipominaji samice, mezi
kterymi se schovavaji, a mali samci ziji skryté v teritoriich dominantnich samct a se samicemi
se rozmnozuji potaji. Tento ptipad je variace Sneak-Guard modelu (Parker, 1990) a ukazalo
se, ze vSechny tfi sam¢i formy maji pfiblizné stejny patici tspéch (Shuster & Wade, 1991).
Podobny pfipad byl také potvrzen u sladkovodni ryby Xiphophorus nigrensis (Poeciilidae)
(Ryan et al., 1992) a u orangutani sumaterskych Pongo abelii (Utami et al., 2002).

U hmyzu najdeme Sneak-Guard koncept napiiklad u koprofagnich broukt. Tunelujici
koprofagni brouci si stavi sva hnizda v zemi pod potravnim zdrojem. U téchto brouku také
najdeme dva typy samcti. Dominantni samci maji pln¢ vyvinuté rohy a své samicky si
namlouvaji a pomahaji jim pii stavbé hnizd, které nasledné brani pted kleptoparazity a
samoziejmé pred jinymi samci (Cook, 1990; Emlen, 1997). Submisivni samci na druhou
stranu maji rohy zakrné€l€ a plizi se nebo se prokopavaji kolem dominantnich samcti do hnizd,
kde samic¢ku oplodni (Cook, 1990; Emlen, 1997; Simmons et al., 2007).

Behavioralni zmény vSak nemusi souviset pouze s rozmnozovacimi taktikami samct.
U afrického koprofagniho Scarabaeus catenatus (Scarabaeidae: Scarabaeinae) vyuzivaji obé
pohlavi dvé rizné taktiky relokace potravy — valeni a jiz zminéné tunelovani, pficemz
koprofagni brouci typicky vyuZivaji pouze jednu taktiku. Vybér relokaéni strategie u tohoto
druhu nezavisi na télesné velikosti, nybrZ na typu hnizda které stavi. Pfi stavbé krmného
hnizda (pro vlastni spotfebu dospélcti) dochazi predevsim k vyuziti valeni a pii stavbé hnizda

plodového (pro odchov potomki) kK vyuziti tunelovani (Sato, 1998).

13



Na zékladé téchto informaci jsem se rozhodl vénovat problematice vnitrodruhové
kompetice koprofagnich broukd vétsi pozornost, a to se zaméfenim na druh Heliocopris
japetus (Scarabaeidae: Scarabaeinae), u kter¢ho bylo taktéz pozorovano vyuziti dvou riznych

relokacnich strategii.

1.2. Biologie koprofagnich brouki

V soucasné dob¢ zahrnuje pojem koprofagni brouci tii taxony ze skupiny Scarabaeoidea. Patii
mezi né dvé podceledi z eledi Scarabaeidae, a to podceledi Scarabaeinae a Aphodiinae, a dale
pak také celed” Geotrupidae (Zunino, 1984; Hanski & Cambefort, 1991; Finn & Gittings,
2003).

Primérni zdrojem potravy (a odkud také pochazi jejich Cesky nazev) koprofagnich
brouktl je sav¢i trus, a to predevsim trus velkych bylozravct (Halffter & Matthews, 1966;
Davis et al., 2002). Ten, spole¢né naptiklad s mrSinami ¢i houbami, patii mezi tzv. efemerni
habitaty, které se vyznacuji tim, ze v krajin¢ vznikaji ndhodné a bodov¢, a obsahuji velké
mnoZzstvi Zivin, nicméné jsou pomérné ¢asoveé omezené. Vysoka energetickd hodnota a Casové
omezeni jsou hlavnimi divody silné kompetice o efemerni zdroje (Hanski & Cambefort 1991;
Finn, 2001).

Efemerni habitaty jsou svymi vlastnostmi velice podobné také rostlinnému humusu,
ktery byl hlavnim zdrojem obzivy ptivodnich koprofagnich brouki. Nedostatkovy humus byl
poté nahrazovan kompeti¢né volnym a bohatym zdrojem zivin — savéim herbivornim trusem
(Hanski & Cambefort, 1991). Tomuto komenzalismu a nasledné radiaci koprofagnich brouka
tak vyrazn¢ pomohlo $ifeni velkych sav¢ich herbivoru (Scholtz et al., 2009).

Spolecné s koprofagnimi brouky ziji v efemernich habitatech také zastupci nepattici mezi
koprofagni brouky. Jsou jimi naptiklad zéastupci dravych celedi Histeridae a Staphylinidae
(Hanski & Koskela, 1977), ¢i nékteré druhy celedi Hydrophilidae. Dospéli jedinci z ¢eledi

Hydrophilidae se sice zivi koprofagné, nicméné jejich larvy jsou dravé (Holter, 2004).
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1.2.1. Pro¢ se koprofagnimi brouky zabyvat?

Z organismu obyvajici efemerni habitaty jsou koprofagni brouci ekologicky nejzajimavejsi a
nejvyznamngjsi skupinou. Relokaci a konzumaci fekalniho materidlu maji ze vsech
koprofilnich orgnismt nejvétsi podil na dekompozici trusu, a tim na strukturu pady a recyklaci
zivin (Holter, 1979; Nichols et al., 2008). Navic svou disturban¢ni ¢innosti navic pomahaji
usnadnit rozklad hmoty také dal§im rozkladac¢tim, piedevsim zizalam (Lumbricina) (Holter,
1979).

Dekompozice trusu a role v efemernich habitatech je u koprofagnich brouki natolik
dominantni, Ze silné potlacuje zbyly koprofagni hmyz. Z toho dtivodu jsou nejvice kompeti¢né
omezovani jinymi koprofagnimi brouky (Hanski & Cambefort, 1991). Dominance
je jejich aktivita jeste vyssi.

Krom role dekompozitori dale koprofagni brouci zastavaji také funkci kontroly
populaci jineho koprofagniho hmyzu. K tomu dochazi ptimym poskozenim naptiklad musich
vaji¢ek nebo rychlym odstranénim fekalni hmoty, coz znemoziuje napiiklad larvam much
dokon¢it sviij vyvoj (Doube et al., 1988; Bishop et al., 2005), toho bylo vyuzito mimo jiné
vV Australii, kde po introdukci velkych herbivori doslo k pfemnozeni much, které byly
nasledn¢ kontrolovany nové vysazenymi koprofagnimi brouky (Bornemissza, 1979). U
nékterych koprofagnich broukt, piedevsim rodu Onthophagus, byla také pozorovana role

opylovatelt rostlin z ¢eledi Araceae (Gibernau et al., 2004).

1.2.2. Adaptace spojeneé s koprofagii

K tomu aby byli koprofagni brouci schopni ¢elit silné kompetici o efemerni zdroje, se
béhem jejich evoluce objevilo nékolik vyznamnych adaptaci (Hanski & Cambefort, 1991).
Jednou z nich je filtra¢ni Gstni Gstroji dospé€lych jedinct. To je tvoteno laloky na specialné
tvarovanych mandibulach a také chloupky, kterymi je Ustni Gstroji pokryto (Miller, 1961).
Tento aparat pomaha dospélciim z trusu filtrovat drobné a dobie stravitelné ¢astice (naptiklad
buiiky stfevniho epitelu a bakterie) a vyhybat se velkym ¢asticim celulozy, ptfi€¢emz velikost
poziranych ¢astic se zvétSuje s hmotnosti brouka (Holter & Scholtz, 2005; Holter & Scholtz,
2007). Larvy koprofagnich broukd maji klasické kousaci Ustni Ustroji, a diky svym

symbiontlim jsou schopny poZirat a travit celulozni ¢astice (Holter & Scholtz, 2007).

Jelikoz jsou koprofagni brouci siln€ vazani na sav¢i herbivory, byli néktefi zastupci
nuceni zménit svou zpusob obzivy v oblastech, odkud tito velci producenti trusu vymizeli,

velice Casto v neotropech (Halffter, 1991). Pfechod na jiny efemerni habitat se zda byt logicky,
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u rodu Coptorhina dochdzi k vyuziti hub (Frolov et al., 2008), u jinych zase k nekrofagii, a to
jak obratlovcl (napf. rody Canthon, Coprophaneus, Deltochilum), tak bezobratlych (nékteré
druhy rodu Onthophagus) (Halffter & Matthews, 1966; Tshikae et al., 2013).

vvvvvv

fekalniho materilu z potravniho zdroje, a s ni spojena konstrukce podzemnich hnizd (Halffter
& Edmonds, 1982). Tato adaptace chrani potomstvo pied predatory a silné redukuje mezi- i
vnitrodruhovou kompetici larev, pfi¢emz v hnizdech Casto dochéazi i kK rodicovské péci o
potomky (Klemperer & Boulton, 1976; Sanchez, 2008). Dospélci konstruuji na konci svych
podzemnich tuneld pro své potomstvo hnizda s masou fekalni hmoty (brood mass), ktera je u
mnoha druhti jest¢ vytvarovana do tzv. plodové koule (brood ball). V téchto plodovych
utvarech (souhrnny nazev pro plodové masy i koule) se larvy pohybuji ve specialnich
komurkach (Halffter & Matthews, 1966; Halffter & Edmonds, 1982). Larvam brouku
Z podceledi Scarabaeinae navic pti pohybu v komtrkdch pomaha dorzalni hrbol (Halffter &

Matthews, 1966).

1.2.3. Ekologické gildy
Na zakladé typu relokace materidlu z potravniho zdroje, a od ni se odvijejici kompetiéni
hierarchie rozdélujeme koprofagni brouky do ¢tyf gild, pficemz zastupci jednotlivych gild

zpracovavaji fekalni material totoznym zpusobem (Doube, 1991) (Obr. 1).

Prvni gildou jsou valeci (ang. ,rollers®), ktefi z ¢asti potravniho zdroje vytvori objekt
piiblizn¢ sférického tvaru, ktery odvali do urcit¢ vzdalenosti od zdroje, a nasledné ho
zahrabou. ,,Klasicti* vale¢i se pohybuji po pfedni holenich, pti¢emz kouli trusu vali zadnimi
koncetinami smérem dozadu a smér urcuji diky polarizovaného svétla (Sato, 1998; Federico

& Philips, 2005; Dacke et al., 2013).

Déle u valect najdeme také tzv. piendSeni, kdy jedinci prendseji materidl pomoci
ptednich holeni, a také postrkovani, coz je pomérné vzacny typ relokace, kdy jedinec tlaci trus

pted sebou pomoci clypeu (Halffter & Matthews, 1966; Federico & Philips, 2005).

Ptislusnici druhé gildy se nazyvaji Stolafi (ang. ,,tunnelers®). Tito brouci si vyhrabavaji
tunely (a stavi sva hnizda) vertikalné p¥imo pod potravnim zdrojem. Mizeme je rozdélit na
pomalu a rychle zahrabavajici. Pomalu zahrabavajici $tolafi si nejdiive vyhloubi sviij tunel, a
do n¢&j si opakované piemist'uji fekalni material ze zdroje. Rychle zahrabavajici Stolafi si
nejdiive nahromadi potfebné mnoZzstvi trusu, a poté si vyhrabou chodbu, do které jiz

ptipraveny material rychle zatahnou (Doube, 1991; Hanski & Cambefort, 1991; Vitner, 1998).
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Treti gildu tvofi obyvaci (ang. ,,dwellers®), coz jsou brouci, ktefi trus nerelokuji, a
jejich larvy tudiz Ziji pfimo v potravnim zdroji. Obyvace lze rozdélit na hnizdni, ktefi si stavi
hnizda piimo v mase potravniho zdroje (Vitner, 1998; Huerta et al., 2005), a nehnizdni, kteti
hnizda nestavi, ale kladou ptimo do potravniho zdroje, poptipad¢ do plodové masy vytvorené

na zdroji, a jejich larvy tak ziji v exkrementu volné (Vitner, 1998; Owen et al., 2006).

Posledni gildou jsou kleptoparazité, kteti vyhledavaji trus jiz zpracovany piislusniky
valecu ¢i Stolait. Kleptoparazité spotiebovavaji zasoby svych hostitelti, nebo likviduji jejich
vajicka a nahrazuji je vlastnimi. Kleptoparazitismus je vSak strategie vyuzivand pouze
fakultativné, a to pouze nékterymi pfislusniky obyvact a Stolaftu. (Martin-Pierra &
Lobo, 1993).

1.2.4. Zivotni cyklus koprofagnich brouki
K zobecnéni zivotniho cyklu koprofagnich broukti vyuzijeme piiklad na velkém Sstolafi

Heliocopris japetus (Klemperer & Boulton, 1976):

Na konstrukci podzemniho hnizda mé nejvétsi podil samice. Samec pravdépodobné
vypomaha s vyhazovanim pisku ven ztunelu. Samice nasledn¢ taha fekalni hmotu do
vykopaného hnizda, kde z ni vytvoii plodovou masu, a z ni poté ptiblizné¢ po dvou tydnech
jednotlivé plodové koule. Béhem tohoto procesu vétsinou samec hnizdo opousti. Postupné do
kazdé plodové koule naklade samice po jednou vaji¢ku. Po n€kolika dnech se vylihne larva
prvniho instaru, kterd se postupné prokusuje trusem plodové masy. Symbioti v travicim traktu
larvy obohacuji $tépenim celuldzy jeji trus dusikem, a larva tak nepozira pouze trus plodového
tvaru, ale i sve vlastni fekalie (Hanski & Cambefort, 1991). U larev druhého a tietiho instaru
je plodové koule obalena vrstvou substratu. Cely vyvoj trva piiblizné osm mésict, kdy nové
vylihli dospélci postupné opousti své rodné hnizdo zacatkem vlhkého obdobi (Klemperer &
Boulton, 1976).

Vyvoj larev koprofagnich broukl je zavisly na mnozstvi fekdlniho materialu
z plodovych utvart, nicméné probiha velice rychle. Tyto dva faktory maji za nasledek nutnost
mladych dospélct projit tzv. obdobim Zziru (,,feeding stage®), kdy se dospélci vykrmuji, aby
jim dozraly svaly, smyslové organy a piedev§im gonddy, a oni se tak mohli uspéSné

rozmnozovat (Halffter & Matthews, 1966).
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1.2.5. Mezidruhova kompetice u koprofagnich brouk
Kratkodoby vyskyt efemernich habitatli znamena silnou kompetici v boji o né. Koprofagni
hmyz, jehoz dominantni slozku tvoii koprofagni brouci, se v jednotlivych exkrementech
vyskytuje v desitkach az tisicich jedinct (Doube, 1986; Doube et al., 1991; Scholtz et al.,
2009). Mezidruhova kompetice hraje v tomto komplexu interakci pfirozené dulezitou roli a
nyni se zamé&fime na tu mezi koprofagnimi brouky, kterou ovliviiuje mnoho faktord, napiiklad
mnozstvi a stafi daného exkrementu, pidni typ a vegetace nebo také ¢as depozice exkrementu
(Scholz et al., 2009). Druhy maji na zakladé téchto faktorti vytvorené preference pro urcity
typ exkrementu, a dle téchto preferenci, zptsobu zpracovani fekalni hmoty a predevsim
kompeti¢ni schopnosti je lze rozdélit do sedmi funkénich skupin, v ramci kterych panuje
kompeticni hierarchie (Doube, 1991; Scholtz et al., 2009).

Funk¢ni skupina I (velci valeci) a III (rychle zahrabavajici Stolafi) jsou vétSinou velci
(existuji vSak 1 vyjimky) a pomérné agresivni brouci, kteti jsou schopni velice rychle ze zdroje
odstranit vétsi mnozstvi fekalni hmoty, coZ z nich obecné déla nejdominantnéjsi kompetitory.
Za nimi V hierarchii najdeme skupinu II (mali valeci), ktera odstranuje fekalni material
v malém mnozstvi, nicméné stale rychle. Nasleduji skupiny 1V (velci pomalu zahrabavajici
Stolafi) a V (mali pomalu zahrabavajici Stolaii), ktefi trus zahrabavaji i nékolik dni. Skupina
V navic trus zahrabava do nizsich hloubek. Skupina VII (obyvaci) je celkové nejslabsi, jelikoz
trus nerelokuje, a je tudiz odkazana na mnozstvi dostupného trusu. Kleptoparazité (skupina
VI) vyuzivaji trus zpracovany ostatnimi skupinami, a tudiz do hierarchie nezapadaji (Obr. 1)
(Doube, 1991).

Dle toho rozdé€leni miizeme pak koprofagni brouky klasifikovat na kompeti¢né silnéjsi
— valeCe a rychle zahrabavajici Stolafe a slabSi — pomalu zahrabévajici Stolafe a obyvace
(Doube, 1991). Funkéni rozd€leni je vypracovano na zakladé¢ tropického sloZeni spolecenstvi

koprofagnich broukt, nicmén¢ tato hierarchie je aplikovatelna i pro spoleCenstvi v temperatu

(Doube, 1991; Finn & Gittings, 2003).

18



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

Obr. 1: Schéma hnizdnich strategii u jednotlivych funkénich skupin (pfevzato z: Sladecek, 2014). A = velci
valeéi — schopni rychle odstranit velké mnozstvi trusu valenim, B = mali vale¢i - schopni rychle odstranit malé
mnozstvi trusu valenim, C = rychle zahrabavajici Stolafi — schopni rychle odstranit velké mnozstvi trusu
zahrabavanim, D = velci pomalu zahrabavvajici $tolafi - pomalu zahrabavajici vétsi mnozstvi trusu, E = mali
pomalu zahrabavvajici Stolafi - pomalu zahrabavajici mensi mnozstvi trusu, F = kleptoparazité — vyuzivaji trus

zpracovany ostatnimi skupinami, nezapadaji do hierarchie, G = obyvadi — trus nerelokuji.

Piedni vyhoda strategie valeni spociva v rychlosti, jakou jsou brouci schopni trus
zpracovat, a ve vyhnuti se kompetici o prostor, jelikoz si svou kouli trusu vali daleko od
potravniho zdroje. Za toto vSak plati tim, Ze k potravnimu zdroji maji jen docasny piistup, a
dospélci a jejich larvy jsou odkazani jen na trus z vytvotfené koule (Sato, 1998). O jiz
vytvorené koule trusu se tak Casto svadi souboje, a to 1 mezi pfisluSniky rtiznych druhd,
vytvotené (poptipadé i odvalené) koule (Heinrich & Bartholomew, 1979; Hanski &
Cambefort, 1991).
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Souboj o kouli trusu mize probihat i mezi nékolika druhy najednou, jak doklada
pozorovani z Korsiky. Druh Scarabaeus typhon si vytvofil kouli trusu, kterou nejdiive Gspésné
ubranil pted S. sacer. Nésledoval souboj mezi majitelem a S. laticollis, béhem kterého se
jedinec S. sacer vratil, a o kouli bojovali vSichni tfi jedinci. Souboj skon¢il Gspésnou obranou
druhu S. typhon (Hanski & Cambefort, 1991).

Obecné plati, ze vétsi druhy jsou kompeti¢né siln€jsi nez mensi (Young, 1978). Valeci
vSak kompetuji nejcastéji s druhy ptiblizn¢ podobné velikosti, jelikoz maji podobné naroky na
mnozstvi trusu. To potvrzuje vyzkum na osmi nejdominantnéjsich valec¢ich Zapadni Afriky,
kdy na zaklad€ primérné vahy bylo vSech osm druhii rovnomérné rozlozeno mezi 8 az 1675
mg (Cambefort, 1991).

Zajimavy je ptipad valecu Kheper nigroaeneus a Scarabaeus galenus. Tyto druhy se
zivi prevazné na peletovém trusu antilopy Aepyceros melampus a maji téméf shodné naroky
na potravu, nicmén¢ K. nigroaeneus je o néco vétsi druh a funguje jako klasicky vale¢. Mensi
S. galenus vali rychleji a postupné zahrabava jednotlivé pelety, pficemz je schopen do hnizda
nashromazdit az desetinasobek trusu nez K. negroaeneus klasickou metodou (Ybarrondo &
Heinrich, 1996).

Stolafi v exkrementech vétsinou dominuji nejen svou biomasou, ale i poétem druh.
Ackoliv maji vSechny druhy zakladni pozadavky na potravu a vhodnou ptdu, v tropech mohou
byt rozdily mezi nejvétsimi a nejmensimi druhy v nékolika velikostnich fadech (Scholtz et al.,
2009). Od toho se odviji jejich rozmanitost pii tvorbé hnizd, respektive jejich hloubce. Malé
pomalu zahrabavajici druhy si stavi jednoducha hnizda tésné pod povrchem, kdezto velci
brouci rodu Heliocopris mohou své komplexni hnizda konstruovat i ve hloubkach okolo
jednoho metru (Klemperer & Boulton, 1976; Doube, 1991; Scholtz et al., 2009). Tato
hloubkova stratifikace siln¢ redukuje kompeti¢ni tlak o prostor na submisivni druhy ze strany
téch dominantnich. Mensi druhy jsou také vice schopny hrabat v hlinénych a tvrdsich padach,
kdezto ty vétsi jsou na tvrdost ptidy nachylné vice a jsou fixovany piedevsim na pudy mekké,
ve kterych se hrabe snadnéji, coz obecné plati i pro valeée (Doube, 1991).

Rozdily ve stavbé hnizd redukuji u Stolatt kompetici o prostor, nicméné kompetice o
zdroj stale pretrvava. Uspéch druhii v uzurpovani dostateéného mnozstvi fekalniho materiélu
je pak vétsinou zalozen na hierarchii funkénich skupin (Doube, 1991). Druhy Copris elphenor
a Catharsius tricornutus patfi mezi rychle zahrabavajici Stolafe (dominantni funkéni skupina
[11) a Onitis alexis je velky pomalu zahravajici §tolaf (kompeti¢né lehce slabsi skupina 1V).
Ukézalo se, Ze mnozstvi zpracovaného trusu brouky ze skupiny III nebylo pfitomnosti O.

alexis prili§ ovlivnéno, kdezto pii piitomnosti dvou a vice para ze skupiny III bylo mnozstvi
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trusu zahrabaného druhem O. alexis zna¢né snizeno (Doube et al., 1988; Giller & Doube,
1989).

Vzhledem ke kompeti¢né slab$imu postaveni v ramci koprofagnich broukd jsou
obyvaci siln¢ ovliviiovani siln€j$imi funkénimi skupinami a mnozstvim dostupného materialu
(Scholz etal., 2009). Tomu se prizpasobili piedevsim tim, ze kolonizuji trus, ktery je pro zbylé
koprofagni brouky nevhodny (vét§inou stary a suchy) nebo se rozmnozuji v dob¢, kdy zbyli
brouci nejsou aktivni. Dva druhy africkych obyvac¢ta Oniticellus planatus a O. formosus jsou
aktivni po cely rok, nicméné béhem vlhkého obdobi, kdy je velka aktivita Stolait, jsou jejich
prumérné nejvyssi pocty v exkrementech starych 3-7 dni. Naopak béhem suchych obdobi jsou
prumérné nejvyssi pocty v exkrementech az 14 dni starych, coz poukazuje na to, ze obyvaci
k rozmnozovani hledaji vhodna mista jiz zbavena kompetice ze strany dominantnéjSich
funk¢nich skupin (Davis, 1989). Obyvacim pomaha také to, Ze trus nerelokuji, a nejsou tudiz

ovlivnéni typem pidy, na kterém se exkrement nachazi (Doube, 1991).

1.2.6. Vnitrodruhova kompetice u koprofagnich brouku
O vnitrodruhové kompetici koprofagnich brouki se toho, v porovnani s tou mezidruhovou,
piilis§ mnoho nevi. Je to zapficinéno predevsim tim, Ze se koprofagni brouci v exkrementech
vétSinou shromazd'uji v mnohadruhovych slozenich Ccitajicich az stovky (n€kdy 1 tisice)
jedinct, coz vyrazné komplikuje studie vlivu vnitrodruhové kompetice (Doube, 1986; Doube
et al., 1991; Scholtz et al., 2009).

Obecné lze fici, Ze je vnitrodruhovd kompetice koprofagnich broukii redukovana
stavbou hnizd (az na obyvace, viz. dale v textu). Hnizda nejenze separuji rodicovské pary a
jejich potomky, Uplné vsak eliminuji kompetici larev cizich paru, jelikoz jsou odkéazany
vyhradn¢ na zasoby (plodové ttvary) shromazdéné a vytvorené rodi¢i (Halffter & Matthews,
1966; Klemperer & Boulton, 1976; Hanski & Cambefort, 1991; Sanchez, 2008). Kompetici
larev Zzijicich v jednom hnizd¢€ navic u mnoha druhil redukuje tvorba plodovych kouli, jelikoz

samice klade do jedné koule vZzdy jen jedno vajicko. Kazda larva mé tak svou cast potravy jiz

,,pridélenou”. (Klemperer & Boulton, 1976; Sato, 1998).

Nejvice je vnitrodruhova kompetice prozkoumana u valecii. Tato ekologicka gilda je
nejlépe pozorovatelna diky jeji horizontalni relokaci trusu. U §tolaiti a obyvaci se vyzkum
komplikuje jejich ,,skrytym* pobytem pod potravnim zdrojem, respektive pifimo v ném
(Hanski & Cambefort, 1991). Interferenéni i exploatacni vnitrodruhovou kompetici

pozorujeme u druht vale¢t raznych velikosti, a to jak v lesich, tak v oblastech pokrytych
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travinami, pficemz obecné plati, ze vétsi jedinci jsou kompeticné silngjsi nez mensi (Young,

1978, Peck & Forsyth, 1982; Cambefort, 1984; Tomkins et al., 1999).

U druhu Kheper laevistriatus (Scarabaeidae: Scarabaeinae) se pfislo na to, Zze boj 0
kouli trusu neni ovlivnén pouze velikosti jedinc, ale také teplotou jejich thoraxu. Souboje o
kouli pfitom zacinaji ihned po pftiletu na zdroj, pravdépodobné k zuzitkovani télesné teploty
zvysené letem. ZvySujici se télesna teplota u toho druhu také pozitivné koreluje s rychlosti

tvorby koule trusu, a teplota tak pomaha nejen pfi interferenci, ale i pii rychlej$imu zpracovani

zdroje (Heinrich & Bartholomew, 1979).

Dalsi zdokumentovany piipad vlivu vnitrodruhové kompetice je u druhu Neosisyphus
spinipes (Scarabaeidae: Scarabaeinae). Tento, pivodné africky, vale¢ byl introdukovan do
Australie, kde se v exkrementech Casto vyskytuje jako téméf jediny druh, a to v poétech
¢itajicich nekolik tisic jedinct. V téchto piipadech pak dochazi k tomu, ze jeden exkrement
neobsahuje dostate¢né mnozstvi fekalni hmoty pro vSechny jedince, a ackoliv je takovy zdroj
rozebran do 24 hodin, jen mald ¢ast jedincli uspéje ve vytvoreni a zahrabani koule trusu.

(Doube et al., 1991).

Véleci si svou potravu piemisti a stavi sva rizné v urcité vzdalenosti od potravni
zdroje, Stolafi si vSak sva hnizda konstruuji vertikalné pod zdrojem, pii vétSich poctech se tak
kompetici o prostor nevyhnou. Jak jiz bylo feCeno, rizné druhy tuto kompetici redukuji
stavbou hnizd v riznych hloubkach, konspecifi¢ti jedinci vSak maji naroky na hloubku
V podstaté stejné, a u Stolait tak ¢asto dochazi k soubojim o hnizda (Klemperer, 1984; Emlen,
1997); Velci samci si namlouvaji samic¢ky a brani je a jejich spole¢né hnizdo pred vetielci —
predevsim jinymi samci (Cook, 1990; Hanski & Cambefort, 1991; Emlen, 1997). Mali samci
se zakrnélymi rohy se tomuto piizpusobili a interferencim se silnéj$imi jedinci se Casto
vyhybaji, pficemz vyuzivaji ,,sneaking®, aby proplizili do hnizda, kde oplodni sami¢ku (Cook,
1990; Emlen, 1997; Simmons et al., 2007).

Dale bylo u $tolaft, na rozdil od jiz zminéného valeCe N. spinipes, pozorovano, ze
prekroceni Kritické hustoty jedincti na jeden exkrement ma za nasledek snizeni mnozstvi
zpracovaného trusu, a tim padem i produkce plodovych utvari (Hanski & Cambefort, 1991).
Ta se u druhu Onthophagus binodis (Scarabaeidae: Scarabaeinae) zvysuje s rostouci densitou
jedincl, a to az po mnozstvi 20-30 jedincii na litr fekalni hmoty, kdy mlZe dochazet
k vytvoteni az 100 plodovych kouli na jeden exkrement. Od tohoto bodu vsak produkce s
rostouci densitou klesa, a pti poctech okolo 320 jedinct na litr dochazi k vytvofeni pouze 5
plodovych kouli (Ridsdill-Smith et al., 1982).

22



Vzhledem Kk malym vzristim a kompeti¢né nizsimu postaveni v rdmci koprofagnich
brouk jsou obyvaci ovliviiovani predev§im mezidruhovou kompetici (Scholz et al., 2009).
Na jejich vnitrodruhovou kompetici nebyly vypracovany konkrétnéjsi prace, nicméné lze
predpokladat, ze pii vysokych densitach bude znatelny vliv vnitrodruhové kompetice o
potravu i prostor, a to v¢etné larev, které ziji v potravnim zdroji volné (Vitner, 1998; Owen et
al., 2006). Nekteti brouci rodu Aphodius a brouci rodu Oniticellus (Scarabaeidae:
Scarabaeinae) se tomuto vSak vyhybaji diky konstrukci hnizd uvniti potravniho zdroje (Vitner,
1998; Huerta et al., 2005). Pomérné zajimavy je poznatek, Ze u larev broukt rodu Aphodius
dochazi casto ke kanibalismu (napi. Holter, 1974), vétsi pozornost vsak této problematice

vénovana nebyla.

1.3. Zaméreni této prace — Heliocopris japetus
Heliocopris japetus (Klug, 1855) (Scarabaeidae: Scarabaeinae) je no¢nim rychle
zahrabavajicim Stolafem Jizni Afriky. Délka téla tohoto brouka mize dosahovat az 5.5 cm
(Pokorny et al., 2009). Relokaéni strategie a velikost tohoto druhu z néj ¢ini kompetitora, ktery
ve svém spoleéenstvi téméf nema konkurenci. Diky pozorovani Frantiska X. J. Sladecka,
Tomase Zitka a Adriana L. V. Davise (osobni konzultace) v Jizni Africe jsem se ale dozvédél,
7e tento druh obcasné vyuziva také relokacni strategii valeni. Na zakladé¢ této informace jsem
se rozhodl této problematice vénovat podrobnéji, pficemz jako podklad mi slouzila prace na

druhu Scarabaeus catenatus, u kterého se podobny fenomén také vyskytuje (Sato, 1998).

1.4. Cile prace
Cilem této prace bylo béhem tfimési¢niho pozorovani v Jihoafrické republice zjistit, pro¢ by
druh koprofagniho brouka Heliocopris japetus pomérné drastickym zptisobem ménil svou
relokacni strategii z tunelovani na valeni. Zajimalo mé jaké jsou pficiny tohoto chovani,
pficemz mé hlavni pfedpoklady byly, Ze se jedna o strategii, jak se vyhnout vnitrodruhové
kompetici ¢i popiipadé nevhodné pudé. V zavislosti na problematice a mych hypotézach jsem

si vyty€il tyto otazky:

1) Co ovliviiuje vyskyt valeni u H.japetus?
2) Jaky je vliv velikosti a pohlavi brouka na véleni?

3) Ovliviiuje pritomnost jedinci stejného pohlavi vyskyt valeni?
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2. Metodika

2.1. Lokalita

Tuto studii jsem vypracoval na lokalit¢ spomérné¢ bohatym mnozstvim brouki
Heliocopris japetus, a to na pastviné u mésta Modimolle v Jihoafrické republice (provincie
Limpopo), ptiblizn¢ 135 km severné od hlavniho mésta Pretorie (24°40°18.27°’S, 28°29’E)
(Obr. 2). Tato pastvina je soukromym majetkem mistniho farmafe a po domluvé s nim jiz
nebylo nutné obstardvat zadna specialni povoleni. Pastvina ma celkovou rozlohu 33,7 ha,
piscité podlozi a je pravideln¢ spasana stadem krav Citajici asi 30 jedincii. Nadmotska vyska
této lokality ¢ini 1155 m n. m., primérna ro¢ni teplota je 18,4 °C a primérné ro¢ni srazky se

pohybuji okolo 630 mm.
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Obr. 2: Zaznadeni experimentalni pastviny na map¢ Jihoafrické republiky (Google Maps, 2020).

24



2.2. Sbér dat
Aktivitu brouktl jsem na pastviné pozoroval v letnich mésicich po prvnich silngjsich destich,
konkrétn€ od 19. 12. roku 2018 do 19. 2. roku 2019, a to v no¢nich hodinach ptiblizn¢ od
19:00 do 02:00. Tuto dobu jsem zvolil pfedevsim proto, Ze jsou tehdy brouci rodu Heliocopris

nejaktivnéjsi a je jich nejvice k nalezeni (Klemperer & Boulton, 1976).

Zajimalo m¢, zda dany jedinec druhu Heliocopris japetus vali nebo zahrabava, jakého
je pohlavi a velikosti, a také zda se v daném exkrementu, ktery jedinec zpracovava, nachazeji
dalsi jedinci. Pokud tomu tak bylo, zaméfil jsem se opét na jejich pohlavi, velikost a reloka¢ni

strategii. Dalsi kritérium, které jsem sledoval byla tvrdost ptidy pod danym exkrementem.

Sbér spocival v obchlizce pastvin a hledani trusu zpracovaného brouky Heliocopris
japetus. Timto druhem naruSené exkrementy jsem rozeznal pomérné snadno, jelikoZ si tito
brouci své chodby hloubi, vzhledem ke své velikosti, dosti rozmérné a vstup do nich je dobie
zpozorovatelny. Pomaha tomu také pisek, ktery je broukem vykopavan na povrch u vchodu
Klemperer & Boulton, 1976) (Obr. 3).

AR

Obr. 3: Trus zpracovany druhem Heliocopris japetus (ilustraéni foto).
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Jedno mé pozorovani odpovida jednomu exkrementu, ve kterém se nachazi alespon
jeden jedinec druhu Heliocopris japetus, exkrementy ve kterych se tento brouk nevyskytoval
jsem do mych dat nezapogitaval. Sbiral, urcil a zapsal jsem vSechny jedince, ktefi se u daného
exkrementu nachazeli a podileli se na jeho zpracovani (Obr. 4). Ne¢inné jedince jsem nechaval

na pokoji dokud nebylo zcela jasné, Ze trus zahrabava na misté nebo vali, az poté jsem je urcil.

Brouky jsem sbiral ru¢n¢, castéji jsem vsak byl nucen je vykopat ry¢em ¢i lopatkou
z chodeb v pudé pod potravnim zdrojem nebo v misté, kde si zahrabali trus odvaleny. Po
postupném urceni a zapsani vSech jedinct doslo k jejich vypusténi zpét do prirody (alespoil
10 m od daného zdroje). Nasledné jsem provedl test tvrdosti pady, ktery spoc¢ival v zabodnuti
kovového koliku do ptidy v mistech trusu. Na zakladé subjektivni $kaly jsem nasledné ur¢il a
zaznamenal, zda se jedna o pidu tvrdou ¢i mékkou. Nakonec jsem dany trus zlikvidoval a

zahrabal spole¢né s vykopanou zeminou.

U valejicich broukt jsem vétSinou nemél problém rozeznat, ze kterého exkrementu
jeho odvaleny trus pochazi, jelikoZ jsem je nejéastéji zastihl jesté pomérné blizko ptivodnimu
zdroji, nastaly vSak i situace, kdy jsem timhle zpisobem nebyl schopen jednoznacné urcit

ptvodni zdroj, a proto jsem daného brouka piifazoval k nejbliz§imu exkrementu v jeho okoli.

Obr. 4: Sest jedinct brouka Heliocopris japetus zpracovavajici jeden exkrement.
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2.3. Urcovani jedincu
U jednotlivych jedincti jsem urcil pohlavi a zatadil je do jedné z velikostnich t¥id — malé,
stiedni ¢i velké (viz Obr. 5 a 6). Brouky jsem byl schopen do téchto tiid rozdé€lit na zaklade
mnohych predchozich pozorovani a ur€eni pomysiné skaly jesté predtim, nez jsem samotnou

studii zacal vypracovavat.

Obr. 6: Ukazky velikostnich t¥id samc Heliocopris japetus. Zleva: mala, stiedni a velka tfida.

27



Jedince jsem podle pohlavi determinoval piredevsim na zaklad¢ klice Pokorny et al.,
2009 a nasich ptedchozich pozorovani. Jako hlavni znak pro urceni samct mi slouzily hluboké
polokruhové vykroje na stranach jejich stitu (Obr. 7) a také listy na jejich krovkach (Obr. 8).
Ani jedna z téchto struktur se na té€lech samic nenachazi. Listy na krovkach jsou tézce

pozorovatelné, nebo se dokonce na malych jedincich nevyskytuji, nicméné vykroje na stitu

muzeme do urcité miry pozorovat na télech samct vzdy.

Obr. 7: Vykroj na §titu samce H. japetus. Obr. 8: Krovkova lista na téle samce H. japetus.
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2.4. Statistické zpracovani

1) Co ovliviiuje vyskyt valeni u H.japetus?

Zde m¢ zajimalo, ktera z proménnych ovliviiuje u vyskyt valeni u H. japetus. Toho jsem
docilil pomoci zobecnénych linedrnich modeld (Generalized Linear Models (GLM))
S binomickym rozdélenim v programu R (R Core Team, 2020). Jedno pozorovani ptedstavuje
jeden exkrement a vyskyt valeni na tomto exkrementu (0/1) piedstavuje vysvétlovanou
proménnou. Nejdiive jsem sestavil nulovy model pro postupny vybér proménnych. Nasledné
doslo k postupnému vybéru proménnych a vytvofeni findlniho modelu na zikladé¢ AIC
(Akaike information criterion) statistiky. Vysvétlujici proménné pro vybér do finalniho
modelu byly: po€et samctll v exkrementu, po€et samic v exkrementu, pfitomnost paru (ano/ne),
tvrdost pudy (normalni/tvrda) a mésic pozorovani (prosinec, leden, unor). Vysledny model
jsem nakonec validoval vknihovné DHARMa (Hartig, 2020), abych piedesel tzv.

,overdispersion®.

2) Jaky je vliv velikosti a pohlavi brouka na véaleni?

Opét jsem vyuzil GLM s binomickou distribuci a vytvofil jsem model pravdépodobnosti
vyskytu valeni v zavislosti na pohlavi a velikosti (maly/stiedni/velky) brouka. Model jsem
opét otestoval knihovnou DHARMa (Hartig, 2020).

3) Ovliviiuje pritomnost jedincu stejného pohlavi vyskyt valeni?
Zde jsem chtél pfijit na to, co ma nejvétsi vliv na vyskyt valeni u jednotlivych pohlavi. Opét
jsem pouzil GLM s binomickou distribuci. Ob&é proménné (pravdépodobnost vyskytu valeni u
samcil/valeni u samic) jsem testoval zvlast’ v samostatnych testech. Nésledné jsem vytvofil
dva vysledné modely, jeden, ktery testoval vliv poétu samct a samic v exkremntu na vyskyt
valeni u samct a druhy, ktery testoval vliv pfitomnosti samcti a samic v exkrementu na vyskyt

véleni u samic. Testy jsem nakonec op¢t validoval knihovnou DHARMa (Hartig, 2020).
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3.  Vysledky

Béhem mého tiimésicniho pozorovéani jsem zaznamenal 663 pozorovani (exkrementl),
pricemz k valeni doslo v 61 piipadech, ve zbylych (602) pozorovéanich doSlo vyhradné

k zahrabavani. V piepoctu na brouky jsme celkové zaznamenali 824 jedinca.

U druhu Heliocopris japetus probihé strategie valeni nasledovné: Po pfichodu ¢i piiletu
k exkrementu jedinec nejdiive par minut exkrement zkouma. Nasledné z exkrementu oddéli
Cast o ptiblizné hmotnosti 150-200 g a zformuje ji do podoby elipsoidu. Takto zformovany
trus zacne jedinec valet zadnimi koncetinami smérem dozadu, pfiCemz se pohybuje po
ptednich holenich (Obr. 9). Jedinec trus vali do vzdalenosti 3-10 m od pivodniho potravniho

zdroje, kde nasledné zacne vykopavat tunel, do kterého pozdéji odvaleny trus zatahne.

Obr. 9: Stiedné& velky samec druhu Heliocopris japetus pravé valejici kus trusu.
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Dle postupného vybéru je pravdépodobnost vyskytu valeni nejvice ovlivnéna poctem samic vV
exkrementu (Deviance = 86, 831; p < 1x10®), poté poétem samcii v exkrementu (Deviance =
29,058; p < 1x10®) a nakonec mé&sicem pozorovani (Deviance = 6,403; p = 0,041). Pocet samic
(z = 8,313; p < 1x10°) (Obr. 10A) i samcti (z = 4,708; p < 1x10°) (Obr. 10B) v exkrementu
mél pozitivni vliv na vyskyt valeni. (Tab. 1). Nejvice se valeni objevilo v prosinci (30/61)

(Obr. 10C), pti¢emz v tnoru bylo signifikantné mén¢ valeni nez v prosinci (z = -2,228; p =

1) Co ovliviiuje vyskyt valeni u H. japetus?
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Obr. 10: Vliv po¢tu samic a po¢tu samcti v exkrementu na pravdépodobnost vyskytu valeni u brouka H.

japetus a porovnani po¢ta valeni v jednotlivych mésicich.

A) Vliv po¢tu samic H. japetus v exkrementu na vyskyt véleni.
B) Vliv po¢tu samct H. japetus v exkrementu na vyskyt valeni.
C) Porovnani poc¢ti zaznamenanych valeni v jednotlivych mésicich.
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Tab. 1: Vysledky findlnich GLM, které testuji jednotlivé proménné ovliviyjici vyskyt valeni u druhu H. japetus.

Estimate = sklon regresni pfimky, Std. Error = stfedni chyba priméru, z = hodnota testového kritéria, p =
signifikance. Otazka 1 = Co ovlivituje vyskyt valeni u H. japetus?, Otazka 2 = Jaky je vliv velikosti a pohlavi
brouka na valeni?, Otazka 3 = Ovliviiuje pfitomnost jedincii stejného pohlavi vyskyt valeni? Testovano zvIast
pro samce (Samci) a samice (Samice). Poc¢et samcu = vliv po¢tu samci H. japetus v exkrementu, Pocet samic =
vliv poétu samic H. japetus v exkrementu, Unor = rozdil v pravdépodobnosti vyskytu valeni mezi tmorem a
prosincem, Leden = rozdil v pravdépodobnosti vyskytu valeni mezi lednem a prosincem, St¥edni vel. = rozdil
v pravdépodobnosti vyskytu véaleni mezi stfedni a velkou velikostni tfidou u H. japetus, Mala vel. = rozdil

v pravdépodobnosti vyskytu vyskytu valeni mezi malou a velkou velikostni tfidou u H.japetus.

Estimate Std. Error z p
Otazka 1
Pocet samic 2,047 0,246 8,313 < 1x10°
Pocet samcil 1,115 0,237 4,708 < 1x10°®
Unor -1,347 0,605 -2,228 0,026
Leden -0,526 0,337 -1,557 0,119
Otazka 2
Stiedni vel. 1,410 0,398 3,544 <0,001
Mala vel. 1,196 0,407 2,941 0,003
Samci -1,161 0,289 -4,011 < 1x10*
Otazka 3 -
Samci
Pocet samic 1,147 0,370 3,104 0,002
Pocet samcti 2,002 0,382 5,238 < 1x10°
Otazka 3 -
Samice
Pocet samic 2,209 0,271 8,165 < 1x10°
Pocet samcti 0,486 0,238 2,043 0,041
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2) Jaky je vliv velikosti a pohlavi brouka na véleni?
Velikost (Deviance = 16,721; p < 0,001) i pohlavi (Deviance = 18,747; p < 1x10*) brouka

maji signifikantni vliv na pravdépodobnost valeni.

Mali (z = 2,941; p = 0,003) a stiedni (z =

3,544; p < 0,001) jedinci vali Cast&ji nez velci, pricemz stiedni jedinci vali viibec nejcastéji

(Obr. 11A). Samci vali méné nez samice (z = -4,011; p < 1x10*) (Obr. 11B).
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Poéet pozorovanych valeni
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Maly Stredni Velky
Velikost valejiciho brouka
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Pohlavi valejiciho brouka

Obr. 11: Vliv velikosti a pohlavi brouka H. japetus na pravdépodobnost vyskytu valeni.

A) Velikost (velky/stfedni/maly) valejiciho jedince.

B) Pohlavi (samice/samec) valejiciho jedince.
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3) Ovliviiuje pritomnost jedinci stejného pohlavi vyskyt valeni?

Na vyskyt valeni u samci ma vliv po¢et samci (Deviance = 31,423; p < 1x10°) i samic

(Deviance = 9,568; p = 0,002), pfi¢emz vliv samcti (z = 5,238; p < 1x107°) na valeni je vétsi
nez vliv samic (z = 3,104; p = 0,002) (Obr. 12A, B).

Pocet samcii na samic¢i valeni nemél signifikantni vliv (Deviance = 3,762; p = 0,052) (Obr.

12C), byl vak prokazan vliv poétu dalsich samic (Deviance = 87,124; p < 1x10) (Obr. 12D),

tudiz ¢im vice samic v exkrementu, tim vétsi je pravdépodobnost vyskytu samic¢iho valeni (z

= 8,165; p 1x10%).
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Obr. 12: Vliv ptitomnosti samcii a samic na vyskyt valeni u jednotlivych pohlavi.
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B)
)
D)

VIiv po¢tu samct na vyskyt valeni u samce.
Vliv po¢tu samic na vyskyt valeni u samce.
VIiv po¢tu samct na vyskyt valeni u samice.

Vliv po¢tu samic na vyskyt valeni u samice.
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4. Diskuze

Z celkového poctu 663 pozorovani jsem zaznamenal vyskyt valeni pouze u 61 z nich, coz
naznacuje, Ze obecné je vyuziti strategie valeni u druhu Heliocopris japetus pouze ojedinéle

se vyskytujici jev.

Technika véleni se u druhu Heliocopris japetus zda byt téméf totozna s klasickymi
valeci jako jsou je napiiklad rody Scarabaeus a Kheper (napi. Heinrich & Bartholomew, 1979;
Ybarrondo & Heinrich, 1996; Sato, 1998). Brouk se pohybuje po piednich holenich, zatimco
trus vali dozadu konéetinami zadnimi. To zda H. japetus vyuziva k orientaci pii pohybu vzad
hvézdy Mlécné drahy, jak je tomu u nocénich valecd (Dacke et al., 2013), nebylo dosud
testovano. Ja se v§ak domnivam, ze by tomu tak byt mohlo, jelikoz valejici jedinci H. japetus
se nezdali od potravni zdroje k mistu zahrabani pohybovat po pfili§ slozitych ¢i chaotickych
trasach. Rozdil mezi pravymi valeci a H. japetus je v§ak ve formé a mnozstvi valeného trusu.
U pravych vale¢t ma trus sféroidni formu, kdezto u druhu H. japetus ma valeny trus formu
elipsoidu. V pomeéru k velikosti téla se zda, ze H. japetus také neni schopen odvalet takove
mnozstvi fekalni hmoty jako pravi valeci (Sato & Imamori, 1987). Tyto rozdily si vysvétluji
piedevsim tim, Ze H. japetus je primarné Stolaf, ktery vyuziva valeni pouze minoritné, a tudiz
nema vyvinuté morfologické adaptace souvisejici s valenim, jako jsou napiiklad prodlouzené
zadni holen¢ (Hanski & Cambefort, 1991).

1) Co ovliviiuje vyskyt valeni u H.japetus?

Vysledky experimentu prokazaly pozitivni vliv poctu jedinctu H. japetus v exkrementu na
vyskyt valeni u tohoto druhu. To souhlasilo s mym piedpokladem, Ze zména relokaéni
strategie bude silné zaviset na mnozstvi konspecifickych jedinct v daném potravnim zdroji.
Tato domnénka byla zalozena piedevs§im na tom, Ze u Stolaft stejného druhu ¢asto dochazi ke
kompetici o hnizdo ¢i prostor pro néj pod potravnim zdrojem (Klemperer, 1984; Emlen, 1997).

Postupny vybér taktéz ukazal, ze pocet pfitomnych samic v exkrementu ma vétsi vliv
na vyskyt valeni nez pocet pfitomnych samct. Vliv poétu jedinci danych pohlavi na
pravdépodobnost vyuziti alternativni strategie nebyl, pokud vim, u jinych druhd studovan,

vrwe

Castéji nez samci, pfi¢emz na valeni samic ma vliv pfedev§im pfitomnost jinych samic.

35



Vliv na vyskyt valeni byl prokdzan také u mésice, ve kterém byla dand pozorovani
zaznamenana. Nejvice valeni bylo pozorovano v prosinci a nejméné v Unoru. Jedinci zac¢ali
byt zaznamenavani v prosinci tudiz na zacatku obdobi destn, kdy se zacinaji objevovat Cerstvi
dospéli jedinci (Klemperer & Boulton, 1976). Cerstvi dospélci viak pred rozmnoZovanim
musi projit obdobim Ziru (,.feeding stage*), kdy se musi vykrmit, aby jim dozraly gonady
(Halffter & Matthews, 1966). Klemperer & Boulton (1976) tvrdi, ze vzhledem k tomu, ze
Vv bieznu jiz Cerstvé dospélce rodu Heliocopris nenalezli, 1ze pfedpokladat, Ze béhem celého
roku dochazi k produkci pouze jedné generace, pri¢emz doba od prosince do biezna slouZi
dospélctim k fazi ziru. Sato (1998) prokazal, ze volba relokacni strategie u druhu Scarabaeus
catenatus zavisi na typu hnizda, které jedinec konstruuje. Dospélci vyuzivaji valeni pfedevsim
ke stavbé hnizda krmného (pro vlastni spotiebu dospé€lcii) a ke stavbé hnizda plodového (pro
odchov potomktl) vyuzivaji tunelovani.

Na zakladé vyzkumu druhu Scarabaeus catenatus a mych vysledkt tudiz dochazim
k zavéru, Ze druh Heliocopris japetus vyuziva strategii valeni pfedevsim k tvorbé krmnych
hnizd, a to pfedevsim v obdobi Ziru, ktera pravdépodobné u vétsiny jedinct probiha piedevsim
Vv prosinci a lednu, tudiZ v prvnich mésicich po vynofeni Cerstvych dospélct (Klemperer &
Boulton, 1976). Tato volba strategii souhlasi s vysledky a tvrzenimi Sata (1998), jelikoz
valenim dochazi k redukci interferen¢ni kompetice o prostor pii hnizdéni, nicméné za cenu
mensiho mnozstvi fekalniho materidlu. Tunelovani na druhou stranu nabizi ptistup k vétSimu
mnozstvi potravy, nicméné za cenu silné interferen¢ni kompetice 0 hnizdo. Jedinci H. japetus
tak nejspi§ vyuzivaji strategii valeni pfedevsim béhem obdobi Ziru proto, Ze v tuto dobu mensi
mnozstvi potravy pravdépodobné neptedstavuje tak velky problém jako pii stavbé hnizda
plodového. Toto tvrzeni podporuje i fakt, Ze koprofagni brouci zpracovavaji mensi mnozstvi
fekalniho materidlu, kdyz stavi potravni hnizda pro svou spotiebu nez kdy stavi hnizda
plodova (Sato & Imamori, 1987; Hanski & Cambefort, 1991), kdy se naopak vyplati
podstoupit silnou kompetici za cenu vét§iho mnozstvi potravy pro potomstvo. Bylo vSak dobré
tato tvrzeni utvrdit, a to predevSim jasnym urcenim hnizda, které dany jedinec konstruuje.

Na zakladé¢ toho, Ze se rychle zahrabavajici Stolafi jako je i Heliocopris japetus zdrzuji
predevsim na pis¢itych pudach, ve kterych se snadné&ji hrabe (Doube, 1991), byla jedna z mych
hypotéz, ze H. japetus vyuziva strategii valeni, aby ptesunul fekalni hmotu z tvrdé pidy pod
potravnim zdrojem na vhodngjsi lokaci. Vliv tvrdosti pidy na pravdépodobnost vzniku valeni
vsak potvrzen nebyl. Zda se tedy, Ze H. japetus je schopen se prohrabat i tvrdou pidou a jeho

preference pro plidu mékkou je pfedevsim kvili sniZzeni ndmahy a spotifeby energie.
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2) Jaky je vliv velikosti a pohlavi brouka na véleni?

Test prokazal pozitivni vliv velikosti jedincti na pravdépodobnost vyskytu valeni. U velkych
jedincti dochazi k vyuziti valeni podstatné méné nez u jedinci stfednich a malych, a jejich
relokaéni strategii je tak téméf vyhradné tunelovani. To se jevi logicky, jelikoz velci jedinci
jsou v interferen¢ni kompetici obecné vice favorizovani nez mensi (Young, 1978, Peck &
Forsyth, 1982; Cambefort, 1984; Tomkins et al., 1999). Pfestoze intenzita intrasexualnich
souboji nebyla u rodu Heliocopris dostatecné prozkoumana, lze piedpokladat, ze velci
dominantni samci maji mnohem vétsi Sanci ubranit své hnizdo pied vetfelci nez jedinci mensi.
Zda se tedy, ze tomuto znevyhodnéni se mensi jedinci druhu H. japetus ptizpusobili
alternativni strategii — valenim. Ackoliv se tyto vysledky 1isi od téch na druh Scarabaeus
catenatus , kde vliv velikosti jedince na volbu relokacni strategie potvrzen nebyl (Sato, 1998),
shoduji se vsak s alternativnim chovanim jinych Stolait, kdy slabsi jedinci vyuzivaji taktik
,.,sneakingu®, aby se vyhnuli interferenci s dominantnimi samci (Cook, 1990; Emlen, 1997;
Simmons et al., 2007). V mém experimentu je pak Castéjsi vyskyt valeni u stiednich jedinct
tvotili sttedné velci jedinci témét polovinu, oproti ostatnim dvéma velikostnim kategoriim tak
¢itali mnohem vice jedinci.

Vliv pohlavi jedince na vyskyt valeni byl u druhu H. japetus také potvrzen, coz opét
neodpovida vysledkiim na druh Scarabaeus catenatus, kde u obou pohlavi dochazelo k vyuziti
valeni v piiblizné stejném poméru (Sato, 1998). U druhu H. japetus vyuzivaji samice valeni
naro¢nost a energeticka investice do vyvinu gonad a nasledné i do rozmnoZovani ¢asto vyssi
nez u samcu (Trivers, 1972; Norton & MacFarlane, 1995; Price, 1997). U druhu H. japetus je
navic samici investice do rozmnozovani oproti té sam¢i zvySena rodicovskou péci o vajicka a
larvy v hnizdé (Klemperer & Boulton, 1976. Samice tak mohou byt hnany silnou potfebou za
kazdou cenu sehnat alesponi néjaké mnozstvi potravy pro fazi ziru a nemohou si tak dovolit

prohrat souboje o fekdlni material a prostor pod potravni zdrojem se siln¢j$imi jedinci.
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3) Ovliviiuje pritomnost jedinci stejného pohlavi vyskyt valeni?
U samcu i samic bylo potvrzeno, ze na vyskyt valeni u jedince H. japetus ma vétsi vliv
ptitomnost jedinct stejného pohlavi v exkrementu nez pohlavi opa¢ného. Tento vysledek se
dal predpokladat predevsim diky tomu, ze setkani dvou broukli opacného pohlavi vétSinou
vede k pafeni téchto jedinct. Setkani brouku stejného pohlavi na druhou stranu obvykle vede
K intrasexualnim soubojim 0 prostor a potencionalniho partnera (Klemperer, 1984; Cook,
1990; Emlen, 1997). Vliv samic na valeni samct si pak lze vysvétlit velikostnimi ¢i
kondi¢nimi rozdily, jelikoz obvykle velikost partnerd u koprofagnich broukl pozitivné
koreluje (Cambefort, 1984). V¢étsi samice se tedy muize odmitnou spafit s ¢i dokonce tolerovat
mensiho samce, coz je chovani u koprofagnich broukt se vyskytujici (Matthews, 1963; Sato
& Imamori, 1987). Mensi samec tak muize byt pfinucen piejit k valejici strategii, toto

vysvétleni by si v§ak vyzadovalo nazorné€jsi a ditkladnéjsi provéreni.

4) Zavér

Vysledkem tfimési¢niho pozorovani bylo zjisténi, Ze druh koprofagniho brouka Heliocopris
japetus ojedinéle vyuziva, krom své preferované relokacni strategie tunelovani, také strategii
valeni. K této behavioralni zmén¢ dochazi piedev§sim u jedinci mensSiho vzristu, piedné
samic, ato v obdobi ziru, kdy se ¢erstvi koprofagni brouci musi vykrmit, aby se jim dovyvinuli
gonady. Timto zptisobem valejici jedinci redukuji interferen¢ni vnitrodruhou kompetici pod
potravnim zdrojem, ktera na né vyvstava ze strany silnéjsich jedincti, a jsou tak spiSe schopni
se fadn¢ dovyvinout a rozmnozit.

V budoucnu bych chtél dlouhodobéjsim pozorovanim druhu Heliocopris japetus jasné
urcit typy hnizd, které stavi valejici a tunelujici jedinci, a tim si potvrdil sva tvrzeni. Tento
vyzkum by vSak nejspise vyzadoval destruktivni vykopy hnizd. Dal bych se rad blize zamétil
na interakce samci a samic, pfi¢emz bych zvazil pracovat s rovnym piedem ur¢enym poctem

samci a samic, abych tak zamezil nevyrovnanosti pohlavi.
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