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1. Úvod 

Každý žijící organismus svou existencí a činností mění své prostředí. A jelikož máme na světě 

organismů nepřeberné množství, jejich vzájemná setkání a ovlivňování se navzájem jsou 

prakticky nevyhnutelná (Begon et al., 1997). Přesto jsou však různé organismy schopny spolu 

koexistovat ve velkých počtech na základě mechanismů a interakcí, bez kterých by dominoval 

pouze jeden samostatný druh (Gause, 1934). 

Jednou z hlavních interakcí (krom například predace či mutualismu) udržující jak 

mezidruhovou variabilitu, tak jejich koexistenci je kompetice (Begon et al., 1997; Keddy, 

2001). Všechny organismy, od nejjednodušších bakterií až po druh Homo sapiens, potřebují 

zdroje jako například dusík, kyslík nebo vodu. Bez těchto zdrojů by organismy nepřežily, 

schopnost tyto zdroje nalézt, zpracovat a zkonzumovat, je tudíž pro organismy životně 

důležitá. Nicméně spotřebou zdrojů daný organismus přirozeně ochuzuje jiné, nedílnou 

součástí přežívaní je tedy jak zásah do zdrojů svých „kolegů“, tak i schopnost si před nimi 

ochránit zdroje své. Kompetice, v podstatě tedy „soutěž“, o tyto nedostatkové zdroje tak mezi 

dvěma organismy působí jako negativní vztah. (Milne, 1961; Price, 1984; Keddy, 2001). 

Kompetice si podle toho v rámci kolika druhů působí, můžeme rozdělit na 

mezidruhovou a vnitrodruhovou. Oba tyto typy kompetice působí intenzivně v efemerních 

habitatech – na živiny velice bohatých avšak časově omezených zdrojích potravy. (Hanski & 

Cambefort, 1991; Finn, 2001). Jedním z organismy často využívaných efemerních habitatů je 

zvířecí trus, především trus velkých savčích herbivorů (Halffter & Matthews, 1966; Davis et 

al., 2002). Konzumací a dekompozicí trusu koprofilní organismy výrazně pomáhají 

odstraňování fekálního materiálu z povrchu, úpravě půdní struktury a recyklaci živin (Holter, 

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

Ekologicky nejzajímavější složku koprofilních společenstev tvoří koprofágní brouci, 

kteří jsou svou spotřebou a relokací fekálního materiálu natolik dominantní, že značně 

redukují vliv zbylých koprofilních organismů, kompetičně jsou tak omezováni především 

sami sebou. (Hanski & Cambefort, 1991). Mezidruhová kompetice u koprofágních brouků 

úzce souvisí s různými typy relokace fekálního materiálu (Doube, 1991), Vnitrodruhová 

kompetice je u koprofágních brouků také intenzivní, nicméně některé druhy jsou ji schopny 

do určité míry redukovat (Cook, 1990; Emlen, 1997), například behaviorálními změnami 

souvisejícími se strategií relokace fekálního materiálu (Sato, 1998). 
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Tato práce je zaměřena na vnitrodruhovou kompetici dominantního koprofágního 

brouka druhu Heliocopris japetus (Scarabaeidae: Scarabaeinae), u kterého byla vypozorována 

behaviorální změna relokační strategie. 
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1.1. Kompetice 

Kompetici si můžeme definovat jako negativní vztah jednoho organismu vůči organismu 

jinému, kdy prvně jmenovaný konzumuje či brání přístupu ke zdroji, jehož dostupnost je 

limitovaná (Milne, 1961; Price, 1984; Keddy, 2001). Abychom tedy vůbec mohli mluvit o 

kompetici, je nezbytné, aby dva organismy měli podobné nároky na zdroje a prostředí, jejich 

ekologické niky se tudíž musí alespoň do určité míry překrývat. K tomu může docházet 

výběrem podobných zdrojů či společným výskytem na časové nebo prostorové ose 

(Schoener, 1974). Čím větší je míra těchto překryvů, tím větší je logicky míra kompetice mezi 

danými organismy (MacArthur & Levins, 1967; Schoener, 1974). 

  Kompetice je tedy interakce fungující v rámci jedné trofické úrovně (Fedriani et al., 

2000). Nejshodnější požadavky poté obecně nalezneme mezi jedinci stejného druhu, pokud 

tedy kompetice probíhá mezi nimi, hovoříme o vnitrodruhové (intraspecifické) kompetici. 

V ostatních případech, kdy kompetice probíhá mezi jedinci patřícími do odlišných druhů 

hovoříme o kompetici mezidruhové (interspecifické). 

 

1.1.1. Mechanismy kompetice 

Jedním z kritérií, na základě kterých můžeme kompetici rozdělit jsou mechanismy, kterými 

organismy negativně ovlivňují jiná individua (Miller, 1967). Tyto mechanismy členíme podle 

toho, zda dochází k přímé konfrontaci mezi dvěma jedinci nebo ne, tudíž na mechanismy 

nepřímé a přímé. Většinu těchto mechanismu do určité míry pozorujeme jak u mezi-, tak i u 

vnitrodruhové kompetice. Mezi nepřímé mechanismy řadíme tzv. exploataci a zdánlivou 

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

Exploatace je nepřímý mechanismus, kdy jeden jedinec ovlivňuje jedince druhého 

výhradně tím, že spotřebovává společný zdroj. Zdroj zde tedy hraje roli mediátoru, přes který 

je zprostředkována kompetice mezi jedinci (Wootton, 1994; Keddy, 2001; White et al., 2006). 

V případě primárních producentů jsou tímto zdrojem živiny, v případě primárních a 

sekundárních konzumentů jsou to pak živné rostliny, respektive kořist (White et al., 2006; 

Vanderhaeghe et al., 2016). 

Nepřímé mechanismy lze rozdělit na specifičtější typy. Prvním z nich je typ 

konzumační a prakticky se shoduje s definicí exploatace. Druhý typ je typ preemptivní, ve 

kterém dochází ke kompetici o prostor, nejčastěji tak bývá spojován s organismy přisedlými 

nebo s dutinovými ptáky. Třetím typem je přerůstání, kdy jeden organismus přeroste svého 
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souseda, a tím mu naruší přístup k potřebným zdrojům. U rostlin to může být například přístup 

ke světlu, u živočichů, ve většině případů u přisedlých vodních filtrátorů, zase přístup 

k potravě (Schoener, 1983). 

Dalším typem nepřímého mechanismu, který se však vyskytuje pouze u mezidruhové 

kompetice, je tzv. zdánlivá kompetice. Ke zdánlivé kompetice dochází v tom případě, kdy dva 

druhy kořisti (A a B) sdílí stejného predátora (Holt & Lawton, 1993). Zvýší-li se abundance 

druhu A, zvýší se tím také dostupnost potravy pro predátora. To má za následek zvýšení 

abundance predátora, který následně vyvíjí větší predační tlak nejen na druh A, ale také na 

druh B. Druh A tak měl svou úspěšností negativní dopad na stav druhu B. Jako konkrétní 

příklad nám může posloužit mořští měkkýši. Dostatečným zvýšením počtu preferované 

potravy, mlžů (Chama arcana), dojde k nárůstu predátorů (chobotnice Octopus bimaculatus, 

humr Panulirus interruptus) do takové míry, že silně redukuje také počty sekundární potravy, 

například plžů rodu Tegula (Schmitt, 1987). 

K přímým mechanismům kompetice řadíme ty, které zahrnují fyzické interakce mezi 

dvěma jedinci, kdy jeden z nich skutečně a cíleně brání druhému v zisku zdroje či přístupu 

k němu. Tyto mechanismy nazýváme interferencemi, a mohou se vyskytovat v různé míře, 

od mírnějších, jako je teritorialita či výhružné chování, až po fyzické konfrontace, kdy dochází 

ke zranění či úmrtí jednoho nebo obou aktérů (Schoener, 1983; Hawes et al., 2013). 

Extrémním druhem interference u mezidruhových vztahů je vnitrogildová predace 

(Polis et al., 1989). Obecně je predace považována za interakci působící, na rozdíl od 

kompetice, napříč trofickými úrovněmi, nicméně v mnoha ekologických systémech může 

jeden druh fungovat současně jako predátor i kompetitor (Fedriani et al., 2000), Zjednodušeně 

tento systém funguje tak, že máme společnou kořist pro podřadného i vrcholového predátora. 

Vrcholový predátor se tedy živí, jak podřadným predátorem, tak i společnou kořistí a vyvíjí 

tak na podřadného predátora nejen predační, ale i kompetiční tlak (Holt & Polis, 1997). 

Američtí kojoti (Canis latrans), lišky (Urocyon cinereoargenteus) i rysi (Felis rufus) jsou 

predátoři lovící malé savce, nicméně kojoti jsou také zodpovědní za velkou část úmrtí místních 

rysů a především lišek (Fedriani et al., 2000). Mezi hlavní dravé bezobratlé v oblastech po 

ústupu ledovců jsou střevlíkovití (Carabidae), plachetnatkovití (Linyphiidae) a slíďákovití 

(Lycosidae) pavouci, popřípadě také sekáči (Opiliones). V tomto prostředí jsou důležitou 

složkou potravy těchto predátorů chvostoskoci (Collembola), přičemž však navzájem u všech 

predátorů, až na plachetnatky, dochází k vnitrodruhové predaci, kde se jako nejsilnější 

kompetitoři/predátoři jeví střevlíci. (Raso et al., 2014). 
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Přímé mechanismy kompetice mohou být také více specifikovány. U pohyblivých 

organismů můžeme pozorovat kompetici potkávací, kdy dochází během setkání ke ztrátám 

(zdroje, energie nebo času) či fyzickým zraněním a kompetici teritoriální, kdy jeden jedinec 

brání druhému ve vstupu do určité oblasti (Schoener, 1983). Zvláštním typem kompetice 

ležícím někde na pomezí mezi přímým a nepřímým mechanismem je kompetice chemická 

(alelopatie), kdy organismy uvolňují do okolí toxické látky jako prostředky v kompetici o 

prostor (Heisey, 1990).  

 

1.1.2. Mezidruhová kompetice 

Podle toho zda kompetice probíhá mezi jedinci stejného druhu nebo ne ji rozdělujeme na 

vnitro- a mezidruhovou. Podstatou mezidruhové kompetice je vzájemná inhibice dvou jedinců 

(či populací) náležících do odlišných druhů tím, že si navzájem odčerpávají společný 

nedostatkový zdroj nebo přinejmenším brání přístupu k němu. (Schoener, 1983; Keddy, 2001; 

Gilad, 2008). Intenzita kompetice pak roste s tím, jak moc se niky druhů překrývají. Překryvy 

nik mohou znamenat využívaní stejného potravního zdroje nebo výskyt ve stejném prostoru 

ve stejný čas (Schoener, 1974). Při kompetici o tyto životní nároky si druhy navzájem snižují 

svou míru růstu, délku života, plodnost či početnost populace, což ve finále ovlivňuje druhové 

složení ekosystémů (Connell, 1961; Hairston, 1980; Begon et al., 1997), z těchto důvodů je 

mezidruhová kompetice jedním z hlavních a často studovaných mechanismů druhové 

variability a koexistence (např. Schoener, 1974, 1983; Chesson, 2000; Park & Jang, 2019). 

Pokud jsou u dvou či více druhů požadavky na prostředí příliš shodné, měl by být 

v daném prostředí schopen přežít pouze jeden, kompetitivně nejsilnější, druh (Volterra, 1926). 

Gause (1934) toto téma rozpracoval podrobněji a na základě laboratorního výzkumu 

s trepkami zavedl princip kompetičního vyloučení (Gauseho princip), který říká, že pokud 

v homogenním prostředí mají dva druhy shodné nároky, ten, který má sebemenší kompetiční 

výhodu, musí slabší druh vykonkurovat. Pokud se tedy v daném prostředí nachází více druhů, 

k čemuž obyčejně dochází, je to zapříčiněno prostorovou, časovou či potravní heterogenitou, 

na jejíž základě dochází u druhů k diferenciaci nik. 

Diferenciace nik a rozrůznění vlastností druhů s ní související, je hlavním 

mechanismem vyhnutí se mezidruhové kompetici a umožnění mezidruhové koexistence 

(Maire et al., 2012). Potencionální kompetitoři se mohou vyhýbat díky specializacím na různé 

druhy potravy (Van Veen et al., 2008; Hrcek et al., 2013), mohou využívat stejný zdroj, ale 

k rozrůznění dochází na prostorové ose, ať už vertikální (Opatovsky et al., 2016) nebo 
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horizontální (Droge et al., 2017). Při využití stejného zdroje může mezi dvěma druhy dojít 

také k diferenciaci v rámci časové osy (Adams & Thibault, 2006; de Camargo et al., 2016). 

Ačkoliv je mezidruhová kompetice vztah, který postihuje oba zapojené druhy, jedná 

se často o vztah silně asymetrický, nepůsobící na oba druhy stejnou mírou. Dochází k tomu, 

že je jeden druh kompetitivně silnější než jeho konkurent a je kompeticí inhibován v menší 

míře (Lawton & Hassell, 1981; Doube, 1991). Například orobinec Typha latifolia vytěsňuje 

orobinec Typha angustifolia z mělčích vod, ale sám není kompeticí příliš ovlivněn (Grace & 

Wetzel, 1981).  Obdobně je tomu také například u dvou druhů svijonožců přílivové zóny, 

Chthamalus stellatus a Balanus balanoides. Jedinci rodu Balanus vytlačilli jedince 

Chthamalus z nižších oblastí, kde se výskyt obou druhů překrývá, do oblastí vyšších, kde 

Balanus není schopen vlivem vysychání přežít. Stav rodu Balanus v nižších oblastech však 

nebyl příliš negativně ovlivněn (Connell, 1961). Pokud je jeden druh natolik silný, že na něj 

kompetice nemá žádný dopad, hovoříme o amensalismu (Begon et al., 1997). 

Při studiu mezidruhová koexistence je obvykle zkoumána tzv. párová (pairwise) 

mezidruhová kompetice, kdy je výzkum zaměřen na konkurenci pouze dvou druhů mezi sebou 

(Keddy, 2001). Párová mezidruhová kompetice je pak srovnávána s kompeticí 

vnitrodruhovou, jak v terénních (Schoener, 1983; Warren et al., 2019), tak laboratorních 

experimentech (Longstaff, 1976; Widden, 1984; Warren et al., 2019). Mnoho studií ukázalo, 

že jeden druh je často ve vnitrodruhové i v několika párových mezidruhových kompeticích 

najednou. (Longstaff, 1976; Mitchley & Grubb, 1986; Uvarov et al., 2019), což následně 

pokládá otázku, která kompetice má největší intenzitu na stav druhu (Giller & Doube, 1989; 

Keddy, 2001; Uvarov et al., 2019). 

Společný vliv vnitro- i mezidruhové kompetice je zajímavý především svým vlivem 

na druhovou abundanci a koexistenci (Connell, 1983; Giller & Doube, 1989; Yang et al., 

2010). Pokud je druh A silnějším mezidruhovým kompetitorem než druh B, měl by druh A 

časem vytlačit druh B. Pokud je však v rámci druhu A vnitrodruhová kompetice silnější než 

kompetice s druhem B, druh A by měl sám sebe limitovat natolik, že není schopen druhu 

dostatečně B konkurovat. (Underwood, 1978; Creese & Underwood, 1982). Jako konkrétní 

příklad mohou sloužit severoameričtí mravenci. Původní mravenci, především druh 

Aphaenogaster picea, byli potlačeni invazním evropským druhem Myrmica rubra, přičemž 

hlavním faktorem, který stojí za úspěchem druhu není rozdílná nika, ani kompetiční výhoda 

nad původními druhy, ale nízká vnitrodruhová kompetice, díky které není M. rubra omezena, 

a může tak rychle expandovat (Warren et al., 2019). 
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1.1.3. Vnitrodruhová kompetice 

Vnitrodruhová kompetice, probíhající mezi jedinci stejného druhu, má podobné důsledky jako 

kompetice mezidruhová, má vliv na intenzitu růstu, délku života a plodnost zúčastněných 

jedinců, čímž ve finále ovlivňuje jejich reprodukční výkon a příspěvek do budoucích generací 

(Keddy, 2001; Gilad, 2008). U jedinců stejného druhu můžeme předpokládat, že budou mít 

velice podobnou niku a budou si více či méně rovni. Z tohoto důvodu je vnitrodruhová 

kompetice symetričtější vztah než kompetice mezidruhová (Begon et al., 1997). Samozřejmě 

ale musíme brát v úvahu, že v přírodě se často druhy živí jinak podle toho, v jaké fázi vývoje 

jsou, většinou býložraví pulci tedy nebudou v kompetici o potravu pro dospělé žáby 

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

Vnitrodruhová kompetice je nicméně stále poměrně asymetrický vztah. Tato 

nesouměrnost je však dána především individuálními dědičnými rozdíly v rámci jedinců. 

Silnější, větší a mladší jedinci jsou potom v kompetici více favorizováni než jedinci mladší a 

starší (Young, 1978; Peck & Forsyth, 1982; Cambefort, 1984; Bauer et al., 2004) nicméně i 

zde existují výjimky, kdy je kompetice menších a větších jedinců souměrná (Berntson & 

Wayne, 2000) nebo dokonce favorizuje jedince menší (Schenk, 2006). Kompetičně úspěšnější 

jedinci potom do dalších generací přispívají více, jedinci slabí buďto málo nebo vůbec. Zdá 

se, že silní jedinci se projevují více právě při kompetici intenzivní než při nízké či nulové, 

jelikož mají možnost se projevit a zlepšit své postavení vůči kompetičně slabým jedincům. 

Díky silným jedincům tak v populaci daného druhu může během kompetice dojít k nárůstu 

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

Jedním z hlavních mechanismů, který ovlivňuje intenzitu vnitrodruhové kompetice je 

počet soupeřících jedinců, a tím pádem tedy hustota populace daného druhu. Mortalita 

potemníka Tribolium confusum se při nízké populační hustotě nezmění a populace rychle 

roste. Při stejném množství dostupné potravy avšak vyšší hustotě se vlivem kompetice začíná 

mortalita zvyšovat a populace tak roste pomaleji. Jakmile je hustota populace a kompetice 

příliš vysoká, mortalita převýší natalitu a velikost populace tak začíná klesat. Pokud by byla 

hustota jedinců navýšena příliš, je pravděpodobné, že dospělosti se nedožije jediný brouk, 

jelikož by si navzájem spotřebovali všechnu potravu ještě předtím, než by dokončili vývoj 

(Bellows, 1981). 

Vliv hustoty populace, a s ní související míry vnitrodruhové kompetice, na mortalitu 

druhu dokazují také další práce (Branch, 1975a; Hess et al., 1996; Thiéry, 2014; Uvarov et al., 

2019). U sóji Glycine soya se po 22 dnech od zasazení semen neprojevila téměř žádná 
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mortalita bez ohledu na počáteční hustotu. S přibývajícími dny, a tedy i s rostoucí biomasou 

jedinců, se začala mortalita závislá na hustotě projevovat, a od 61. dne se ukázala být mortalita 

natolik vysoká, že převážila nárust hustoty jedinců Yoda (1963). U pstruhů Salmo trutta 

k vnitrodruhové kompetici a mortalitě jedinců dochází i při velice nízkých počátečních 

hustotách. Nicméně u vyšších hustot nepřesáhne mortalita nárůst počtu jedinců, nýbrž ho 

přesně vyvažuje. Od určitého bodu tak populace dosahuje poměrně konstantního počtu 

přežívajících jedinců, nehledě na počáteční hustotu (Le Cren, 1973). U druhu skokana Rana 

tigrina na druhou stranu nemá počáteční hustota na stupeň mortality téměř žádný vliv (Dash 

& Hota, 1980). Z těchto poznatků lze vyvodit, že vnitrodruhová kompetice se v hustých 

populacích často projevuje zvýšenou mortalitou jedinců, nicméně síla tohoto efektu se liší 

druh od druhu. 

Zrcadlově k mortalitě ovlivňuje vnitrodruhová kompetice skrz hustotu také natalitu 

druhů (Begon et al., 1997). V tomto případě s rostoucí hustotou klesá počet potomků na 

jednoho jedince. Při nízkém počtu jedinců je natalita na hustotě nezávislá, s přibývajícími 

jedinci však natalita klesá (Arcese & Smith, 1988; Uvarov et al., 2019), a to i do bodu, kdy 

může znamenat razantní pokles v počtu narozených mláďat (Arcese & Smith, 1988). Vlivem 

jak na mortalitu, tak i na natalitu vnitrodruhová kompetice prakticky reguluje velikost populací 

daných druhů. Při nízkých hustotách je natalita vyšší, než mortalita a velikost populace tedy 

stoupá. S rostoucí hustotou však začíná růst i mortalita, která může klesající natalitu převýšit, 

a početnost populace tedy začne klesat. Z toho vyplývá, že by měl existovat bod, neboli 

hustota populace, kdy se míra natality a mortality rovná, stejný počet jedinců se rodí a umírá, 

a populace má tedy stálý počet jedinců. Taková hustota se nazývá nosná kapacita prostředí a 

ostatní hustoty populace k ní časem směřují (Begon et al., 1997). Její název je odvozen od 

velikosti populace, kterou jsou zdroje v daném prostředí schopny udržet, aniž by došlo 

k jejímu poklesu či růstu. Jelikož je však vnitrodruhová kompetice pouze jedním z mnoha 

mechanismů (další jsou např. predace, množství dostupné potravy či kompetice mezidruhová), 

který stav populace ovlivňuje, nosná kapacita prostředí je v praxi spíše než daný počet jedinců, 

tak jakýsi interval, kolem kterého hustota dané populace fluktuje. 

Je dobré poznamenat, že hustota, ač se týká celé populace, nemusí mít nutně vliv na 

všechny jedince, a když působí, tak to není její přímý vliv, ale vliv a „útisk“ pouze nejbližších 

sousedů, se kterými daný jedinec přímo interaguje (Begon et al., 1997). Ty části koruny břízy 

Betula pendula, které interferují s větvemi jiných stromů mají kratší větve a vyšší mortalitu 

pupenů, ale ty části koruny které nekompetují, mají vyšší počet pupenů i delší větve. Ačkoliv 
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je tedy hustota populace konstantně vysoká, neovlivňuje moduly jednoho organismu stejnou 

měrou (Jones & Harper, 1987a, b). 

Krom toho, že vnitrodruhová kompetice ovlivňuje početnost populací daných druhů, 

má vliv také na stav samotných jedinců. Jedním z často ovlivňovaných faktorů je růstová 

rychlost (Begon et al., 1997; Keddy, 2001), která může být při velké populační hustotě značně 

zpomalena (Branch, 1975a; Dash & Hota, 1980; Amundsen et al., 2007; Yang et al., 2019). 

K tomuto však nemusí docházet vždy, u pošvatek Megarcys signata a Kogotus modestus 

(Plecoptera: Perlodidae) větší počet larev sice může znamenat větší rozpětí jejich velikostí, 

nicméně jejich průměrná růstová rychlost se signifikantně nezmění (Peckarsky & Cowan, 

1990). 

Společně s růstem ovlivňuje hustota populace také průměrnou velikost jedinců. 

Obecně pak většinou platí, že s vyšší hustotou se zmenšuje průměrná (často i maximální) 

velikost těla jedinců (Skogland, 1983; Uvarov et al., 2019). U přílipek Patella cochlear se 

ukázalo, že s rostoucí hustotou jedinců postupně roste i celková biomasa, nicméně od určitého 

bodu (okolo 450 ks/m2) se biomasa ustálí (okolo 125 gm/m2), a to i přes stále rostoucí počet 

jedinců, jejichž velikost se tudíž začne zmenšovat (Branch, 1975a). Při nízkých hustotách 

sivenů Salvelinus alpinus se jejich váha během jednoho roku téměř zdvojnásobí, během 

vysokých hustot je však jejich váhový přírůstek během roku pouhých 15 % (Amundsen et al., 

2007). Vliv kompetice se tak opět liší napříč druhy. 

Vlivem na rychlost růstu a velikost jedinců působí vnitrodruhová kompetice přirozeně 

také na plodnost ovlivněných jedinců a tudíž úzce souvisí s produkcí gonád (Begon et al., 

1997). U přílipek nemá nízká hustota populace na velikost gonád žádný vliv. Od hustoty okolo 

430 ks/m2 se však začne celková produkce gonád zmenšovat, což je nejspíš způsobeno 

velikostí těl jedinců, která se okolo podobné hustoty také zmenšují (Branch, 1975a). 

Kompetice mezi larvami hálkující vrtule Eurosta solidaginis (Diptera: Tephritidae), může mít 

negativní dopad na plodnost dospělých samic. Dospělci tohoto druhu nepřijímají potravu, a 

jsou tedy závislí na úspěchu svého larválního stádia. Pokud se tedy slabší larva vyvine v menší 

samičku, mohlo by to znamenat méně nakladených vajíček (Hess et al., 1996). Tento dopad 

můžeme pozorovat u pošvatek (Plecoptera: Perlodidae), jejichž velké samičky také kladou 

více vajíček, než ty malé a jejich příspěvek do další generace je tudíž větší (Peckarsky & 

Cowan, 1990). Negativní vliv vysoké hustoty na plodnost se ukazuje i u žížal (Lumbricidae), 

kde větší počet jedinců znamená menší velikost i počet kokonů. (Uvarov et al., 2019). 

Kompetice se však opět neprojevuje stejně napříč druhy. U obalečů Lobesia botrana 
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(Lepidoptera: Tortricidae) s rostoucí hustotou sice rostle i mortalita larev, nicméně plodnost 

přeživších jedinců zůstává napříč různými denzitami vcelku neměnná (Thiéry et al., 2014). 

 

1.1.4. Mechanismy redukce vnitrodruhové kompetice 

Různé druhy se vyhýbají vzájemné kompetici především díky rozrůznění svých nik (Maire et 

al., 2012), kdy se sobě navzájem vyhýbají v prostoru (Opatovsky et al., 2016; Droge et al., 

2017), čase (Adams & Thibault, 2006; de Camargo et al., 2016) či různými potravními 

preferencemi (Van Veen et al., 2008; Hrcek et al., 2013). Jedinci v rámci jednoho druhu jsou 

si však mnohem více podobní. Jejich niky a požadavky na prostředí jsou téměř shodné, čímž 

se možnosti jak se vyhnout konspecifickým konkurentům značně komplikují. Druhy si proto 

osvojili různé mechanismy, jak vnitrodruhovou kompetici redukovat nebo se jí vyhnout. 

Jedna z možností, jak redukovat vnitrodruhovou kompetici, je přizpůsobení se novému 

zdroji potravy. Eurosta solidaginis je druh hálkující vrtule (Tephritidae), jejíž hostitelskou 

rostlinou je druh Solidago altissima (Asteracea), dochází však i k využití druhu Solidago 

gigantea. (Waring et al., 1990; Abrahamson et al., 1993). Jedinci využívající druh altissima, 

a jedinci využívající druh gigantea, se geneticky rozcházejí (Waring et al., 1990), přičemž 

využití druhu altissima je ancestrální a populace využívající druh gigantea jsou z něj odvozené 

(Brown et al., 1996). Samice E. solidaginis kladou vajíčka méně do již napadených pupenů, 

což je pravděpodobně důvod, proč při vysokých densitách byly nuceny klást do druhu S. 

gigantea, aby se tak vyhnuly silné kompetici mezi larvami (Hess et al., 1996). Autoři také 

tvrdí, že lze předpokládat, že nový hostitelský druh mohl být pro larvy letální, jak se však 

ukázalo, pokud jsou původní a nový hostitelský druh blízce příbuzné, mohli být larvy schopny 

se vyvinout až do dospělosti. Tento přesun na nového hostitele byl přesto riskantní, pokud 

však byla kompetice a mortalita na původním hostiteli příliš vysoká, mohlo se jedincům 

vyplatit využít nového druhu, a tím rozšířit potravní možnosti (Abrahamson et al., 1993; Hess 

et al., 1996). Vnitrodruhová kompetice tak byla pravděpodobně jedním z hlavních faktorů 

přechodu na nového hostitele (Hess et al., 1996). 

Výběru potravy, jako mechanismu redukce intraspecifické kompetice využívá také 

motýl Acrobasis vaccinii (Lepidoptera: Pyralidae). Larvy tohoto motýla se živí na plodech 

rostliny Vaccinium oxycoccos (Ericaceae). Tato rostlina mění barvu svých nezralých plodů po 

tom, co jsou napadeny larvami, ze zelené na červenou, a to díky zvýšení koncentrace 

antokyanů v plodech (Marchand & McNeil, 2004). Tato reakce nejspíš funguje jako chemický 

(Harborne, 1991) či vizuální (Prokopy & Owens, 1983) odpuzovač některých herbivorů, 
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nicméně na larvy A. vaccinii zjevně nemá výraznější efekt. Larvy si však přesto vybírají 

mnohem častěji plody zelené, než červené. Zdá se tedy, že larvy A. vacinii využívají 

obranných mechanismů rostliny, aby dle barvy plodů rozpoznaly, které jsou již obsazené, a 

tak se vyhnuly vnitrodruhové interferenci (larvy tohoto druhu na sebe reagují agresivně) i 

exploataci (Marchand & McNeil, 2004). 

Přílipky využívají několik odlišných způsobů souvisejících s výběrem potravy k 

redukci vnitrodruhové kompetice U druhu Patella compressa (Patellidae) dochází 

k odlišnému rozmístění juvenilů a dospělců na živných chaluhách (Branch, 1975b). 

Juvenilové druhu P. miniata se dospělcům pro změnu vyhýbají tak, že jsou silně geopositivní, 

a většinu času tráví pod kameny, na rozdíl od dospělých jedinců, kteří žijí téměř výhradně na 

kamenech. Krom toho se také juvenilové a dospělci liší ve složení potravy, kdy se dospělci 

živí výhradně řasami rodu Lithothamnion (Hapalidiaceae) (Branch, 1971), kdežto juvenilové, 

ačkoli stále preferují Lithothamnion, jsou schopni se živit i jinými řasami či mechovci 

(Bryozoa) (Branch, 1975b). 

Další možností jak se vyhnout vnitrodruhové kompetici, je pomocí chemické 

signalizace, nejčastěji feromonů. Tento způsob velice často využívají vrtule (Tephritidae), 

například druh Rhagoletis pomonella. Samičky toho druhu ihned po nakladení do plodu 

hostitelské rostliny (především čeleď Rosaceae) vypouští ze svého kladélka na povrch plodu 

feromon, který odrazuje další samičky od ovipozice (Prokopy, 1972). Zdá se, že dávka 

feromonu jedné samice označuje přibližně tolik masy plodu, která je potřeba pro vývin jedné 

larvy. Poukazuje na to fakt, že po nakladení do malých plodů (třešně), stačila dávka feromonu 

na odrazení samic po čtyři dny, kdežto při nakladení do plodů velkých (jablka), jedna dávka 

na odpuzení dalších samic nestačila (Prokopy, 1972). Podobným principem využívají 

feromony také například vrtule Anastrepha fraterculus (Prokopy et al., 1982), vrtule třešňová 

(Rhagoletis cerasi) (Katsoyannos, 1975) či minující vrtalka Agromyza frontella 

(Agromyzidae) (McNeil & Quiring, 1983). 

Lumčík Ephedrus cerasicola (Aphidiidae) je parazitoid mšic, který využívá dva 

způsoby detekce odpuzujícího feromonu k zjištění, zda je daná mšice již parazitována, a tedy 

i k snížení šance výskytu superparasitismu.  První je detekce krátkodobého vnějšího hormonu, 

a to pomocí receptorů na tykadlech. Druhý způsob využívá receptory na kladélku, pomocí 

kterých je samice schopna detekovat dlouhodobější interní feromon (Hofsvang & Hagvar, 

1986; Hofsvang, 1988). 
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Odpuzující feromon můžeme však pozorovat i u dravého hmyzu. Zlatoočka 

Chrysopa oculata (Chrysopidae) využívá tento feromon podobně jako vrtule, avšak s tím 

rozdílem, že feromon produkují až vylíhlé larvy, ne samičky po nakladení (Ruzicka, 1994). 

Míra sekrece feromonu klesá, s tím jak larva dospívá, nejspíše proto, že mladší larvy 

představují pro vajíčka a nově se vylíhlé larvy největší ohrožení, ať už z důvodu exploatace či 

kanibalismu (Canard & Duelli, 1984; Ruzicka, 1994). Larvální sekrece odpuzujícího 

feromonu je dále potvrzena i u slunéčka Adalia bipunctata (Coccinellidae), u kterého také 

zabraňuje kanibalismu na vajíčkách a vysoké densitě a kompetici mezi larvami (Hemptinne et 

al., 2001). 

„Značkující“ feromony lze použít i k rovnoměrnější distribuci dospělců. Využívá jich 

žlabatka Alloxysta victrix (Alloxystidae), hyperparazitoid primárních parasitů mšic. Ukázalo 

se, že jak samci, tak samice využívají feromon, který nejen láká samce, a tudíž usnadňuje 

hledání partnera, ale i odpuzuje samice tohoto druhu, čímž kontroluje jejich distribuci 

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

Vhodnější distribuce konspecifických jedinců lze dosáhnout také pomocí migrace. 

Nemíníme však obligátní migrace jako součásti životních cyklů, jak je známo např. u vodních 

živočichů (Aarestrup et al., 2009; Silva et al., 2012) ani velké migrace živočichů za potravou 

související se změnou roční doby (Dingle & Drake, 2007), nýbrž periodické stěhování jedinců 

či skupin jedinců, u kterých bylo vypozorováno migrační chování jako prostředek snížení 

vnitrodruhové kompetice (Dingle & Drake, 2007). 

Blešivec Gammarus pulex za účelem redukce kompetice využívá vertikální migrace v 

prostoru. Pokus na vliv vnitrodruhové kompetice a teploty na migraci blešivců z hladiny do 

hyporheické zóny (oblast pod povrchem říčního dna) ukázal, že dostatečné zvýšení počtu 

jedinců vede ke zvýšení procent individuí migrujících do hyporheické zóny (Vander Vorste, 

2017), což souhlasí s chováním blešivce Gammarus pseudolimnaeus (Williams & Moore, 

1985). 

Migrační chování je poměrně hojné u jihoafrických přílipek (např. Patella granularis). 

Menší juvenilní jedinci zůstávají nízko na pobřeží v blízkosti vody, kdežto větší jedinci během 

zimy migrují do vyšších poloh a zpět se vracejí pouze občasně, a to na krátkou dobu během 

léta. Přední výhodou této migrace je rozšíření areálu, na kterém se daný druh rozprostírá, čímž 

dochází k rozšíření nabídky potravy, a tím pádem redukci exploatace zdrojů. Výsledkem je 

tak zonace populace, kdy se menší jedinci nachází na nižší částech pobřeží, a větší na vyšších 

(Branch, 1975b), což lze pozorovat i u přílipek z jiných taxonů a oblastí (Breen, 1972). 
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U přílipek se krom migrace vyvinuly i jiné mechanismy jak se vyhnout konspecifickým 

konkurentům. Juvenilové druhů Patella cochlear a Patella argenvillei se při vysokých 

densitách vyhýbají dospělým jedincům tak, že se pohybují a krmí řasami rostoucími na ulitách 

dospělých jedinců (Branch, 1971; Branch, 1975b). Tímto způsobem neriskují poškození od 

krmících se dospělců, a ani jim nespotřebovávají potravu, čímž se kompetici mezi juvenily a 

dospělci výrazně redukuje. Následně, po zhruba dvou letech, juvenilové slézají z dospělců a 

živí se volně na skalách (Branch, 1975b). 

V neposlední řadě lze redukce vnitrodruhové kompetice dosáhnout díky alternativním 

behaviorálním strategiím. Ty často souvisí s rozmnožováním a zamezují především přímému 

střetu mezi samci. Samci mořského stejnonožce Paracerceis sculpta (Sphaeromatidae) se 

vyskytují ve třech různých formách souvisejících s pářením. Velcí a dominantní samci si 

samice monopolizují ve svém teritoriu, střední samci vzhledem připomínají samice, mezi 

kterými se schovávají, a malí samci žijí skrytě v teritoriích dominantních samců a se samicemi 

se rozmnožují potají. Tento případ je variace Sneak-Guard modelu (Parker, 1990) a ukázalo 

se, že všechny tři samčí formy mají přibližně stejný pařící úspěch (Shuster & Wade, 1991). 

Podobný případ byl také potvrzen u sladkovodní ryby Xiphophorus nigrensis (Poeciilidae) 

(Ryan et al., 1992) a u orangutanů sumaterských Pongo abelii (Utami et al., 2002). 

U hmyzu najdeme Sneak-Guard koncept například u koprofágních brouků. Tunelující 

koprofágní brouci si staví svá hnízda v zemi pod potravním zdrojem. U těchto brouků také 

najdeme dva typy samců. Dominantní samci mají plně vyvinuté rohy a své samičky si 

namlouvají a pomáhají jim při stavbě hnízd, které následně brání před kleptoparazity a 

samozřejmě před jinými samci (Cook, 1990; Emlen, 1997). Submisivní samci na druhou 

stranu mají rohy zakrnělé a plíží se nebo se prokopávají kolem dominantních samců do hnízd, 

kde samičku oplodní (Cook, 1990; Emlen, 1997; Simmons et al., 2007). 

Behaviorální změny však nemusí souviset pouze s rozmnožovacími taktikami samců. 

U afrického koprofágního Scarabaeus catenatus (Scarabaeidae: Scarabaeinae) využívají obě 

pohlaví dvě různé taktiky relokace potravy – válení a již zmíněné tunelování, přičemž 

koprofágní brouci typicky využívají pouze jednu taktiku. Výběr relokační strategie u tohoto 

druhu nezávisí na tělesné velikosti, nýbrž na typu hnízda které staví. Při stavbě krmného 

hnízda (pro vlastní spotřebu dospělců) dochází především k využití válení a při stavbě hnízda 

plodového (pro odchov potomků) k využití tunelování (Sato, 1998). 
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Na základě těchto informací jsem se rozhodl věnovat problematice vnitrodruhové 

kompetice koprofágních brouků větší pozornost, a to se zaměřením na druh Heliocopris 

japetus (Scarabaeidae: Scarabaeinae), u kterého bylo taktéž pozorováno využití dvou různých 

relokačních strategií. 

 

1.2. Biologie koprofágních brouků 

V současné době zahrnuje pojem koprofágní brouci tři taxony ze skupiny Scarabaeoidea. Patří 

mezi ně dvě podčeledi z čeledi Scarabaeidae, a to podčeledi Scarabaeinae a Aphodiinae, a dále 

pak také čeleď Geotrupidae (Zunino, 1984; Hanski & Cambefort, 1991; Finn & Gittings, 

2003). 

Primární zdrojem potravy (a odkud také pochází jejich český název) koprofágních 

brouků je savčí trus, a to především trus velkých býložravců (Halffter & Matthews, 1966; 

Davis et al., 2002). Ten, společně například s mršinami či houbami, patří mezi tzv. efemerní 

habitaty, které se vyznačují tím, že v krajině vznikají náhodně a bodově, a obsahují velké 

množství živin, nicméně jsou poměrně časově omezené. Vysoká energetická hodnota a časové 

omezení jsou hlavními důvody silné kompetice o efemerní zdroje (Hanski & Cambefort 1991; 

Finn, 2001). 

Efemerní habitaty jsou svými vlastnostmi velice podobné také rostlinnému humusu, 

který byl hlavním zdrojem obživy původních koprofágních brouků. Nedostatkový humus byl 

poté nahrazován kompetičně volným a bohatým zdrojem živin – savčím herbivorním trusem 

(Hanski & Cambefort, 1991). Tomuto komenzálismu a následné radiaci koprofágních brouků 

tak výrazně pomohlo šíření velkých savčích herbivorů (Scholtz et al., 2009). 

Společně s koprofágními brouky žijí v efemerních habitatech také zástupci nepatřící mezi 

koprofágní brouky. Jsou jimi například zástupci dravých čeledí Histeridae a Staphylinidae 

(Hanski & Koskela, 1977), či některé druhy čeledi Hydrophilidae. Dospělí jedinci z čeledi 

Hydrophilidae se sice živí koprofágně, nicméně jejich larvy jsou dravé (Holter, 2004). 
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1.2.1. Proč se koprofágními brouky zabývat? 

Z organismů obývající efemerní habitaty jsou koprofágní brouci ekologicky nejzajímavější a 

nejvýznamnější skupinou. Relokací a konzumací fekálního materiálu mají ze všech 

koprofilních orgnismů největší podíl na dekompozici trusu, a tím na strukturu půdy a recyklaci 

živin (Holter, 1979; Nichols et al., 2008). Navíc svou disturbanční činností navíc pomáhají 

usnadnit rozklad hmoty také dalším rozkladačům, především žížalám (Lumbricina) (Holter, 

1979). 

Dekompozice trusu a role v efemerních habitatech je u koprofágních brouků natolik 

dominantní, že silně potlačuje zbylý koprofágní hmyz. Z toho důvodu jsou nejvíce kompetičně 

omezováni jinými koprofágními brouky (Hanski & Cambefort, 1991). Dominance 

koprofágních brouků je v subtropech a tropech nejsilnější především během období dešťů, kdy 

je jejich aktivita ještě vyšší.  

Krom role dekompozitorů dále koprofágní brouci zastávají také funkci kontroly 

populací jiného koprofágního hmyzu. K tomu dochází přímým poškozením například muších 

vajíček nebo rychlým odstraněním fekální hmoty, což znemožňuje například larvám much 

dokončit svůj vývoj (Doube et al., 1988; Bishop et al., 2005), toho bylo využito mimo jiné 

v Austrálii, kde po introdukci velkých herbivorů došlo k přemnožení much, které byly 

následně kontrolovány nově vysazenými koprofágními brouky (Bornemissza, 1979). U 

některých koprofágních brouků, především rodu Onthophagus, byla také pozorována role 

opylovatelů rostlin z čeledí Araceae (Gibernau et al., 2004). 

 

1.2.2. Adaptace spojené s koprofagií 

K tomu aby byli koprofágní brouci schopni čelit silné kompetici o efemerní zdroje, se 

během jejich evoluce objevilo několik významných adaptací (Hanski & Cambefort, 1991). 

Jednou z nich je filtrační ústní ústrojí dospělých jedinců. To je tvořeno laloky na speciálně 

tvarovaných mandibulách a také chloupky, kterými je ústní ústrojí pokryto (Miller, 1961). 

Tento aparát pomáhá dospělcům z trusu filtrovat drobné a dobře stravitelné částice (například 

buňky střevního epitelu a bakterie) a vyhýbat se velkým částicím celulózy, přičemž velikost 

požíraných částic se zvětšuje s hmotností brouka (Holter & Scholtz, 2005; Holter & Scholtz, 

2007). Larvy koprofágních brouků mají klasické kousací ústní ústrojí, a díky svým 

symbiontům jsou schopny požírat a trávit celulózní částice (Holter & Scholtz, 2007). 

Jelikož jsou koprofágní brouci silně vázáni na savčí herbivory, byli někteří zástupci 

nuceni změnit svou způsob obživy v oblastech, odkud tito velcí producenti trusu vymizeli, 

velice často v neotropech (Halffter, 1991). Přechod na jiný efemerní habitat se zdá být logický, 
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u rodu Coptorhina dochází k využití hub (Frolov et al., 2008), u jiných zase k nekrofagii, a to 

jak obratlovců (např. rody Canthon, Coprophaneus, Deltochilum), tak bezobratlých (některé 

druhy rodu Onthophagus) (Halffter & Matthews, 1966; Tshikae et al., 2013). 

Další, pravděpodobně ještě důležitější, adaptací koprofágních brouků je relokace 

fekálního materiálu z potravního zdroje, a s ní spojená konstrukce podzemních hnízd (Halffter 

& Edmonds, 1982). Tato adaptace chrání potomstvo před predátory a silně redukuje mezi- i 

vnitrodruhovou kompetici larev, přičemž v hnízdech často dochází i k rodičovské péči o 

potomky (Klemperer & Boulton, 1976; Sanchez, 2008). Dospělci konstruují na konci svých 

podzemních tunelů pro své potomstvo hnízda s masou fekální hmoty (brood mass), která je u 

mnoha druhů ještě vytvarována do tzv. plodové koule (brood ball). V těchto plodových 

útvarech (souhrnný název pro plodové masy i koule) se larvy pohybují ve speciálních 

komůrkách (Halffter & Matthews, 1966; Halffter & Edmonds, 1982). Larvám brouků 

z podčeledi Scarabaeinae navíc při pohybu v komůrkách pomáhá dorzální hrbol (Halffter & 

Matthews, 1966). 

 

1.2.3. Ekologické gildy 

Na základě typu relokace materiálu z potravního zdroje, a od ní se odvíjející kompetiční 

hierarchie rozdělujeme koprofágní brouky do čtyř gild, přičemž zástupci jednotlivých gild 

zpracovávají fekální materiál totožným způsobem (Doube, 1991) (Obr. 1). 

První gildou jsou váleči (ang. „rollers“), kteří z části potravního zdroje vytvoří objekt 

přibližně sférického tvaru, který odválí do určité vzdálenosti od zdroje, a následně ho 

zahrabou. „Klasičtí“ váleči se pohybují po přední holeních, přičemž kouli trusu válí zadními 

končetinami směrem dozadu a směr určují díky polarizovaného světla (Sato, 1998; Federico 

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

Dále u válečů najdeme také tzv. přenášení, kdy jedinci přenášejí materiál pomocí 

předních holení, a také postrkování, což je poměrně vzácný typ relokace, kdy jedinec tlačí trus 

před sebou pomocí clypeu (Halffter & Matthews, 1966; Federico & Philips, 2005). 

Příslušníci druhé gildy se nazývají štolaři (ang. „tunnelers“). Tito brouci si vyhrabávají 

tunely (a staví svá hnízda) vertikálně přímo pod potravním zdrojem. Můžeme je rozdělit na 

pomalu a rychle zahrabávající. Pomalu zahrabávající štolaři si nejdříve vyhloubí svůj tunel, a 

do něj si opakovaně přemisťují fekální materiál ze zdroje. Rychle zahrabávající štolaři si 

nejdříve nahromadí potřebné množství trusu, a poté si vyhrabou chodbu, do které již 

připravený materiál rychle zatáhnou (Doube, 1991; Hanski & Cambefort, 1991; Vitner, 1998). 
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Třetí gildu tvoří obývači (ang. „dwellers“), což jsou brouci, kteří trus nerelokují, a 

jejich larvy tudíž žijí přímo v potravním zdroji. Obývače lze rozdělit na hnízdní, kteří si staví 

hnízda přímo v mase potravního zdroje (Vitner, 1998; Huerta et al., 2005), a nehnízdní, kteří 

hnízda nestaví, ale kladou přímo do potravního zdroje, popřípadě do plodové masy vytvořené 

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

Poslední gildou jsou kleptoparazité, kteří vyhledávají trus již zpracovaný příslušníky 

válečů či štolařů. Kleptoparazité spotřebovávají zásoby svých hostitelů, nebo likvidují jejich 

vajíčka a nahrazují je vlastními. Kleptoparazitismus je však strategie využívaná pouze 

fakultativně, a to pouze některými příslušníky obývačů a štolařů. (Martin-Pierra & 

Lobo, 1993). 

 

1.2.4. Životní cyklus koprofágních brouků 

K zobecnění životního cyklu koprofágních brouků využijeme příklad na velkém štolaři 

Heliocopris japetus (Klemperer & Boulton, 1976): 

Na konstrukci podzemního hnízda má největší podíl samice. Samec pravděpodobně 

vypomáhá s vyhazováním písku ven z tunelu. Samice následně tahá fekální hmotu do 

vykopaného hnízda, kde z ní vytvoří plodovou masu, a z ní poté přibližně po dvou týdnech 

jednotlivé plodové koule. Během tohoto procesu většinou samec hnízdo opouští. Postupně do 

každé plodové koule naklade samice po jednou vajíčku. Po několika dnech se vylíhne larva 

prvního instaru, která se postupně prokusuje trusem plodové masy. Symbioti v trávicím traktu 

larvy obohacují štěpením celulózy její trus dusíkem, a larva tak nepožírá pouze trus plodového 

útvaru, ale i své vlastní fekálie (Hanski & Cambefort, 1991). U larev druhého a třetího instaru 

je plodová koule obalená vrstvou substrátu. Celý vývoj trvá přibližně osm měsíců, kdy nově 

vylíhlí dospělci postupně opouští své rodné hnízdo začátkem vlhkého období (Klemperer & 

Boulton, 1976). 

Vývoj larev koprofágních brouků je závislý na množství fekálního materiálu 

z plodových útvarů, nicméně probíhá velice rychle. Tyto dva faktory mají za následek nutnost 

mladých dospělců projít tzv. obdobím žíru („feeding stage“), kdy se dospělci vykrmují, aby 

jim dozrály svaly, smyslové orgány a především gonády, a oni se tak mohli úspěšně 

rozmnožovat (Halffter & Matthews, 1966). 
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1.2.5. Mezidruhová kompetice u koprofágních brouků 

Krátkodobý výskyt efemerních habitatů znamená silnou kompetici v boji o ně. Koprofágní 

hmyz, jehož dominantní složku tvoří koprofágní brouci, se v jednotlivých exkrementech 

vyskytuje v desítkách až tisících jedinců (Doube, 1986; Doube et al., 1991; Scholtz et al., 

2009). Mezidruhová kompetice hraje v tomto komplexu interakcí přirozeně důležitou roli a 

nyní se zaměříme na tu mezi koprofágními brouky, kterou ovlivňuje mnoho faktorů, například 

množství a stáří daného exkrementu, půdní typ a vegetace nebo také čas depozice exkrementu 

(Scholz et al., 2009). Druhy mají na základě těchto faktorů vytvořené preference pro určitý 

typ exkrementu, a dle těchto preferencí, způsobu zpracování fekální hmoty a především 

kompetiční schopnosti je lze rozdělit do sedmi funkčních skupin, v rámci kterých panuje 

kompetiční hierarchie (Doube, 1991; Scholtz et al., 2009). 

Funkční skupina I (velcí váleči) a III (rychle zahrabávající štolaři) jsou většinou velcí 

(existují však i výjimky) a poměrně agresivní brouci, kteří jsou schopni velice rychle ze zdroje 

odstranit větší množství fekální hmoty, což z nich obecně dělá nejdominantnější kompetitory. 

Za nimi v hierarchii najdeme skupinu II (malí váleči), která odstraňuje fekální materiál 

v malém množství, nicméně stále rychle. Následují skupiny IV (velcí pomalu zahrabávající 

štolaři) a V (malí pomalu zahrabávající štolaři), kteří trus zahrabávají i několik dní. Skupina 

V navíc trus zahrabává do nižších hloubek. Skupina VII (obývači) je celkově nejslabší, jelikož 

trus nerelokuje, a je tudíž odkázána na množství dostupného trusu. Kleptoparazité (skupina 

VI) využívají trus zpracovaný ostatními skupinami, a tudíž do hierarchie nezapadají (Obr. 1) 

(Doube, 1991). 

Dle toho rozdělení můžeme pak koprofágní brouky klasifikovat na kompetičně silnější 

– váleče a rychle zahrabávající štolaře a slabší – pomalu zahrabávající štolaře a obývače 

(Doube, 1991). Funkční rozdělení je vypracováno na základě tropického složení společenství 

koprofágních brouků, nicméně tato hierarchie je aplikovatelná i pro společenství v temperátu 

(Doube, 1991; Finn & Gittings, 2003). 
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Obr. 1: Schéma hnízdních strategií u jednotlivých funkčních skupin (převzato z: Sladecek, 2014). A = velcí 

váleči – schopni rychle odstranit velké množství trusu válením, B = malí váleči - schopni rychle odstranit malé 

množství trusu válením, C = rychle zahrabávající štolaři – schopni rychle odstranit velké množství trusu 

zahrabáváním, D = velcí pomalu zahrabávvající štolaři - pomalu zahrabávající větší množství trusu, E = malí 

pomalu zahrabávvající štolaři - pomalu zahrabávající menší množství trusu, F = kleptoparazité – využívají trus 

zpracovaný ostatními skupinami, nezapadají do hierarchie, G = obývači – trus nerelokují. 

 

Přední výhoda strategie válení spočívá v rychlosti, jakou jsou brouci schopni trus 

zpracovat, a ve vyhnutí se kompetici o prostor, jelikož si svou kouli trusu válí daleko od 

potravního zdroje. Za toto však platí tím, že k potravnímu zdroji mají jen dočasný přístup, a 

dospělci a jejich larvy jsou odkázáni jen na trus z vytvořené koule (Sato, 1998). O již 

vytvořené koule trusu se tak často svádí souboje, a to i mezi příslušníky různých druhů, 

přičemž energie spotřebována během soubojů je nejspíše vykompenzována krádeží již 

vytvořené (popřípadě i odválené) koule (Heinrich & Bartholomew, 1979; Hanski & 

Cambefort, 1991). 
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Souboj o kouli trusu může probíhat i mezi několika druhy najednou, jak dokládá 

pozorování z Korsiky. Druh Scarabaeus typhon si vytvořil kouli trusu, kterou nejdříve úspěšně 

ubránil před S. sacer. Následoval souboj mezi majitelem a S. laticollis, během kterého se 

jedinec S. sacer vrátil, a o kouli bojovali všichni tři jedinci. Souboj skončil úspěšnou obranou 

druhu S. typhon (Hanski & Cambefort, 1991). 

Obecně platí, že větší druhy jsou kompetičně silnější než menší (Young, 1978). Váleči 

však kompetují nejčastěji s druhy přibližně podobné velikosti, jelikož mají podobné nároky na 

množství trusu. To potvrzuje výzkum na osmi nejdominantnějších válečích Západní Afriky, 

kdy na základě průměrné váhy bylo všech osm druhů rovnoměrně rozloženo mezi 8 až 1675 

mg (Cambefort, 1991). 

Zajímavý je případ válečů Kheper nigroaeneus a Scarabaeus galenus. Tyto druhy se 

živí převážně na peletovém trusu antilopy Aepyceros melampus a mají téměř shodné nároky 

na potravu, nicméně K. nigroaeneus je o něco větší druh a funguje jako klasický váleč. Menší 

S. galenus válí rychleji a postupně zahrabává jednotlivé pelety, přičemž je schopen do hnízda 

nashromáždit až desetinásobek trusu než K. negroaeneus klasickou metodou (Ybarrondo & 

Heinrich, 1996). 

Štolaři v exkrementech většinou dominují nejen svou biomasou, ale i počtem druhů. 

Ačkoliv mají všechny druhy základní požadavky na potravu a vhodnou půdu, v tropech mohou 

být rozdíly mezi největšími a nejmenšími druhy v několika velikostních řádech (Scholtz et al., 

2009). Od toho se odvíjí jejich rozmanitost při tvorbě hnízd, respektive jejich hloubce. Malé 

pomalu zahrabávající druhy si staví jednoduchá hnízda těsně pod povrchem, kdežto velcí 

brouci rodu Heliocopris mohou své komplexní hnízda konstruovat i ve hloubkách okolo 

jednoho metru (Klemperer & Boulton, 1976; Doube, 1991; Scholtz et al., 2009). Tato 

hloubková stratifikace silně redukuje kompetiční tlak o prostor na submisivní druhy ze strany 

těch dominantních. Menší druhy jsou také více schopny hrabat v hlíněných a tvrdších půdách, 

kdežto ty větší jsou na tvrdost půdy náchylné více a jsou fixovány především na půdy měkké, 

ve kterých se hrabe snadněji, což obecně platí i pro váleče (Doube, 1991). 

Rozdíly ve stavbě hnízd redukují u štolařů kompetici o prostor, nicméně kompetice o 

zdroj stále přetrvává. Úspěch druhů v uzurpování dostatečného množství fekálního materiálu 

je pak většinou založen na hierarchii funkčních skupin (Doube, 1991). Druhy Copris elphenor 

a Catharsius tricornutus patří mezi rychle zahrabávající štolaře (dominantní funkční skupina 

III) a Onitis alexis je velký pomalu zahrávající štolař (kompetičně lehce slabší skupina IV). 

Ukázalo se, že množství zpracovaného trusu brouky ze skupiny III nebylo přítomností O. 

alexis příliš ovlivněno, kdežto při přítomnosti dvou a více párů ze skupiny III bylo množství 
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trusu zahrabaného druhem O. alexis značně sníženo (Doube et al., 1988; Giller & Doube, 

1989). 

Vzhledem ke kompetičně slabšímu postavení v rámci koprofágních brouků jsou 

obývači silně ovlivňováni silnějšími funkčními skupinami a množstvím dostupného materiálu 

(Scholz et al., 2009). Tomu se přizpůsobili především tím, že kolonizují trus, který je pro zbylé 

koprofágní brouky nevhodný (většinou starý a suchý) nebo se rozmnožují v době, kdy zbylí 

brouci nejsou aktivní. Dva druhy afrických obývačů Oniticellus planatus a O. formosus jsou 

aktivní po celý rok, nicméně během vlhkého období, kdy je velká aktivita štolařů, jsou jejich 

průměrné nejvyšší počty v exkrementech starých 3-7 dní. Naopak během suchých období jsou 

průměrné nejvyšší počty v exkrementech až 14 dní starých, což poukazuje na to, že obývači 

k rozmnožování hledají vhodná místa již zbavená kompetice ze strany dominantnějších 

funkčních skupin (Davis, 1989). Obývačům pomáhá také to, že trus nerelokují, a nejsou tudíž 

ovlivněni typem půdy, na kterém se exkrement nachází (Doube, 1991). 

 

1.2.6. Vnitrodruhová kompetice u koprofágních brouků 

O vnitrodruhové kompetici koprofágních brouků se toho, v porovnání s tou mezidruhovou, 

příliš mnoho neví. Je to zapříčiněno především tím, že se koprofágní brouci v exkrementech 

většinou shromažďují v mnohadruhových složeních čítajících až stovky (někdy i tisíce) 

jedinců, což výrazně komplikuje studie vlivu vnitrodruhové kompetice (Doube, 1986; Doube 

et al., 1991; Scholtz et al., 2009). 

Obecně lze říci, že je vnitrodruhová kompetice koprofágních brouků redukována 

stavbou hnízd (až na obývače, viz. dále v textu). Hnízda nejenže separují rodičovské páry a 

jejich potomky, úplně však eliminují kompetici larev cizích páru, jelikož jsou odkázány 

výhradně na zásoby (plodové útvary) shromážděné a vytvořené rodiči (Halffter & Matthews, 

1966; Klemperer & Boulton, 1976; Hanski & Cambefort, 1991; Sanchez, 2008). Kompetici 

larev žijících v jednom hnízdě navíc u mnoha druhů redukuje tvorba plodových koulí, jelikož 

samice klade do jedné koule vždy jen jedno vajíčko. Každá larva má tak svou část potravy již 

„přidělenou“. (Klemperer & Boulton, 1976; Sato, 1998). 

Nejvíce je vnitrodruhová kompetice prozkoumaná u válečů. Tato ekologická gilda je 

nejlépe pozorovatelná díky její horizontální relokaci trusu. U štolařů a obývačů se výzkum 

komplikuje jejich „skrytým“ pobytem pod potravním zdrojem, respektive přímo v něm 

(Hanski & Cambefort, 1991). Interferenční i exploatační vnitrodruhovou kompetici 

pozorujeme u druhů válečů různých velikostí, a to jak v lesích, tak v oblastech pokrytých 
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travinami, přičemž obecně platí, že větší jedinci jsou kompetičně silnější než menší (Young, 

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

U druhu Kheper laevistriatus (Scarabaeidae: Scarabaeinae) se přišlo na to, že boj o 

kouli trusu není ovlivněn pouze velikostí jedinců, ale také teplotou jejich thoraxu. Souboje o 

kouli přitom začínají ihned po příletu na zdroj, pravděpodobně k zužitkování tělesné teploty 

zvýšené letem. Zvyšující se tělesná teplota u toho druhu také pozitivně koreluje s rychlostí 

tvorby koule trusu, a teplota tak pomáhá nejen při interferenci, ale i při rychlejšímu zpracování 

zdroje (Heinrich & Bartholomew, 1979). 

Další zdokumentovaný případ vlivu vnitrodruhové kompetice je u druhu Neosisyphus 

spinipes (Scarabaeidae: Scarabaeinae). Tento, původně africký, váleč byl introdukován do 

Austrálie, kde se v exkrementech často vyskytuje jako téměř jediný druh, a to v počtech 

čítajících několik tisíc jedinců. V těchto případech pak dochází k tomu, že jeden exkrement 

neobsahuje dostatečné množství fekální hmoty pro všechny jedince, a ačkoliv je takový zdroj 

rozebrán do 24 hodin, jen malá část jedinců uspěje ve vytvoření a zahrabání koule trusu. 

(Doube et al., 1991). 

Váleči si svou potravu přemístí a staví svá různě v určité vzdálenosti od potravní 

zdroje, štolaři si však svá hnízda konstruují vertikálně pod zdrojem, při větších počtech se tak 

kompetici o prostor nevyhnou. Jak již bylo řečeno, různé druhy tuto kompetici redukují 

stavbou hnízd v různých hloubkách, konspecifičtí jedinci však mají nároky na hloubku 

v podstatě stejné, a u štolařů tak často dochází k soubojům o hnízda (Klemperer, 1984; Emlen, 

1997); Velcí samci si namlouvají samičky a brání je a jejich společné hnízdo před vetřelci – 

především jinými samci (Cook, 1990; Hanski & Cambefort, 1991; Emlen, 1997). Malí samci 

se zakrnělými rohy se tomuto přizpůsobili a interferencím se silnějšími jedinci se často 

vyhýbají, přičemž využívají „sneaking“, aby proplížili do hnízda, kde oplodní samičku (Cook, 

1990; Emlen, 1997; Simmons et al., 2007). 

Dále bylo u štolařů, na rozdíl od již zmíněného váleče N. spinipes, pozorováno, že 

překročení kritické hustoty jedinců na jeden exkrement má za následek snížení množství 

zpracovaného trusu, a tím pádem i produkce plodových útvarů (Hanski & Cambefort, 1991). 

Ta se u druhu Onthophagus binodis (Scarabaeidae: Scarabaeinae) zvyšuje s rostoucí densitou 

jedinců, a to až po množství 20-30 jedinců na litr fekální hmoty, kdy může docházet 

k vytvoření až 100 plodových koulí na jeden exkrement. Od tohoto bodu však produkce s 

rostoucí densitou klesá, a při počtech okolo 320 jedinců na litr dochází k vytvoření pouze 5 

plodových koulí (Ridsdill-Smith et al., 1982). 
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Vzhledem k malým vzrůstům a kompetičně nižsímu postavení v rámci koprofágních 

brouků jsou obývači ovlivňováni především mezidruhovou kompeticí (Scholz et al., 2009). 

Na jejich vnitrodruhovou kompetici nebyly vypracovány konkrétnější práce, nicméně lze 

předpokládat, že při vysokých densitách bude znatelný vliv vnitrodruhové kompetice o 

potravu i prostor, a to včetně larev, které žijí v potravním zdroji volně (Vitner, 1998; Owen et 

al., 2006). Někteří brouci rodu Aphodius a brouci rodu Oniticellus (Scarabaeidae: 

Scarabaeinae) se tomuto však vyhýbají díky konstrukci hnízd uvnitř potravního zdroje (Vitner, 

1998; Huerta et al., 2005). Poměrně zajímavý je poznatek, že u larev brouků rodu Aphodius 

dochází často ke kanibalismu (např. Holter, 1974), větší pozornost však této problematice 

věnována nebyla. 

 

1.3. Zaměření této práce – Heliocopris japetus 

Heliocopris japetus (Klug, 1855) (Scarabaeidae: Scarabaeinae) je nočním rychle 

zahrabávajícím štolařem Jižní Afriky. Délka těla tohoto brouka může dosahovat až 5.5 cm 

(Pokorny et al., 2009). Relokační strategie a velikost tohoto druhu z něj činí kompetitora, který 

ve svém společenství téměř nemá konkurenci. Díky pozorování Františka X. J. Sládečka, 

Tomáše Zítka a Adriana L. V. Davise (osobní konzultace) v Jižní Africe jsem se ale dozvěděl, 

že tento druh občasně využívá také relokační strategii válení. Na základě této informace jsem 

se rozhodl této problematice věnovat podrobněji, přičemž jako podklad mi sloužila práce na 

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

 

1.4. Cíle práce 

Cílem této práce bylo během tříměsíčního pozorování v Jihoafrické republice zjistit, proč by 

druh koprofágního brouka Heliocopris japetus poměrně drastickým způsobem měnil svou 

relokační strategii z tunelování na válení. Zajímalo mě jaké jsou příčiny tohoto chování, 

přičemž mé hlavní předpoklady byly, že se jedná o strategii, jak se vyhnout vnitrodruhové 

kompetici či popřípadě nevhodné půdě. V závislosti na problematice a mých hypotézách jsem 

si vytyčil tyto otázky: 

1) Co ovlivňuje výskyt válení u H.japetus? 

2) Jaký je vliv velikosti a pohlaví brouka na válení? 

3) Ovlivňuje přítomnost jedinců stejného pohlaví výskyt válení? 
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2. Metodika  

2.1. Lokalita 

 

Tuto studii jsem vypracoval na lokalitě s poměrně bohatým množstvím brouků 

Heliocopris japetus, a to na pastvině u města Modimolle v Jihoafrické republice (provincie 

Limpopo), přibližně 135 km severně od hlavního města Pretorie (24°40’18.27’’S, 28°29’E) 

(Obr. 2). Tato pastvina je soukromým majetkem místního farmáře a po domluvě s ním již 

nebylo nutné obstarávat žádná speciální povolení.  Pastvina má celkovou rozlohu 33,7 ha, 

písčité podloží a je pravidelně spásána stádem krav čítající asi 30 jedinců. Nadmořská výška 

této lokality činí 1155 m n. m., průměrná roční teplota je 18,4 °C a průměrné roční srážky se 

pohybují okolo 630 mm. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 2: Zaznačení experimentální pastviny na mapě Jihoafrické republiky (Google Maps, 2020). 
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2.2. Sběr dat 

Aktivitu brouků jsem na pastvině pozoroval v letních měsících po prvních silnějších deštích, 

konkrétně od 19. 12. roku 2018 do 19. 2. roku 2019, a to v nočních hodinách přibližně od 

19:00 do 02:00. Tuto dobu jsem zvolil především proto, že jsou tehdy brouci rodu Heliocopris 

nejaktivnější a je jich nejvíce k nalezení (Klemperer & Boulton, 1976). 

Zajímalo mě, zda daný jedinec druhu Heliocopris japetus válí nebo zahrabává, jakého 

je pohlaví a velikosti, a také zda se v daném exkrementu, který jedinec zpracovává, nacházejí 

další jedinci. Pokud tomu tak bylo, zaměřil jsem se opět na jejich pohlaví, velikost a relokační 

strategii. Další kritérium, které jsem sledoval byla tvrdost půdy pod daným exkrementem.  

Sběr spočíval v obchůzce pastvin a hledání trusu zpracovaného brouky Heliocopris 

japetus. Tímto druhem narušené exkrementy jsem rozeznal poměrně snadno, jelikož si tito 

brouci své chodby hloubí, vzhledem ke své velikosti, dosti rozměrné a vstup do nich je dobře 

zpozorovatelný. Pomáhá tomu také písek, který je broukem vykopáván na povrch u vchodu 

Klemperer & Boulton, 1976) (Obr. 3). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 3: Trus zpracovaný druhem Heliocopris japetus (ilustrační foto). 
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Jedno mé pozorování odpovídá jednomu exkrementu, ve kterém se nachází alespoň 

jeden jedinec druhu Heliocopris japetus, exkrementy ve kterých se tento brouk nevyskytoval 

jsem do mých dat nezapočítával. Sbíral, určil a zapsal jsem všechny jedince, kteří se u daného 

exkrementu nacházeli a podíleli se na jeho zpracování (Obr. 4). Nečinné jedince jsem nechával 

na pokoji dokud nebylo zcela jasné, že trus zahrabává na místě nebo válí, až poté jsem je určil. 

Brouky jsem sbíral ručně, častěji jsem však byl nucen je vykopat rýčem či lopatkou 

z chodeb v půdě pod potravním zdrojem nebo v místě, kde si zahrabali trus odválený. Po 

postupném určení a zapsání všech jedinců došlo k jejich vypuštění zpět do přírody (alespoň 

10 m od daného zdroje). Následně jsem provedl test tvrdosti půdy, který spočíval v zabodnutí 

kovového kolíku do půdy v místech trusu. Na základě subjektivní škály jsem následně určil a 

zaznamenal, zda se jedná o půdu tvrdou či měkkou. Nakonec jsem daný trus zlikvidoval a 

zahrabal společně s vykopanou zeminou. 

U válejících brouků jsem většinou neměl problém rozeznat, ze kterého exkrementu 

jeho odválený trus pochází, jelikož jsem je nejčastěji zastihl ještě poměrně blízko původnímu 

zdroji, nastaly však i situace, kdy jsem tímhle způsobem nebyl schopen jednoznačně určit 

původní zdroj, a proto jsem daného brouka přiřazoval k nejbližšímu exkrementu v jeho okolí. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 4: Šest jedinců brouka Heliocopris japetus zpracovávající jeden exkrement. 
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2.3. Určování jedinců 

U jednotlivých jedinců jsem určil pohlaví a zařadil je do jedné z velikostních tříd – malé, 

střední či velké (viz Obr. 5 a 6). Brouky jsem byl schopen do těchto tříd rozdělit na základě 

mnohých předchozích pozorování a určení pomyslné škály ještě předtím, než jsem samotnou 

studii začal vypracovávat. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 5: Ukázky velikostních tříd samic Heliocopris japetus. Zleva: malá, střední a velká třída. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

   Obr. 6: Ukázky velikostních tříd samců Heliocopris japetus. Zleva: malá, střední a velká třída. 
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Jedince jsem podle pohlaví determinoval především na základě klíče Pokorny et al., 

2009 a našich předchozích pozorování. Jako hlavní znak pro určení samců mi sloužily hluboké 

polokruhové výkroje na stranách jejich štítu (Obr. 7) a také lišty na jejich krovkách (Obr. 8). 

Ani jedna z těchto struktur se na tělech samic nenachází. Lišty na krovkách jsou těžce 

pozorovatelné, nebo se dokonce na malých jedincích nevyskytují, nicméně výkroje na štítu 

můžeme do určité míry pozorovat na tělech samců vždy. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

. 

 

  

Obr. 7: Výkroj na štítu samce H. japetus. Obr. 8: Krovková lišta na těle samce H. japetus. 
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2.4. Statistické zpracování 

 

1) Co ovlivňuje výskyt válení u H.japetus? 

Zde mě zajímalo, která z proměnných ovlivňuje u výskyt válení u H. japetus. Toho jsem 

docílil pomocí zobecněných lineárních modelů (Generalized Linear Models (GLM)) 

s binomickým rozdělením v programu R (R Core Team, 2020). Jedno pozorování představuje 

jeden exkrement a výskyt válení na tomto exkrementu (0/1) představuje vysvětlovanou 

proměnnou. Nejdříve jsem sestavil nulový model pro postupný výběr proměnných. Následně 

došlo k postupnému výběru proměnných a vytvoření finálního modelu na základě AIC 

(Akaike information criterion) statistiky. Vysvětlující proměnné pro výběr do finálního 

modelu byly: počet samců v exkrementu, počet samic v exkrementu, přítomnost páru (ano/ne), 

tvrdost půdy (normální/tvrdá) a měsíc pozorování (prosinec, leden, únor). Výsledný model 

jsem nakonec validoval v knihovně DHARMa (Hartig, 2020), abych předešel tzv. 

„overdispersion“. 

 

2) Jaký je vliv velikosti a pohlaví brouka na válení? 

Opět jsem využil GLM s binomickou distribucí a vytvořil jsem model pravděpodobnosti 

výskytu válení v závislosti na pohlaví a velikosti (malý/střední/velký) brouka. Model jsem 

opět otestoval knihovnou DHARMa (Hartig, 2020). 

 

3) Ovlivňuje přítomnost jedinců stejného pohlaví výskyt válení? 

Zde jsem chtěl přijít na to, co má největší vliv na výskyt válení u jednotlivých pohlaví. Opět 

jsem použil GLM s binomickou distribucí. Obě proměnné (pravděpodobnost výskytu válení u 

samců/válení u samic) jsem testoval zvlášť v samostatných testech. Následně jsem vytvořil 

dva výsledné modely, jeden, který testoval vliv počtu samců a samic v exkremntu na výskyt 

válení u samců a druhý, který testoval vliv přítomnosti samců a samic v exkrementu na výskyt 

válení u samic. Testy jsem nakonec opět validoval knihovnou DHARMa (Hartig, 2020). 
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3. Výsledky 

Během mého tříměsíčního pozorování jsem zaznamenal 663 pozorování (exkrementů), 

přičemž k válení došlo v 61 případech, ve zbylých (602) pozorováních došlo výhradně 

k zahrabávání. V přepočtu na brouky jsme celkově zaznamenali 824 jedinců. 

U druhu Heliocopris japetus probíhá strategie válení následovně: Po příchodu či příletu 

k exkrementu jedinec nejdříve pár minut exkrement zkoumá. Následně z exkrementu oddělí 

část o přibližné hmotnosti 150-200 g a zformuje ji do podoby elipsoidu. Takto zformovaný 

trus začne jedinec válet zadními končetinami směrem dozadu, přičemž se pohybuje po 

předních holeních (Obr. 9). Jedinec trus válí do vzdálenosti 3-10 m od původního potravního 

zdroje, kde následně začne vykopávat tunel, do kterého později odválený trus zatáhne. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 9: Středně velký samec druhu Heliocopris japetus právě válející kus trusu. 
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1) Co ovlivňuje výskyt válení u H. japetus? 

Dle postupného výběru je pravděpodobnost výskytu válení nejvíce ovlivněna počtem samic v 

exkrementu (Deviance = 86, 831; p < 1x10-6), poté počtem samců v exkrementu (Deviance = 

29,058; p < 1x10-6) a nakonec měsícem pozorování (Deviance = 6,403; p = 0,041). Počet samic 

(z = 8,313; p < 1x10 6) (Obr. 10A) i samců (z = 4,708; p < 1x10-5) (Obr. 10B) v exkrementu 

měl pozitivní vliv na výskyt válení. (Tab. 1). Nejvíce se válení objevilo v prosinci (30/61) 

(Obr. 10C), přičemž v únoru bylo signifikantně méně válení než v prosinci (z = -2,228; p = 

0,026). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 10: Vliv počtu samic a počtu samců v exkrementu na pravděpodobnost výskytu válení u brouka H. 

japetus a porovnání počtů válení v jednotlivých měsících. 

A) Vliv počtu samic H. japetus v exkrementu na výskyt válení. 

B) Vliv počtu samců H. japetus v exkrementu na výskyt válení. 

C) Porovnání počtů zaznamenaných válení v jednotlivých měsících. 
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Tab. 1: Výsledky finálních GLM, které testují jednotlivé proměnné ovlivňující výskyt válení u druhu H. japetus. 

Estimate  = sklon regresní přímky, Std. Error = střední chyba průměru, z = hodnota testového kritéria, p = 

signifikance. Otázka 1 = Co ovlivňuje výskyt válení u H. japetus?, Otázka 2 = Jaký je vliv velikosti a pohlaví 

brouka na válení?, Otázka 3 = Ovlivňuje přítomnost jedinců stejného pohlaví výskyt válení? Testováno zvlášť 

pro samce (Samci) a samice (Samice). Počet samců = vliv počtu samců H. japetus v exkrementu, Počet samic = 

vliv počtu samic H. japetus v exkrementu, Únor = rozdíl v pravděpodobnosti výskytu válení mezi únorem a 

prosincem, Leden = rozdíl v pravděpodobnosti výskytu válení mezi lednem a prosincem, Střední vel. = rozdíl 

v pravděpodobnosti výskytu válení mezi střední a velkou velikostní třídou u H. japetus, Malá vel. = rozdíl 

v pravděpodobnosti výskytu výskytu válení mezi malou a velkou velikostní třídou u H.japetus. 

 Estimate Std. Error z p 

Otázka 1     

Počet samic 2,047 0,246 8,313 < 1x10-6 

Počet samců 1,115 0,237 4,708 < 1x10-5 

Únor -1,347 0,605 -2,228 0,026 

Leden -0,526 0,337 -1,557 0,119 

Otázka 2     

Střední vel. 1,410 0,398 3,544 < 0,001 

Malá vel. 1,196 0,407 2,941 0,003 

Samci -1,161 0,289 -4,011 < 1x10-4 

Otázka 3 - 

Samci 
    

Počet samic 1,147 0,370 3,104 0,002 

Počet samců 2,002 0,382 5,238 < 1x10-6 

Otázka 3 - 

Samice 
    

Počet samic 2,209 0,271 8,165 < 1x10-6 

Počet samců 0,486 0,238 2,043 0,041 
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2) Jaký je vliv velikosti a pohlaví brouka na válení? 

Velikost (Deviance = 16,721; p < 0,001) i pohlaví (Deviance = 18,747; p < 1x10-4) brouka 

mají signifikantní vliv na pravděpodobnost válení. Malí (z = 2,941; p = 0,003) a střední (z = 

3,544; p < 0,001) jedinci válí častěji než velcí, přičemž střední jedinci valí vůbec nejčastěji 

(Obr. 11A). Samci válí méně než samice (z = -4,011; p < 1x10-4) (Obr. 11B). 

  

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 11: Vliv velikosti a pohlaví brouka H. japetus na pravděpodobnost výskytu válení. 

A) Velikost (velký/střední/malý) válejícího jedince. 

B) Pohlaví (samice/samec) válejícího jedince. 
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3) Ovlivňuje přítomnost jedinců stejného pohlaví výskyt válení? 

Na výskyt válení u samců má vliv počet samců (Deviance = 31,423; p < 1x10-6) i samic 

(Deviance = 9,568; p = 0,002), přičemž vliv samců (z = 5,238; p < 1x10-6) na válení je větší 

než vliv samic (z = 3,104; p = 0,002) (Obr. 12A, B). 

Počet samců na samičí válení neměl signifikantní vliv (Deviance = 3,762; p = 0,052) (Obr. 

12C), byl však prokázán vliv počtu dalších samic (Deviance = 87,124; p < 1x10-6) (Obr. 12D), 

tudíž čím více samic v exkrementu, tím větší je pravděpodobnost výskytu samičího válení (z 

= 8,165; p 1x10-6). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 12: Vliv přítomnosti samců a samic na výskyt válení u jednotlivých pohlaví. 

A) Vliv počtu samců na výskyt válení u samce. 

B) Vliv počtu samic na výskyt válení u samce. 

C) Vliv počtu samců na výskyt válení u samice. 

D) Vliv počtu samic na výskyt válení u samice. 
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4. Diskuze 

Z celkového počtu 663 pozorování jsem zaznamenal výskyt válení pouze u 61 z nich, což 

naznačuje, že obecně je využití strategie válení u druhu Heliocopris japetus pouze ojediněle 

se vyskytující jev. 

 Technika válení se u druhu Heliocopris japetus zdá být téměř totožná s klasickými 

váleči jako jsou je například rody Scarabaeus a Kheper (např. Heinrich & Bartholomew, 1979; 

Ybarrondo & Heinrich, 1996; Sato, 1998). Brouk se pohybuje po předních holeních, zatímco 

trus válí dozadu končetinami zadními. To zda H. japetus využívá k orientaci při pohybu vzad 

hvězdy Mléčné dráhy, jak je tomu u nočních válečů (Dacke et al., 2013), nebylo dosud 

testováno. Já se však domnívám, že by tomu tak být mohlo, jelikož válející jedinci H. japetus 

se nezdáli od potravní zdroje k místu zahrabání pohybovat po příliš složitých či chaotických 

trasách.  Rozdíl mezi pravými váleči a H. japetus je však ve formě a množství váleného trusu. 

U pravých válečů má trus sféroidní formu, kdežto u druhu H. japetus má válený trus formu 

elipsoidu. V poměru k velikosti těla se zdá, že H. japetus také není schopen odválet takové 

množství fekální hmoty jako praví váleči (Sato & Imamori, 1987). Tyto rozdíly si vysvětluji 

především tím, že H. japetus je primárně štolař, který využívá válení pouze minoritně, a tudíž 

nemá vyvinuté morfologické adaptace související s válením, jako jsou například prodloužené 

zadní holeně (Hanski & Cambefort, 1991). 

1) Co ovlivňuje výskyt válení u H.japetus? 

Výsledky experimentu prokázaly pozitivní vliv počtu jedinců H. japetus v exkrementu na 

výskyt válení u tohoto druhu. To souhlasilo s mým předpokladem, že změna relokační 

strategie bude silně záviset na množství konspecifických jedinců v daném potravním zdroji. 

Tato domněnka byla založena především na tom, že u štolařů stejného druhu často dochází ke 

kompetici o hnízdo či prostor pro něj pod potravním zdrojem (Klemperer, 1984; Emlen, 1997). 

 Postupný výběr taktéž ukázal, že počet přítomných samic v exkrementu má větší vliv 

na výskyt válení než počet přítomných samců. Vliv počtu jedinců daných pohlaví na 

pravděpodobnost využití alternativní strategie nebyl, pokud vím, u jiných druhů studován, 

v případě druhu H. japetus je to nejspíše zapříčiněno tím, že samice využívají válení značně 

častěji než samci, přičemž na válení samic má vliv především přítomnost jiných samic. 
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 Vliv na výskyt válení byl prokázán také u měsíce, ve kterém byla daná pozorování 

zaznamenána. Nejvíce válení bylo pozorováno v prosinci a nejméně v únoru. Jedinci začali 

být zaznamenáváni v prosinci tudíž na začátku období dešťů, kdy se začínají objevovat čerství 

dospělí jedinci (Klemperer & Boulton, 1976). Čerství dospělci však před rozmnožováním 

musí projít obdobím žíru („feeding stage“), kdy se musí vykrmit, aby jim dozrály gonády 

(Halffter & Matthews, 1966). Klemperer & Boulton (1976) tvrdí, že vzhledem k tomu, že 

v březnu již čerstvé dospělce rodu Heliocopris nenalezli, lze předpokládat, že během celého 

roku dochází k produkci pouze jedné generace, přičemž doba od prosince do března slouží 

dospělcům k fázi žíru. Sato (1998) prokázal, že volba relokační strategie u druhu Scarabaeus 

catenatus závisí na typu hnízda, které jedinec konstruuje. Dospělci využívají válení především 

ke stavbě hnízda krmného (pro vlastní spotřebu dospělců) a ke stavbě hnízda plodového (pro 

odchov potomků) využívají tunelování. 

Na základě výzkumu druhu Scarabaeus catenatus a mých výsledků tudíž docházím 

k závěru, že druh Heliocopris japetus využívá strategii válení především k tvorbě krmných 

hnízd, a to především v období žíru, která pravděpodobně u většiny jedinců probíhá především 

v prosinci a lednu, tudíž v prvních měsících po vynoření čerstvých dospělců (Klemperer & 

Boulton, 1976). Tato volba strategií souhlasí s výsledky a tvrzeními Sata (1998), jelikož 

válením dochází k redukci interferenční kompetice o prostor při hnízdění, nicméně za cenu 

menšího množství fekálního materiálu. Tunelování na druhou stranu nabízí přístup k většímu 

množství potravy, nicméně za cenu silné interferenční kompetice o hnízdo. Jedinci H. japetus 

tak nejspíš využívají strategii válení především během období žíru proto, že v tuto dobu menší 

množství potravy pravděpodobně nepředstavuje tak velký problém jako při stavbě hnízda 

plodového. Toto tvrzení podporuje i fakt, že koprofágní brouci zpracovávají menší množství 

fekálního materiálu, když staví potravní hnízda pro svou spotřebu než kdy staví hnízda 

plodová (Sato & Imamori, 1987; Hanski & Cambefort, 1991), kdy se naopak vyplatí 

podstoupit silnou kompetici za cenu většího množství potravy pro potomstvo. Bylo však dobré 

tato tvrzení utvrdit, a to především jasným určením hnízda, které daný jedinec konstruuje. 

Na základě toho, že se rychle zahrabávající štolaři jako je i Heliocopris japetus zdržují 

především na písčitých půdách, ve kterých se snadněji hrabe (Doube, 1991), byla jedna z mých 

hypotéz, že H. japetus využívá strategii válení, aby přesunul fekální hmotu z tvrdé půdy pod 

potravním zdrojem na vhodnější lokaci. Vliv tvrdosti půdy na pravděpodobnost vzniku válení 

však potvrzen nebyl. Zdá se tedy, že H. japetus je schopen se prohrabat i tvrdou půdou a jeho 

preference pro půdu měkkou je především kvůli snížení námahy a spotřeby energie. 
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2) Jaký je vliv velikosti a pohlaví brouka na válení? 

Test prokázal pozitivní vliv velikosti jedinců na pravděpodobnost výskytu válení. U velkých 

jedinců dochází k využití válení podstatně méně než u jedinců středních a malých, a jejich 

relokační strategií je tak téměř výhradně tunelování. To se jeví logicky, jelikož velcí jedinci 

jsou v interferenční kompetici obecně více favorizováni než menší (Young, 1978, Peck & 

Forsyth, 1982; Cambefort, 1984; Tomkins et al., 1999). Přestože intenzita intrasexuálních 

soubojů nebyla u rodu Heliocopris dostatečně prozkoumána, lze předpokládat, že velcí 

dominantní samci mají mnohem větší šanci ubránit své hnízdo před vetřelci než jedinci menší. 

Zdá se tedy, že tomuto znevýhodnění se menší jedinci druhu H. japetus přizpůsobili 

alternativní strategií – válením. Ačkoliv se tyto výsledky liší od těch na druh Scarabaeus 

catenatus , kde vliv velikosti jedince na volbu relokační strategie potvrzen nebyl (Sato, 1998), 

shodují se však s alternativním chováním jiných štolařů, kdy slabší jedinci využívají taktik 

„sneakingu“, aby se vyhnuli interferenci s dominantními samci (Cook, 1990; Emlen, 1997; 

Simmons et al., 2007). V mém experimentu je pak častější výskyt válení u středních jedinců 

oproti těm malým pravděpodobně zapříčiněn tím, že ze zaznamenaných jedinců H. japetus 

tvořili středně velcí jedinci téměř polovinu, oproti ostatním dvěma velikostním kategoriím tak 

čítali mnohem více jedinců. 

 Vliv pohlaví jedince na výskyt válení byl u druhu H. japetus také potvrzen, což opět 

neodpovídá výsledkům na druh Scarabaeus catenatus, kde u obou pohlaví docházelo k využití 

válení v přibližně stejném poměru (Sato, 1998). U druhu H. japetus využívají samice válení 

mnohem častěji než samci. Domnívám se, že je to zapříčiněno především tím, že u samic je 

náročnost a energetická investice do vývinu gonád a následně i do rozmnožování často vyšší 

než u samců (Trivers, 1972; Norton & MacFarlane, 1995; Price, 1997). U druhu H. japetus je 

navíc samičí investice do rozmnožování oproti té samčí zvýšena rodičovskou péčí o vajíčka a 

larvy v hnízdě (Klemperer & Boulton, 1976. Samice tak mohou být hnány silnou potřebou za 

každou cenu sehnat alespoň nějaké množství potravy pro fázi žíru a nemohou si tak dovolit 

prohrát souboje o fekální materiál a prostor pod potravní zdrojem se silnějšími jedinci. 
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3) Ovlivňuje přítomnost jedinců stejného pohlaví výskyt válení? 

U samců i samic bylo potvrzeno, že na výskyt válení u jedince H. japetus má větší vliv 

přítomnost jedinců stejného pohlaví v exkrementu než pohlaví opačného. Tento výsledek se 

dal předpokládat především díky tomu, že setkání dvou brouků opačného pohlaví většinou 

vede k páření těchto jedinců. Setkání brouků stejného pohlaví na druhou stranu obvykle vede 

k intrasexuálním soubojům o prostor a potencionálního partnera (Klemperer, 1984; Cook, 

1990; Emlen, 1997). Vliv samic na válení samců si pak lze vysvětlit velikostními či 

kondičními rozdíly, jelikož obvykle velikost partnerů u koprofágních brouků pozitivně 

koreluje (Cambefort, 1984). Větší samice se tedy může odmítnou spářit s či dokonce tolerovat 

menšího samce, což je chování u koprofágních brouků se vyskytující (Matthews, 1963; Sato 

& Imamori, 1987). Menší samec tak může být přinucen přejít k válející strategii, toto 

vysvětlení by si však vyžadovalo názornější a důkladnější prověření. 

 

4) Závěr 

Výsledkem tříměsíčního pozorování bylo zjištění, že druh koprofágního brouka Heliocopris 

japetus ojediněle využívá, krom své preferované relokační strategie tunelování, také strategii 

válení. K této behaviorální změně dochází především u jedinců menšího vzrůstu, předně 

samic, a to v období žíru, kdy se čerství koprofágní brouci musí vykrmit, aby se jim dovyvinuli 

gonády. Tímto způsobem válející jedinci redukují interferenční vnitrodruhou kompetici pod 

potravním zdrojem, která na ně vyvstává ze strany silnějších jedinců, a jsou tak spíše schopni 

se řádně dovyvinout a rozmnožit. 

 V budoucnu bych chtěl dlouhodobějším pozorováním druhu Heliocopris japetus jasně 

určit typy hnízd, které staví válející a tunelující jedinci, a tím si potvrdil svá tvrzení. Tento 

výzkum by však nejspíše vyžadoval destruktivní výkopy hnízd. Dál bych se rád blíže zaměřil 

na interakce samců a samic, přičemž bych zvážil pracovat s rovným předem určeným počtem 

samců a samic, abych tak zamezil nevyrovnanosti pohlaví.  
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