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1. UVOD

1.1 Systematické zarazeni koprofagnich brouki

1.1.1 Kdo je a kdo neni dung beetle

Anglickym terminem dung beetles jsou nejcastéji oznaCovani zastupci tii podceledi
skupiny Scarabaeoidea: Scarabaeinae, Aphodinae a Geotrupinae (Halffter & Matthews 1966;
Hanski & Cambefort 1991; Finn & Gittings 2003). Zastupci téchto skupin jsou pievazné
koprofagni. Tyto skupiny dohromady obsahuji ptiblizn¢ 7000 popsanych druhi.

Nekteti autoti (Gittings & Giller 1998), pracujici zvlasté v Evropé, maji tendenci
oznacovat jako dung beetles i suchozemské vodomily pattici do skupiny Sphaeridinae. Jde
predev§im o rod Sphaeridium a Cercyon, protoze tito Se V potravnich zdrojich, zvlasté
v Evropé¢, Casto vyskytuji ve vysokych abundancich dohromady s pravymi koprofagnimi
brouky. Ostatni brouky obyvajici trus, tj. Staphylinidae, Histeridae a Carabidae (Hanski &
Koskela 1977), nikdo nepovazuje za dung beetles (Hanski & Cambefort 1991), jelikoz plni
funkci predatort a ne koprofagnich dekompozitort.

Autofi pracujici pfevazné v tropech naopak oznacuji za dung beetles pouze ptislusniky
podceledi Scarabacinae (Halffter & Matthews 1966), ktera je se svymi vice nez 5000 druhy
(Monaghan et al. 2007) a vice nez 200 rody (Halffter 1991) nejvice diversifikovanou
skupinou koprofagnich broukd. V této praci budu nadale za koprofagni brouky oznacovat

ptisluSniky podceledi Scarabaeinae, Aphodinae a Geotrupinae.
1.1.2 Fylogenetické vztahy mezi koprofagnimi brouky

Dle molekularni fylogeneze z netplnych dat (Villalba et al. 2002; Smith 2006)
vyplyva, ze Scarabaeinae a Aphodinae jsou monofyleticka sesterskd skupina a Geotrupinae
obsazeni V ¢eledi Geotrupidae jsou vzhledem k tomuto klastru na bazi Scarabaeiodea (Obr. 1).
Bazalni pozici Geotrupinae je mozné dokreslit i dle primitivnéjSich morfologickych znakt
spojenych s koprofagii u koprofagnich brouku, naptiklad na tstnim ustroji (Hata & Edmonds

1983), podrobnéji ve 4. kapitole této prace.



Aphodinae jsou na zakladé molekularni fylogeneze umisténi na bazi Scarabaeinae
(Villalba et al. 2002). Tento vztah potvrzuji primitivnéjs$i znaky spojené s koprofagii. Jedna se
jak o ustni Gstroji (Hata & Edmonds 1983), tak i o etologické znaky (Vitner 1998).
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Obr. 1 : Kladogram Scarabacoidea zalozeny na piedb&éznych molekularnich datech (Smith
2006). Sila vétvi znaci bootstrapovou podporu. Strom je sestaven na zdkladé parsimonie.

Ramecky znaci skupiny oznacované jako dung beetles.

1.1.3 Vnitini déleni skupin koprofagnich brouki

Vztahy v ramci vlastnich skupin jsou az na skupinu Scarabaeinae (Monaghan et al.
2007) neznamé. Fylogenezi Scarabaeinae je podrobné vénovana 5. kapitola této prace.
Zastupci skupin Geotrupinae a Aphodinae jsou vzhledem i ekologii relativné homogenni a
Vv ramci téchto skupin neni zavedena hlubsi systematickd klasifikace koprofagnich zastupct.

Prikladem ze skupiny Geotrupinae jsou rody: Geotrupes, Typhaeus, Thorectes aj.
(Hanski & Cambefort 1991; Gittings & Giller 1998; Verdu & Galante 2004). Ze skupiny
Aphodinae je koprofagni pfedevsim rod Aphodius (Hanski & Cambefort 1991; Finn & Gittings
2003), kdyz uvazujeme jednotny koncept tohoto rodu (Balthasar 1963).



Zastupci skupiny Scarabaeinae jsou vice diversifikovani vzhledové 1 ekologicky, proto
se tato skupina bézné déli tribu, které jsou ve vétsiné ptipadt ekologicky homogenni. V této
praci budu pouzivat dnes nejvice pouzivanou klasifikaci (Hanski & Cambefort 1991). Ackoliv
nékteré triby nejsou na zaklad¢é nejnovéjsi molekularni fylogeneze monofyletické (Monaghan
et al. 2007), nebyla dosud navrZena klasifikace nova. Pavodnich tribt skupiny Scarabaeinae
je celkem 12: Scarabaeini, Gymnopleurini, Sisyphini, Canthonini, Eurysternini, Eucraniini,

Dichotomini, Coprini, Onitini, Phanaeini, Oniticellini a Onthophagini.

1.2 Ekologie koprofagnich broukt

1.2.1 Pro¢ ze vSeho hmyzu v exkrementech davat takovou diileZitost koprofagnim

broukum?

Drtiva vétSina ekologického vyzkumu spolecenstev hmyzu obyvajicich trus se tyka
koprofagnich broukt. Koprofagni brouci maji nejpodstatnéjsi podil na dekompozici trusu tim,
ze bud’ piispivaji k dekompozici a mizeni trusu ptimo, nebo nepiimo pfipravuji substrat pro
daldi dekompozitory, predevsim krouzkovce (Holter 1979). Ci urychluji proces ptisobeni
pocasi na Gplné rozlozeni trusu (Lumaret & Kadiri 1995).

Koprofagni brouci na rozdil od ostatnich ¢lentt hmyziho spole€enstva obyvajiciho trus
tvoii funkéni skupinu, pro kterou jsou nejdileZzitejsi vztahy a kompetice mezi vlastnimi ¢leny
(Hanski & Cambefort 1991). Timto funk¢éné zatlacuji tillohu ostatniho koprofagniho hmyzu do
pozadi (Hanski & Cambefort 1991). Toto plati predevSim v tropech a subtropech, kde
koprofagni brouci dominuji koprofagnimu spole€enstvu. Pfedevsim pak ve vlhkych obdobich,
kdy je jejich aktivita nejvyssi. V suchych obdobich jejich roli koprofagnich dekompozitorti
zastupuji termiti (Coe 1977; Gould et al. 2001). Rapidni dekompozici jsou schopni
koprofagni brouci odstranit potravni zdroj ostatnimu koprofagnimu hmyzu. Coz ovliviiuje
pfedev§im koprofagni larvy much, a znemozfiuje jim to dokoncit jejich larvalni vyvoj
(Edwards & Aschenborn 1987; Doube et al. 1988).

Z hlediska predace jsou pro koprofagni brouky, na rozdil od ostatnich ¢lentt hmyziho
spolecenstva obyvajiciho trus (Valiela 1974), mnohem dilezitéjsi obratlov¢i nez bezobratli
predatofi (Hanski & Cambefort 1991). Napiiklad brouci rodu Aphodius v Irsku tvofi v pribéhu
jara az 30 % jidelni¢ku vran sedych (Horgan & Berrow 2004). Predace koprofagnich brouku

bezobratlymi predatory je mnohem hif prozkoumana. Jako ttrzkovité pozorovani Ize zminit



predaci sviznikti Megacephala affinis na broucich rodu Onthophagus pod kravskym trusem na
pastvin¢ v Panamé (Young 1980). Na evropské Aphodinae ma predace ziejmé vétsi dopady
(Hanski & Cambefort 1991) ptedevsim pak predace vajicek a larev, ale bliz§i pozorovani
chybi. Z naSich druht by mohl na dospélych Aphodinae predovat naptiklad drab¢ik Emus

hirtus.

1.2.2 Ptizpusobeni na koprofagii

Trus savci, ktery je hlavnim zdrojem potravy koprofagnich broukd (Halffter &
Matthews 1966; Hanski & Cambefort 1991), ma povahu jako efemérni habitat (Hanski &
Cambefort 1991; Finn 2001). Hlavnimi znaky jsou bohatost na ziviny a omezenost zdroje
Vv prostoru a ¢ase. To vede k silné kompetici o zdroj. Podobné¢ lze charakterizovat rostlinny
humus, mrsiny a plodnice hub (Hanski & Cambefort 1991). Pravé rostlinny humus byl
pocate¢nim zdrojem potravy koprofagnich brouk, ale vzhledem k jeho omezenému rozsifeni
se na n¢j specializovalo velmi malo druht, predev§im pak nékteré saprofagni rody skupiny
Aphodinae (Hanski & Cambefort 1991). Sav¢i trus se svymi vlastnosti od rostlinného humusu
prili§ nelisi, dokonce ma vétsi obsah proteinti (Hanski & Cambefort 1991). Proto se stal,
vzhledem Kk evoluci a rozsifovani savci, nejdostupnéj$im zdrojem potravy pro prvni
koprofagni brouky (Hanski & Cambefort 1991; Davis et al. 2002). K tomuto evolu¢nimu
spojeni mezi koprofagnimi brouky a savci doSlo ziejm& v otevienych habitatech
srovnatelnych s dnesni africkou savanou (Halffter & Matthews 1966). Africka savana ma
druhové nejbohatsi spoleCenstva koprofagnich broukt na svété (Halffter 1991), a rovnéz
nevétsi producenty trusu v podobé pocetnych savéich herbivort.

Vzhledem k tvrdé kompetici o trus se u koprofagnich broukt vyvinula fada adaptaci
na zivot spojeny s koprofagii (Hanski & Cambefort 1991). Nejnapadnéjsim znakem je relokace
trusu z potravniho zdroje a vystavba podzemnich hnizd (Halffter & Edmonds 1982). Toto
chovani zabranuje kompetici larev a chrani larvy a vajicka pied predatory, a byva spojeno i
S péci o potomstvo (Halffter & Matthews 1966; Hanski & Cambefort 1991; Huerta et al. 2003;
Sanchez 2008). Vétsina dospélct téchto broukt tvoti pro larvy v podzemnich stolach hnizdni
utvary, ve kterych je larva po celou dobu umisténa ve vlastni kulovité komirce (Halffter &
Matthews 1966; Halffter & Edmonds 1982; Edwards & Aschenborn 1987; Hanski &
Cambefort 1991).. Tyto Gtvary maji tvar bud’ jen nahromadéné masy (brood masses) nebo jsou

tvarovany do podoby hrusky ¢i ovoidu (brood balls). Larvy jsou pro a pohyb v téchto



utvarech vybaveny pro skupinu Scarabacinae typickym hrbem (Coprinae hump) (Halffter &
Matthews 1966).

DalSim pfizptisobeni koprofagnich broukli je modifikované ustni Ustroji dospélct
uzpisobené na mikrofagii (Miller 1961; Hata & Edmonds 1983; Holter & Scholtz 2007).
Hlavni potravou dospélych broukt jsou malé, na dusik bohaté ¢astice, jako jsou bakterie ¢i
epitelialni bunky producenta trusu. Brouci se selektivné vyhybaji velkym celuloznim ¢asticim
(Holter & Scholtz 2005, 2007). Ustni ustroji larev je tvrdé, kousaci, podobné jako u zbytku
Scarabaeoidea (Hanski & Cambefort 1991). V detailu o ustnich ustrojich a pfijmu potravy u
koprofagnich broukl pojednava 4. kapitola této prace.

Urcitym specifikem u koprofagnich brouku je téz nutnost dospélct projit krmnou fazi
(feeding stage, Reifungsfrass), piedchazejici rozmnozovaci fazi (breeding stage) (Halffter &
Matthews 1966). Jelikoz larva ma vzhledem k pomijivosti trusu jako potravy pfistup pouze
k mnozstvi potravy nezbytné nutnému pro dokonceni metamorfozy, je tato faze dospélct

nutna K uspésnému dozrani gonad, svalt a smyslovych organd.

1.2.3 Ekologické déleni

Tradi¢né se koprofagni brouci déli do ¢tyr gild. Ptislusnici gildy vyuzivaji zdroj stejnym
zpusobem (Blondel 2003). Tyto gildy se navzajem li$i zpiisobem relokace fekalniho materialu
a kompeti¢ni dominanci (Hanski & Cambefort 1991; Krell et al. 2003).

Anglické nazvy jednotlivych gild nemaji zatim v odborné literatufe ¢eské ekvivalenty.
Uvedené dé€leni je zakladnim délenim do gild, podskupiny zde uvedené nejsou infragildami,
pouze popisuji jednotlivé typy relokace potravy uvniti gildy. Blizsi d€leni do specifickych
infragild je uvedené v 3. kapitole této prace.

1. Valedi (rollers, telecoprids) — brouci patfici do této gildy oddéli od potravniho zdroje
kus trusu a horizontdln¢ jej ptremisti po povrchu. Nasledné¢ v urc¢ité vzdalenosti
vyhrabou noru a utvoii hnizdo pro larvy. Pfemisténi trusu pro hnizdo probiha
V naprosté vétsing€ vV podobé¢ vice ¢i méné sférického objektu; pravi valeci (Scarbaeini,
Gymnopleurini, Sisyphini, Canthonini). Dalsim zplsobem je pfenos trusu prednimi
holenémi - Eucranini rod Eucranium (Federico & Philips 2005) (prenaseci, carriers).
Poslednim typem této relokace je postrkovani (butting), které provozuji predevsim
samice broukt rodu Phanaeus (Halffter & Matthews 1966), rod jako takovy patii do

gildy $tolati, ale v piipadé silné kompetice samice oddéli z potravniho zdroje kus



trusu a strka ho pted sebou pomoci clypeu a ptednich holeni, toto chovani vSak nékteii
autofi povazuji za vzacné (Horgan & Fuentes 2005)

Stola¥i (tunnelers, paracoprids) — brouci této skupiny vytvoii piimo pod potravnim
zdrojem S$toly a do nich zanaSeji trus pro vystavbu hnizda. Dilezité pro vymezeni
Stolaii je, Ze hnizdo neni ve finalni podobé napojeno na plivodni zdroj trusu. Ze
skupiny Scarabaeinae sem patii Coprini, Onitini, Dichotomini, Onthophagini,
Oniticellini (skoro vSechny rody) a Phanaeini. Dale sem patii vSechny rody skupiny
Geotrupinae, a nékteré druhy rodu Aphodius (Vitner 1998).

Obyvaci (dwellers, endocoprids) — brouky této gildy Ize rozli$it na dvé evolu¢né
odde€lené linie. Prvni linie tvofi od puvodniho zdroje neodd€lena hnizda, hnizdni
obyvaci, rod Oniticellus (Lumaret & Moretto 1983; Davis 1989), Eurysternus (Huerta
et al. 2003; Horgan 2005; Huerta et al. 2005). Druha linie netvoii hnizda vibec
(nehnizdni obyvaci) a larva zije voln¢ v potravnim zdroji. Dospélci kladou vajicka
piimo do potravniho zdroje nebo tvoii od ptivodniho zdroje neoddélené plodové masy
a larva se béhem vyvoje do potravniho zdroje prohrabe. Takto zije vétSina druhti rodu
Aphodius (Gittings & Giller 1997; Vitner 1998; Owen et al. 2006)

Kleptoparaziti (cleptoparasites, cleptocoprids) — tito brouci vyuzivaji trus jinymi
brouky pfemistény nebo jiz piipraveny pro larvy. Kleptoparazit aktivné vyhledava
svého hostitele at’ uz napadenim valené koule u valect, ¢i prohrabovanim se do hnizd
Stolaiti (Martin-Piera & Lobo 1993; Gonzalez-Megias & Sanchez-Pinero 2004). Mezi
kleptoparazity patii zastupci rodi, které jinak patii mezi Stolafe, napf. rod
Onthophagus (Hammond 1976; Martin-Piera & Lobo 1993), Cleptocaccobius (Krell-
Westerwalbesloh et al. 2004), nebo mezi obyvace, rod Aphodius, napi. Aphodius
porcus (Hammond 1976).



1.2.4 Jiné potravni specializace

Ackoliv je dnes drtiva vétSina dung beetles koprofagnich (Davis et al. 2002),
nachazime u nékterych druhti pfechod z koprofagie na jinou potravni specializaci. Tento
fenomén je zjevny predevsim v tropickych pralesech, kde je trus velkych savct nedostatkovy,
tj. kde vymftela, ¢i uplné chybi megafauna, napt. pralesy Jizni Ameriky ¢i pralesy Papuy Nové
Guiney (Halffter 1991).

Nejobvyklejsi je prechod z koprofagie na nekrofagii, protoze pro brouky se mrSiny
svym obsahem zivin od trusu pfili§ nelisi (Halffter & Matthews 1966; Halffter 1991; Hanski &
Cambefort 1991). Alternativou nekrofagie je ptima predace na jinych bezobratlych, napiiklad
predace valece Canthon virens na okiidlenych dospélcich mravencu Atta (Hertel & Colli
1998), nebo valec¢i rodu Sceliages na mnohonozkach (Forgie et al. 2002).
mravencich hnizd a jsou saprofagni, napt. rod Attavicinus (Philips & Bell 2008). Jinou
potravni specializaci je fungivorie, napi. u rodu Coptorhina (Frolov et al. 2008). Za
zajimavou zivotni strategii muzeme povazovat forezni zptisob Zivota broukti rodu Zonocopris
na velkych plzich, kde se pravdépodobné zivi slizem nebo trusem téchto plza (Vaz-de-Mello
2007).



2. PREHLED DOSAVADNIHO VYZKUMU SUKCESE
KOPROFAGNICH BROUKU

2.1 Temperat

Vyzkum sukcese koprofagnich broukil probihal doposavad piedevsim V severnim
temperatu, kde koprofagnimu spolecenstvu dominuji obyvaci rodu Aphodius a mén¢ druhové
pocetni Stolafi rodu Geotrupes (Hanski & Cambefort 1991).

Brouci rodu Aphodius se vyznacuji jasné vymezenou sezonalitou a tvorbou druhovych
skupin v prabéhu roku, tj. Ze existuji skupiny druhti pro specifické jednotlivé mésice (Holter
1982; Lee & Wall 2006). N¢které druhy maji vice neZ jednu generaci a vyskytuji se dvakrat
v prub¢hu roku (Holter 1982; Vitner 1998). VétSina druhit rodu Aphodius jsou obyvaci
(Hanski & Cambefort 1991; Vitner 1998).

Sukcese se studuje sbérem broukti zuméle polozenych kolact kravského trusu,
vétsinou na otevienych pastvinach. Pozice v sukcesi se ve vétsing piipadl urcuje dle indexu
pramérného vyskytu v sukcesi (Succesional mean occurence, SMO) ktery je ,prumérem
ktivky kolonizace, coz je pocet jedinct druhu pfitomnych v trusu rozdilného staii (Hanski

1980). Vzorec pro vypocet SMO je

) g}
SMO = sz’ (ti - ti—ljti/zpi [ti - t:’—l]
i=1

i=1

kde pi je pocet jedinct druhu ziskanych z trusu o staii t; (ve dnech) a n je pocet sbérti béhem
sukcese. Vysledkem vypoctu tohoto indexu je den, kdy druh v sukcesi dosahne maxima poctu
jedinct. Vyzkum sukcese obyvacu rodu Aphodius odhalil existenci 3 skupin v ramci sukcese,
které jsou ve vysledcich povétsinou homogenni. Pfislu$nost broukt do skupin jsem shrnul do

tabulky (Tab. 1).



Tab. 1: Vyskyt temperatnich broukt rodu Aphodius a Geotrupes v sukcesi dle dosavadniho

vyzkumu. M: - metoda urceni pozice v sukcesi. Hanski a Koskela (1977) pouzili ve své prdci jiny vypocet
primérného vyskytu v ramci sukcese nez SMO, prislusnost kK 3 sukcesnim skupinam jsem urcil podle jejich
indexu dne klicem: 1 — 3 rand sukcese, 4 — 6 stiedni sukcese, 6+ pozdni sukcese. Druhy vyskytujici se v jejich

prdci prevazné v lese jsou oznaceny hvezdickou *.

Detaily praci Rana faze sukcese Stredni faze sukcese | Pozdni faze sukcese
Hanski and Koskela (1977) |G. stercorosus* A. conspurcatus A. fasciatus
Finsko A. ater A. borealis* A. fimetarius
Pastvina, biezovy les a A. foetens*
smrkovy les A. depressus™ A. lapponun* A. fossor
M pro totu praci specificky | A haemorrhoidalis A. rufus A. piceus*
index dne A. ictericus
A. merdarius
A. prodromus
A. pusillus
A. rufipes*
A. sordidus
Holter (1982) A. erraticus ? A. ater A. fimetarius
Dénsko A. contaminatus A. haemorrhoidalis | A. foetens
Pa.stvma A. distinctus A. fossor
M:SMO A. prodromus
A. pusillus
Gittings and Giller (1998) |A. erraticus A. ater G. spiniger
Irsko A. depressus A. granarius A. fimetarius
Pastvina A. prodromus A. rufus A. fossor
M: Pfima ordinace CCA A. rufipes
A. sphacelatus
Lee and Wall (2006) A. equestris A. ater A. fimetarius
UK — Anglie A. luridus A. erraticus A. fossor
Pastvina A. prodromus A. haemorrhoidalis
M: SMO
A. rufus
A. sphacelatus




2.2 Evropsky mediteran

Piechodem mezi spoleenstvy temperatu a tropu jsou spoleCenstva mediterannich
oblasti (Hanski & Cambefort 1991; Davis et al. 2002). V evropském mediteranu byl prozatim
proveden pouze jeden vyzkum (Menendez & Gutierrez 1999), a to na spolecenstvu, kde se
nevyskytuji vale¢i jako kompeti¢né nejsilngjsi gilda (Hanski & Cambefort 1991; Krell et al.
2003).

Autofi zminuji vyskyt broukil skupiny Scarabaeinae (jmenuji Onthophagus similis),
pted brouky skupiny Aphodinae. Autorim vychazi napadna zména pozice v sukcesi druht
rodu Aphodius mezi kvétnem a Cervencem, coz by znamenalo zménu v piislusSnosti
k sukcesnimu stadiu béhem roku. Tento vysledek je ale mozna pouze artefakt malého poctu

jedincti ziskanych v této studii.

2.3 Tropicka spolecCenstva

Praci zabyvajicich se sukcesi spolecenstev, kde jsou zastoupeny vsechny gildy, neni
mnoho. K dispozici mame 2 prace z Jizni Ameriky (Horgan 2002; Marchiori et al. 2003) a
jednu z Indie (Sabu et al. 2006). V Africe doposud neprobéhl zadny klasicky vyzkum sukcese
koprofagnich brouki, ale jsou k dispozici interakéni studie a terénni pozorovani.

Vyzkum sukcese brouki Jizni Ameriky probéhl v El Salvatoru a Brazilii. Prace, ktera
probéhla v El Salvatoru (Horgan 2002), ukazala rozdil mezi sukcesi za¢inajici béhem dne a
sukcesi zacinajici v noci. Sukcesni fada se lisi, pokud potravni zdroj vznikl rano nebo béhem
dne a pokud vznikl veCer ¢i v noci. Problém této a dalSich praci je sbér brouku v
dennich intervalech, pfi¢emz vysledky naznacuji, ze existuje sukcesni stratifikace v fadu
hodin. Vétsina broukt dle vysledkd kolonizovala zdroj béhem prvnich 2 dnd. Prezentované
vysledky jsou zaloZzené na prubéhu kolonizacnich kiivek jednotlivych druhd a pozice
Vv sukcesi je urcena dle vyskytu maximalniho poctu jedincti v rdmci sukcese. V ramci denni
rané sukcesni skupiny, €ili druhy které béhem prvniho dne doséhli maxima poctu jedinct, se
vyskytovali Canthon indigaceus (valec), Phanaeus demon (Stolaf-postrkovac) a Onthophagus
marginicollis (Stolaf). V no¢ni ran¢ sukcesni skupin¢ se vyskytovali Dichotomius carolinus,
Dichotomius centralis a Onthophagus batesi, vSechno §tolafi. Béhem druhé noci, coz zde lze
podle poctu jedinctu pokladat za stfedni stadium sukcese, dosahl maximalni abundance Stolaf

Copris lugubris. Pozdégjsi dny dosahly maximalni abundance druhy rodu Aphodius (obyvaci).
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Prace provedena v Brazilii (Marchiori et al. 2003) nerozliSovala denni a no¢ni Sukcesi,
coz ji omezilo na konstatovani, ze v rdmci sukcese klesa pocet broukti s postupujicim ¢asem a
neumoznilo studium déleni zdroje mezi no¢nimi a dennimi brouky. Dle autorti vétSina
koprofagnich brouki preferuje trus o stafi jednoho dne. Vyjimkou jsou Aphodius nigrita a
Aphodius aequalis, ktefi maji své optimum ve ¢tyii a 0Sm dni starém trusu. Canthon lituratus
a Dichotomius bos (vale¢ a Stolaf) jsou rané sukcesni.

Posledni vyzkum sukcese tropického spolecenstva koprofagnich broukti byl proveden
v Indii (Sabu et al. 2006; Obr. 2). Jediné v tomto vyzkumu byl pouzit sloni trus. Do rané
sukcesni skupiny s maximalnim poctem jedinci Vprvnim dni sukcese zde spadaji
Drepanocerus setosus (pravdépodobné obyvac) a Sisyphus neglectus (vale¢). Do stfedné
sukcesni skupiny, zde 3. az 5. den, spadaji Sisyphus longipes (vale¢) a mali Stolafi rodu
Onthophagus. V pozdni fazi sukcese, od 7. dne, se vyskytuji Oniticellus cinctus (obyvac),
velci rychle zahrabavajici Stolafi rodu Copris a velci pomalu zahrabavajici $tolafi rodu

Onitis.
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Obr. 2: Sukcesni vzor koprofagnich broukt kolonizujicich sloni trus v Indii, Thirunelly, JZ
Ghat (Sabu et al. 2006).
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2.4 Vyzkum kompeti¢nich interakci

Vyzkum sukcese koprofagnich broukt v tropickych spolecenstvech je zatim velice
omezeny. Mnoho informaci je vSak mozno vycist z praci zabyvajicich se kompeti¢nimi
interakcemi a hnizdnim chovénim u koprofagnich broukl. Tyto prace se zabyvaji africkymi,
sttedo a jthoamerickymi koprofagnimi brouky.

Valeci dle téchto praci preferuji erstvy trus (Krell-Westerwalbesloh et al. 2004), a co
do poctu jsou béhem dne dominantni skupinou (Krell et al. 2003).

Stolafi jsou Vv téchto pracich prevazné noéni (Krell et al. 2003) a tvoii 3 infragildy:
velci rychle zahrabavajici Stolafi, velci pomalu zahrabavajici Stolafi a mali Stolafi, podrobnéji
o téchto infragildach pojednava 3. kapitola této prace.

Na zékladé vyzkumu v laboratornich podminkach bylo zjisténo, ze velci rychle
zahrabavajici Stolafi jsou vuci ostatnim dvéma infragildam kompeti¢né dominantni (Giller &
Doube 1989; Horgan & Fuentes 2005). Svou aktivitou snizuji mnozstvi fekalniho materialu,
ktery zastupci ostatnich dvou infragild zahrabaji pro své larvy. Kompeti¢éné méné dominatni
velci pomalu zahrabavajici Stolafi z toho diivodu zacinaji s tvorbou podzemnich hnizd az
s odstupem nékolika dnii od zacatku sukcese (Edwards & Aschenborn 1987).

Obyvaci neprovadi zadnou relokaci a jsou tim padem kompeticné nejslabsi gildou.
Jejich hnizdni aktivita za¢ina n€kolik dni az tyden od pocatku sukcese (Davis 1989a) nebo

vyuzivaji suchy trus, ktery uz ostatni brouci nemohou vyuzit (Huerta et al. 2003).
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3. VLIV ETOLOGIE KOPROFAGNICH BROUKU NA
SUKCESI

3.1 Infragildy

Doube (1991) rozdélil ¢étyfi zakladni gildy koprofagnich broukt na sedm infragild, které

piesnéji vystihuji relokacni strategie (Obr. 3). Jeho dé€leni se vztahovalo pivodné jen na

africké brouky, proto jsem doplnil zastupce ostatnich kontinentl a aktualizoval toto rozdéleni

na zaklad¢ dalSich praci (citace jsou uvedené u jednotlivych pripadi):

1)

2)

3)

4)

5)

6)

7)

Velci véle¢i — nad 400 mg suché vahy, vétSinou denni; Scarabaeini, Canthonini
(Anachalcos).

Mali vale¢i — pod 400 mg suché vahy, vétsinou denni; Gymnopleurini, Sisyphini,
Canthonini (Canthon).

Velci rychle zahrabavajici Stolafi — soumracni, no¢ni, Phanaeini denni, pied tvorbou
hnizda zahrabou veSkery pottebny trus a az potom zacnou tvofit pro larvy plodové
koule; Coprini (Copris, Catharsius, Heliocopris), Dichotomini (Dichotomius) (Horgan
& Fuentes 2005), Phanaeini (Phanaeus, Gromphas) (Horgan 2001; Sanchez 2008),
Onitini (Onitis deceptor, Onitis uncinatus) (Edwards & Aschenborn 1987).

Velci pomalu zahrabavajici Stolafi — nad 10 mg suché vahy, denni, soumrac¢ni, no¢ni,
postupné zahrabavani trusu spojené s postupnou tvorbou plodovych mas; Onitini
(vétSina), Onthophagini, Dichotomini, Geotrupinae.

Mali pomalu zahrabévajici Stolafi — pod 10 mg suché vahy, denni, soumracni, nocni,
postupné zahrabavani trusu spojené s postupnou tvorbou plodovych mas;
Onthophagini, Oniticellini, Dichotomini, Aphodius erraticus (Vitner 1998).
Kleptoparaziti — dle denni aktivity hostitele: vale¢ (den) / Stolai (noc);
Cleptocaccobius, Pedaria (Krell-Westerwalbesloh et al. 2004), Onthophagus,
Aphodius (Hammond 1976).

Obyvaci — denni, tropi¢ti Aphodinae vétsinou no¢ni; Oniticellus (Lumaret & Moretto
1983; Davis 1989), Drepanocerus (Janssens 1953; Cambefort 1982), Eurysternus
(Huerta et al. 2003), Aphodinae.

U malych a velkych vélect neni rozdil mezi relokaci trusu. Podstatné je vSak rozd¢leni Stolarti

na dvé rizné kompeti¢né silné infragildy: rychle a pomalu zahrabavajici. Cela tato klasifikace
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tvoii v ramci koprofagnich broukt dvé skupiny lisici se kompeti¢nimi schopnostmi: valece +
rychle zahrabavajici Stolafe a pomalu zahrabavajici Stolafe + obyvace (Hanski & Cambefort
1991).
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Obr. 3: Schematicky obrazek hnizd koprofagnich broukt z jednotlivych infragild (Doube
1991). Na obrazku jsem zvyraznil prislusnost kinfragiladam. Cervend — velci vdledi,
oranzova — mali valeci, tmavé modra — velci rychle zahrabavajici Stolari, svétle modra — velci
pomalu zahrabavajici Stolari, fialova — mali pomalu zahrabavajici Stolari, ruzova —

kleptoparaziti, zelend - obyvaci
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3.2 Interpretace vysledkii sukcese v jednotlivych oblastech

3.2.1 Palearkticka oblast

Brouci rodu Aphodius jsou obecné povazovani za obyvaée (Hanski & Cambefort 1991),
piedevsim Vv ramci tropickych spolecenstev (Krell et al. 2003). Ekologie temepratnich druhi
je vSak mnohem lépe prozkoumana (Gittings & Giller 1997; Finn & Gittings 2003). Obyvaci
rodu Aphodius tvofi v temperatnich spoleenstvech své vlastni gildy na zakladé ovipozice ¢i
zmény potravy mezi dospélcem a larvou (Finn & Gittings 2003).

Rané sukcesni druhy kladou vajicka pod plivodni potravni zdroj (A. depressus,
pravdépodobné A. luridus, A. rufipes) (Gittings & Giller 1997, 1998; Menendez & Gutierrez
1999). Stejné chovani pozoroval Vitner (1998) u druhu Aphodius scrutator. A. erraticus je
Stolaf (Gittings & Giller 1997; Vitner 1998). Jiny ptipad jsou druhy, které maji saprofagni
larvu a koprofagni je pouze dospélec (A. prodromus, A. sphacelatus) (Gittings & Giller 1997).
Tyto druhy jsou rané sukcesni, z divodu omezené velikosti ¢astecek potravy, které dospélec
muze poziit, na zaklad¢é specifického Ustniho Gstroji u koprofagnich broukd (Holter 2000),
podrobnéji ve 4. kapitole této prace. Druhy vyskytujici se pozdé&ji v sukcesi (A. ater, A.
haemorrhoidalis), kladou vajicka piimo do potravniho zdroje (Gittings & Giller 1997; Vitner
1998).

Spolecenstvo temperatnich broukii rodu Aphodius je dle koncepce infragild tvofeno
pouze obyvaci. Vyjimkou je rané sukcesni Aphodius erraticus, ktery je dle definice gild
Stolaf. Zbytek obyvacu tvoii n€kolik samostatnych gild, které se v sukcesi vyskytuji dle
ovipozi¢niho chovani svych zastupcu (Gittings & Giller 1998), kdy ran¢é sukcesni druhy
kladou vajicka pod potravni zdroj a pozdné sukcesni druhy pfimo do potravniho zdroje. Dle
vyzkumu sukcese v evropské mediteranni oblasti (Menendez & Gutierrez 1999) se Stolafi

rodu Onthophagus vyskytuji v sukcesi pied obyvaci rodu Aphodius.
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3.2.2 Tropicka spolecenstva

Vyzkum sukcese i interakéni studiez tropli naznacuji, Ze existuji dvé sukcesni fady
Vv zavislosti na dobé vzniku potravniho zdroje: denni a nocni.

Kdyz potravni zdroj vznikne v prubéhu dne, jsou rann¢ sukcesni valeci a velci rychle
zahrabavajici Stolafi-postrkovac¢i rodu Phanaeus. Vale¢i jsou pirevazné denni kvuli
energetické narocnosti jejich relokacni strategie; potiebuji totiz ziskat urcitou té€lesnou teplotu,
nez zac¢nou s relokaci fekalniho materialu (Krell-Westerwalbesloh et al. 2004). Velci rychle
zahrabavajici Stolafi-postrkovacéi rodu Phanaeus piemist'uji v pfipad¢ silné kompetice kus
trusu a k tomuto tkonu mozna rovnéz vyzaduji patiicnou teplotu. Tato zména z noc¢ni aktivity
na denni, vznikla zfejmé jako tstup z kompetice s dominantnéj$imi $tolati rodu Dichotomius
(Horgan & Fuentes 2005). Navic v americkych spolecenstvech, na rozdil od africkych, chybi
pocetna infragilda koprofagnich velkych valecu se kterymi by museli brouci rodu Phanaeus
kompetitovat (Davis et al. 2002).

Kdyz potravni zdroj vznikne vecer nebo béhem noci jsou rané sukcesni skupinou velci
rychle zahrabavajici Stolafi. Velci a mali pomalu zahrabavajici Stolafi nastupuji v sukcesi po
téchto kompeti¢né silngjsich infragildach. Hlavni vyjimkou je pozice druhu Copris lugubris,
ktery je rovnéz rychle zahrabavaji velky Stolaf, a ktery je v sukcesi pozdé&jsi nez do stejné
infragildy patiici brouci rodu Dichotomius (Horgan 2002; Horgan & Fuentes 2005).

Velci pomalu zahrabavajici Stolafi rodu Onitis za¢inaji zahrabavat trus az nékolik dni
od zacatku sukcese (Edwards & Aschenborn 1987), pravdépodobné proto aby se vyhnuli
kompetici s dominantnimi gildami.

Obyvaci rodu Aphodius jsou no¢ni a dosahuji maxima poctu jedinc nékolik dni po
poklesu abundance ptedchozich gild (Horgan 2002). Obyvaci rodu Oniticellus a Eurysternus
jsou denni a zacinaji svou hnizdni aktivitu az tyden po zacatku sukcese nebo na trusu, ktery
ostatni brouci uz nevyuzivaji (Davis 1989a; Huerta et al. 2003).

Vysledky vyzkumu sukcese v Indii (Sabu et al. 2006) jsou diametralné¢ odlisné od
vSech ostatnich vysledkil vyzkumu sukcese a nesouhlasi s vysledky kompeti¢nich interakci,
pfedevS§im v ramci infragild Stolatd. Valeci jsou v této praci rané a stfedné sukcesni. Co do
poctu je v rané sukcesi dominantni druh Drepanocerus setosus. Ekologie mnoha druhii rodu
Drepanocerus, rod sensu Janssens (1953), je neznama. Pravdépodobné jde bud’ 0 obyvace
nebo malé pomalu zahrabavajici Stolafe (Cambefort 1982). Janssens (1953) uvadi své
pozorovani, ze brouci rodu Drepanocerus z Konga ziji jako brouci rodu Aphodius, tj. jako

obyvaci. Stfedné sukcesni jsou mali pomalu zahrabavajici Stolafi rodu Onthophagus. Pozdné
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sukcesni jsou velci rychle zahrabavajici Stolafi rodu Copris a velci pomalu zahrabavajici
Stolafi rodu Onitis. RovnéZz pozdné sukcesni je obyvaé Oniticellus cinctus. Interpretace
vysledki tohoto vyzkumu jsou uvedeny ve 4. kapitole této prace a pro tuto kapitolu je nadale

neuvazuji.

3.3 Typy sukcese

Connell a Slatyer (1977) definovali ti typy sukcese. Dle jejich prace by sukcese
koprofagnich broukit méla byt sukcesi facilitacni, kdy rané sukcesni druhy pfipravuji potravni
zdroj pro pozdné sukcesni druhy. Toto vSak plati pouze pro temperatni spoleCenstva, kdy ran¢
sukcesni koprofagni brouci a brouci ostatnich skupin vyskytujicich se v trusu diky své aktivité
umoziuji lepsi pristup k potravnimu zdroji pro pozdné sukcesni zizaly (Lumaret & Kadiri
1995). Pro spolecenstva kde se vyskytuji kompeticné dominantni infragildy, valeci a velci
rychle zahrabavajici Stolafi, vSak plati schéma sukcese toleran¢ni. V této sukcesi jsou pozdné
sukcesni druhy pfizptisobené na mensi mnozstvi méné kvalitniho zdroje potravy. Coz plati jak
pro pomalu zahrabavajici Stolafe, kteti zakladaji hnizda postupné a pocet plodovych mas je
variabilni dle mnozstvi dostupné potravy (Halffter & Edmonds 1982), tak pro obyvace, ktefi

Vvyuzivaji pro stavbu hnizd trus pro jiné brouky uz nepouzitelny (Huerta et al. 2003).

3.4 Sukcesni model na zakladé relokaé¢nich strategii

Na zéklad¢ dosavadniho vyzkumu sukcese koprofadgnich broukii a na zakladé
vyzkumu kompeti¢nich interakci mezi infragildami ustanovuji nasledny model sukcese
koprofagnich brouku. Plati pro koprofagni brouky, ktefi jsou v hnizdni fazi a je zaloZzeny na
relokacnich strategiich fekalniho materialu, ¢ili na gildové pfiislusnosti (Obr. 4). Model
predvida optima druhd v ramci sukcese. Druhy mohou kolonizovat potravni zdroj v jakékoliv
fazi sukcese, ale maxima poctu jedinci dosahuji jen v ur¢itém sukcesnim stadiu (Hanski &
Koskela 1977). Model piedpoklada sukcesi na dostatecné velkém potravnim zdroji, jako je
trus slontl nebo velkych turl, kdy ran¢ sukcesni druhy neodstrani zdroj upln¢, ale sukcese
muze dobéhnout aZ do konce. Rana faze sukcese se lisi podle denni doby vzniku potravniho
zdroje. Pokud potravni zdroj vznikl v pribéhu dne, jsou rané sukcesni skupinou valeci a
Stolafi-postrkovaci rodu Phanaeus. Pokud potravni zdroj vznikl vecer nebo v noci jsou ran¢

sukcesni skupinou velci rychle zahrabéavajici Stolafi. Velci a mali pomalu zahrabavajici
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Stolafi, Casto se soumra¢nou aktivitou, jsou stiedné sukcesni skupinou. Obyvaci jsou pozdné

sukcesni a dosahuji maximalni abundance nékolik dni az tyden od zacatku sukcese.

Den Noc

Valeci, velci rychle zahrabavajici Velci rychle zahrabéavajici Stolafi
Stolafi-postrkovaci rodu Phanaeus

Velci a mali pomalu zahrabavajici
Stolafi

Obyvagi

Obr. 4: Schéma sukcese koprofagnich broukti zaloZzené na relokacnich strategiich. Popisy den,

noc zobrazuji dobu vzniku potravniho zdroje.
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4. VLIV MORFOLOGIE KOPROFAGNiICH BROUKU NA
SUKCESI

4.1 Které morfologické znaky jsou dilezité

V predchozi kapitole jsem na zakladé dat o etologii, zvlasté relokacnich strategiich,
stanovil model sukcese koprofagnich broukt. Gildy tvofici v tomto modelu zakladni jednotky
jsou vzhledové homogenni. Pomineme — 1i znaky spojené na prvni pohled s reloka¢nim
chovanim, tj. délka holeni, tvar téla, atd., ziistava nam maly okruh znaki, které by mohly byt
klicové, co se tyce zakonitosti ekologie koprofagnich broukd a tim i vyskytu v sukcesi: rohy a

specifické ustni ustroji.
4.1.1 Rohy

Sam¢i rohy jsou jeden z nejnapadnéjSich znakl nékterych koprofagnich broukt. Lze tedy
polozit otazku, zda v kontextu morfologie by rohy nemohly mit n&jakou souvislost
s vyskytem v sukcesi. Ze vSech gild rohy ale vznikly pouze u Stolait (Emlen & Philips 2006)
a to jako prostfedek pro obranu hnizd, kdy se samec zapfe do hlavni Stoly a tim mize
efektivné branit ptistupu jinych samct (Emlen et al. 2005). U vétSiny Stolaid vznikly béhem
evoluce dva typy samct. Jeden s velkymi vyvinutymi rohy a druhy s nevivynutymi rohy
(Emlen 1997). Jedna se o klasicky model kompetice mezi samci sneaks and guards (Simmons
et al. 2007). Velky samec si samici hlidd a pomaha ji s vytvafenim hnizda (Cook 1990;
Palestrini & Rolando 2001), brani ji pied ostatnimi brouky (Hanski & Cambefort 1991) a
samicemi které by se chtély pfizivit na vytvorenych plodovych masach a vaji¢kach (Moczek
& Cochrane 2006), a r ovnéz provadi pied samotnou kopulaci rizné svatebni ,,tance” (Cook
1990). Zatimco maly samec se prohrabe bokem do hnizda, kde se spafi se samici bez

jakychkoliv tanecki a vétSinou také bez jakékoliv pomoci se stavbou hnizda (Cook 1990).

19



4.2 Morfologie ustniho ustroji a prijem potravy u koprofagnich brouki

4.2.1 Ustni ustroji dospélce a larvy

Specifickym piizptsobenim na koprofagii je u koprofagnich broukd modifikované
ustni ustroji (Halffter & Matthews 1966; Hanski & Cambefort 1991). Na rozdil od ostatnich
povétSinou herbivornich vrubounovitych broukl skupiny Scarabaeoidea maji koprofagni
brouci mekké Ustni Gstroji prizptisobené na mikrofagii (Miller 1961; Hata & Edmonds 1983).

Na prvni pohled je nejnapadnéjsi pokryti mandibul, maxill a obou pyskd velikym
mnozstvim §tétinek a chloupku (Miller 1961) a rovnéz tvar mandibul, které nemaji typicky
kousaci tvar (Obr. 5). Co je vsak pro tyto brouky specifické jsou utvary na molarnim laloku
mandibul sloZzené z mnoha malych pod¢asti, které tvoii proti sob¢ strukturu, ktera by se dala
svym vzhledem vzdalené piirovnat k situ (Miller 1961). Dospélci rodu Aphodius a zastupci
skupiny Geotrupinae maji obdobné struktury (Hata & Edmonds 1983).

Tyto struktury jsou specifické pouze pro pravé koprofagni brouky, ostatni brouci
vyskytujici se v trusu (Trogidae, Histeridae, Sthaphylinidae) maji normalni kousaci tvrdé
ustni astroji (Miller 1961). Vyjimkou v tomto trendu jsou koprofagni brouci zijici v aridnich
habitatech, pfedev§im na peletovém trusu, ktefi maji vzhledem k rychlému vysychani
potravnich zdrojt ustni Gstroji modifikované pro piijem tvrdsi potravy. Jako ptiklady miiZzeme

eey

uvést brouky zijici v evropské mediteranni oblasti (Verdu & Galante 2004), a pravdépodobné
I v poustnich oblastech zijici zastupce tribu Eucraniini (Federico & Philips 2005).

Larvy vSech koprofagnich brouki maji na rozdil od dospélcti tvrdé kousaci ustni
ustroji s ozubenymi mandibulami (Miller 1961; Halffter & Matthews 1966; Hata & Edmonds

1983; Obr. 5).

4.2.2 P¥ijem potravy u koprofagnich brouki

Pfesny zpisob piijmu potravy u koprofagnich broukt byl po dlouhou dobu neznamy,
piedevsim v ohledu mechanického zpracovavani. Jelikoz koprofagni brouci nemaji kousaci
mandibuly, vSechny teorie se vztahovaly k specificky utvafenému ttvaru na molarnim laloku
mandibul. Této struktufe byla pfisuzovana tloha drtivého aparatu pro zpracovavani vétSich

castic (Miller 1961; Hata & Edmonds 1983). Vyzkum pfijmu potravy u nékolika druht
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obyvacu rodu Aphodius (Holter 2000), Stolaft (Holter et al. 2002) a vale¢t (Holter & Scholtz

2005) skupiny Scarabaeinae vSak prokazal, ze nedochazi k drceni vétSich ¢astic potravy.

Obr. 5: Lateralni pohled na hlavu larvy (A), pravdépodobné Phanaeus quadridens, a dospélce
(B) Phanaeus quadridens s vypreparovanym tstnim ustrojim (Halffter & Matthews 1966). g-
galea, Hp — hypopharynx, hps — hypopharringedlni sklerity, | — lacinia, Ibr — labrum-
epipharynx, ma — moldrni oblast mandibuly, Md — mandibula, Mx - maxilla
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Obr. 6: Vztah mezi hmostnosti t€¢la a maximalni velikosti pozifenych ¢astic u koprofagnich
brouka skupiny Scarabaeinae (Holter & Scholtz 2005). Vileci — prerusovand cara a prazné
ctverecky (Holter & Scholtz 2005). Stolaii a obyvaci — piné kolecka a nepierusovand céara
(Holter et al. 2002). Piny ctverecek znaci druh Neosisyphus rubrus, ktery neni zahrnut do

regrese, ale je pouze vynesen do grafu.

Tyto prace rovneéz ukazaly, Ze dospéli koprofagni brouci jsou schopni pozfit jen velice malé
Castice. Nejveétsi poziené Castice byly zjistény pro valece Kheper nigroaeneus a to v rozmezi
75-95 um (Holter & Scholtz 2005).

Maximalni velikost pozfenych castic roste linearné s hmotnosti brouka v ramci
Scarabaeinae (Holter et al. 2002; Holter & Scholtz 2005; Obr. 6). Vztah mezi hmotnosti a
maximalni velikosti pozfenych ¢astic nebyl prikazny u broukd rodu Aphodius, ale to bylo
dano predevsim malym poc¢tem druhti (Holter 2000). Taxonomicka ptislusnost druhti nema na
maximalni velikost pozienych Castic vliv, ale ekologicka prislusnost ke gildé ano (Holter et
al. 2002; Holter & Scholtz 2005). Vztah mezi velikosti t€la a maximalni velikosti pozienych
¢astic je strmg&jsi u valeci nez u Stolait (Obr. 6).

Vale¢i maji vV porovnani se Stolafi moznost zaopatfit si mnohem omezenéj$i mnozstvi

fekalniho materialu, protoze jsou limitovani velikosti koule, kterou tvoti (Holter & Scholtz
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2005). Kviili vysychani zdroje musi tedy byt schopni pfijimat i v&tsi, mén¢ kvalitnéjsi ¢astice
potravy.

Samotny pfijem potravy u dospélych koprofagnich broukt probihd pravdépodobné
filtraci malych CasteCek z masy potravniho zdroje skrze specifické Gtvary na molarnim laloku
mandibul (Holter & Scholtz 2007). Dospéli koprofagni brouci ptijimaji z trusu jen malé, na
dusik bohaté, lehce stravitelné castice, jakymi jsou naptiiklad bakterie nebo epitelidlni buiiky
producenta trusu, pficemz se vyhybaji velkym celul6znim ¢asticim (Holter & Scholtz 2007).

Larvy majici tvrdé kousaci ustni tstroji (Miller 1961; Hata & Edmonds 1983) a
poziraji suchy a relativné tvrdy trus, pficemz se nevyhybaji ani celuléznim casticim. Pro
zpracovavani celulozy maji fermentacni komoru se symbionty, ktetfi jim pomahaji celulozu
natravit. Kdyz larva vyzere obsah své plodové koule, zacne opakované pozirat vlastni vykaly,
obsahujici proteiny vytvofené vlastnimi symbionty. S kazdou takovou recyklaci pivodniho

trusu roste v potravé larvy obsah proteint a klesa obsah celulozy (Hanski & Cambefort 1991).

4.3 Aplikace piijmu potravy u koprofagnich brouka na sukcesni model

Vyzkum sukcese spolecenstva koprofagnich broukd v Indii (Sabu et al. 2006) ukazal
opacny prab¢h sukcese, nez ktery demonstruji v sukcesnim modelu ve 3. kapitole této prace.
Obyvaci byli rané sukcesni, po nich nasledovali povétSsinou mali a pomalu zahrabavajici
Stolafi. Rychle zahrabavajici $tolafi rodu Copris byli sttedné az pozdné sukcesni.. Autofi
zachytili jednoho jedince tohoto druhu, coz mohla byt samice, ktera jiz ptipravovala hnizdo.
Valeci byli jeden rané a jeden stiedné sukcesni.

Jelikoz autofi provedli pouze jediny sbér dat a to Cerstvé po destich, kdy by tito brouci
méli zacit svou aktivitu, da se predpokladat, ze vSechny druhy byly teprve v krmné fézi pred
zapocetim stavéni hnizd pro larvy. Dospélci jsou omezeni pii své vlastni vyzivé na malé
castecky, musi proto pro vlastni vykrm volit trus Certsvy, nevyschly. Vyskyt obyvace
Oniticellus cinctus v pozdni sukcesi pasuje na piedchozi model sukcese. Je totiz mozné, ze
tento obyvac je jiz ve své hnizdni fazi, protoze naptiklad africti obyvaci rodu Oniticellus se
vyskytuji po cely rok (Davis 1989a)

Protoze u koprofagnich broukd je maximalni velikost pozienych ¢astic korelovana
s velikosti, kolonizace pravdépodobné probiha podle velikosti, protoze mali brouci jsou

schopni pozfit jen malé Castice, které se vyskytuji jen v nejcerstveéjSim trusu. Timto se do rané
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sukcesnich stadii dostavaji mali brouci, ¢asto mali §tolafi a obyvaci. Podobné chovani bylo
pozorovano u africkych obyvact rodu Oniticellus (Davis 1989).

Zména pozice v sukcesi spojena s krmnou fazi je znama i u broukt rodu Aphodius a to
u Aphodius ater, kde mladé samice jsou v sukcesi diiv nez staré samice, které kladou vajicka
(Hirschberger 1998). Velci brouci jsou tolerantnéjsi k velikosti potravnich ¢astic a mohou se

tedy ve své krmné fazi vyskytovat pozdéji v ramci sukcese.

4.4 Druhy model sukcese

Piedkladam tedy na zaklad¢ vyse zminénych fakti druhy model sukcese. Pozice v sukcesi je
tedy urCena maximdlni velikosti pozienych Castic, coZz je hodnota korelovana s velikosti
(hmotnosti) brouka. Tento model by mé¢l platit predevsim béhem obdobi destti ¢i par tydnt po
ném, kdy brouci houfné¢ aktivuji. Timto se sukcese jako ekologicky fenomén u koprofagnich
broukd rozpada na dvé faze. Na fazi na krmnou, kdy je pozice broukd v sukcesi uréena
velikosti ¢astic, které jsou brouci schopni pozfit. A na fazi chovnou, kdy je pozice brouka

v sukcesi ur¢ena relokaéni strategii fekalniho materialu.
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5. VLIV FYLOGENEZE KOPROFAGNICH BROUKU NA
SUKCESI

5.1 Systematicka klasifikace koprofagnich broukii ze skupiny Scarabaeinae a télni plany

Klasifikace koprofagnich broukl ze skupiny Scarabaeinae je dodnes siln€ ovlivnéna
morfologii. Balthasar (1963) ve své monografii rozdélil Scarabacidac na dvé podskupiny
Scarabaeinae a Coprinae. Scarabaeinae obsahuji vSechny vélece a Coprinae Stolafe a obyvace.

Tato Klasifikace na dvé skupiny, kazdou s vlastnim télnim planem, pteziva dodnes,
protoze z morfologického hlediska ji nelze nic vytknout. V ramci Scarabaeinae opravdu
existuji dva t€lni plany: valecsky, ktery se vyznacuje dlouhyma nohama a uz$imi holenémi, a
Stolafsky, ktery ma kratké nohy a silné holené. Obyvaci nemaji vlastni télni plan; Eurysternini
patii do vale¢ského té€lniho planu (Huerta et al. 2003) a Oniticellus do Stolafského (Davis
1989).

Otazkou zlstava, zda jsou tyto 2 télni plany Vv ramci Scarabaeinae monofyleticke,
popiipad¢ kolikrat probehla zména v gildové pfislusnosti a tim také Vv télnim planu, a

Vv sukcesnim vyskytu.
5.2 Fylogeneze Scarabaeinae zaloZené na morfologii, ekologii a biogeografii

Prvnim pokusem o formulaci hypotézy o evoluci koprofagnich broukti skupiny
Scarabaeinae byla evolu¢ni hypotéza na zaklad¢ hnizdniho chovani (Halffter & Matthews
1966), piicemz se dle autord daji rozeznat &tyfi skupiny. Stolafi byli v této hypotéze rozdéleni
na tfi skupiny podle ptipravy plodové masy nebo plodové koule pro larvy: Obr. 7:

a) Group |, trus je pouze nacpan do slepého konce Stoly, jedno nebo nékolik vice vajicek

voln¢ v plodové mase; Onthophagini, Oniticellini, Onitini, néktefi Dichotomini.

b) Group Il, plodova hruska obalena ptidou, kazda obsahuje jedno vajicko; Phanaeini,

zbyvajici Dichotomini, autofi pfedpokladali rod Heliocopris.

¢) Group III, péce o hnizdo; Copris, Synapsis, autofi piedpokladali i rod Catharsius.

Valec¢i (Group IV) byli umisténi na bazi celé skupiny, hlavné kvili chovani spojeném

s relokaci potravy. Pohled na celou evoluéni hypotézu podéava Obr. 8.
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GROUP 11
(Mw‘!h-cult)d GROUP It ABERRANT GROUP IV
pear (brood care) 2
p : -y b NIDIFICATION (ball rollers)
B GROUP —_——
I_;'\

7 %,

| []
1n AN
2 i1 | R V. ™
g | g2 e 1 \\ | 3
i 2| § I\ % | NOT GROUPED
a | © GROUP | | \\ J.S Behavior poorly
| | (food packed in / K
| l end. of burrow) // \\' ,—n'own—
1 | !
| 3 AL AL T
[ |28 /\ 1 | | |
¥ | | ‘
& E-,}% = '] Y ¥l s
\ =1 = | 3 - E E
s z £ | g ¥ H
, S z 4 | |2 &
|| | B 5 gl |3
| c = o

& o
\\\
\\Q
\\\ |

Saprophagous

ancestors

Obr. 8: Evolu¢ni trendy v hnizdnim chovani u Scarabaeinae (Halffter & Matthews 1966)
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Tato prvni evolucni teorie povazuje valeCe a Stolafe za dvé monofyletické skupiny,
pficemz hnizdni a reloka¢ni chovani valeci vzniklo dle autori na zacatku evoluce
Scarabaeinae.

Prvni skute¢na fylogeneze zamétena na vnitini strukturu Scarabaeinae byla zaloZena
na morfologii na sam¢iho a sami¢iho rozmnozovaciho tstroji (Zunino 1983; Obr. 9). Na tento
a ostatni kladogramy jsem pro lepsi ilustraci vztahli vynesl gildové prislusnosti a oznacil
prechody mezi relokanimi strategiemi. Tato fylogeneze rozdé¢lila Scarabaeinae na dvé
skupiny pficemz Vv jedné jsou zastoupeni pievazné vale¢i a v druhé pievazné Stolafi. Tato
fylogeneze ukazuje vale¢sky ptvod obyvacu tribu Eurysternini a Stolaisky puvod obyvacu
tribu Oniticellini. Z této prace lze pii aplikaci na teorii sukcesniho modelu vy¢ist, ze gildy
vyskytujici se v pozdéjSich sukcesnich stadiich vznikaly z kompetiéné silnéjSich, ranné

sukcesnich gild.

Scarabaeus (Scarabaeini)
_|: Gymnopleurus (Gymnopleurini)

Canthon (Canthonini)

Sisyphus (Sisyphini)

| Onitis (Onitini)
i { Phanaeus (Phanaeini) ‘
| ‘ Gromphas (Phanaeini)
I Eucranium { Eucranini) I
I Eurysternus (Eurysternini) E
i
[

Onthophagus (Onthophagini)
_li Oniticellus (Oniticellini)

— —— Stiptopodius (Onthophagini)

Coptorhina (Dichotomiini)

| { Pedaria (Dichotomiini)
Coptodactyla (Coprini)

Dichotomius (Dichotomiini)

Catharsius (Coprini)
Copris (Coprini)

Obr. 9: Kladogram skupiny Scarabaeinae na zaklad¢ morfologickych znakt (Zunino 1983 in
Villalba et al. 2002). Na kladogram jsem vynesl gildové prislusnosti. Cervend — valeci, modrd

— Stolari, zelena — obyvaci.
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Dalsi klasifikaci uvnitf Scarabaeinae byla klasifikace dle biogeografie (Hanski &
Cambefort 1991). V této klasifikaci jsou triby Canthonini a Dichotomini oznaceny jako staré,
puvodni, pfedevsim kvuli rozsifeni omezenému na jizni ¢ast byvalé Gondwany. Za moderni,
nejodvozengjsi triby jsou oznaceny Coprini, Oniticellini, Onthophagini a Sisyphini, jejichz
zastupci se vyskytuji i v Holarktické oblasti. Triby endemické pro stary nebo novy svét
(Scarabaeini, Gymnoplerini, Onitini, Phanaeini. Ecraniini, Eurysternini) jsou oznaceny jako
prostfedni v evoluci mezi starymi a modernimi triby. Dle této klasifikace by byli valeci,
Zahrnujici obyvace Eurysternini, a rovnez Stolafi, zahrnujici obyvace Oniticellini, dvé
monofyletické skupiny.

Autori posledni fylogeneze Scarabacinae zalozené na morfologickych datech (Philips
et al. 2004) pouzili 47 zastupct a 200 internich a externich morfologickych znakt dospélci
(Obr. 10). Tato prace ukazuje, ze gildy nejsou monofyletické. Autofi stavi na bazi
Scarabaeinae $tolaisky rod Coptorhina Rovnéz nejsou monofyletické nékteré triby, napf.

nékteré rody tribu Canthonini jsou mnohem odvozenéjsi nez jiné (rod Canthon).
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Coptorhina klugi

— ANOMmiopus panamensis
e Canthidium perceplible
— Ateuchus lecontel

_: Scatimus quadiicentatus
Bdelyropsis bowdiichi

Lepanus ustulatus
_E Arachnodes sp.

Paclaria sp.

Demarziella imitatrix

— Xiniclium dentilabrum
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_!:lz el
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= Coptodactyia iesnei
{ Anachalcos convexus
Amphistomus sp.

Dichotomius safanus
—E& Synapsis imolus
_._ Heliocopris hamadryas

Sulcophanasus velutinus
Fhanaeus difformis
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- male horn (gain) Srarabaeus favicomis
={}= male horn (loss) —— f%ii;%gf;t;s regardi
— Eurysternus velutinus
Eurysternus confusus

_'_: Digitonthophagus gazelia
Diastellopalpus thomsoni

Onitis fulgidus
—L._: Bubas bubalus
Heteronitis castelnaui
e T 170CENUS SPINIDES
Liatongus militarnis
Scaptocnemis segregis
Cyptochirus amhbiguus
Drepanocerus sp.
Eyoniticelius intermedius
Chniticellus pictus
Tragiscus dimidiatus '

Obr. 10: Kladogram vztahi mezi 46 koprofagnimi brouky zalozeny na 200 morfologickych
znacich (Philips, Pretorius et al. 2004 in Emlen & Philips 2006). Na kladogram autori vynesli
relokacni strategie a pritomnost rohii. Dodatecné jsem oznacil barevné gildové prislusnosti.

Cervena — valeci, modra — Stolari, zelend — obyvaci.

5.3 Molekularni fylogeneze koprofagnich brouki skupiny Scarabaeinae

Prvni molekularni fylogenezi koprofagnich broukti byla price zaméfend na vztahy
mezi Spanélskymi koprofagnimi brouky (Villalba et al. 2002; Obr. 11). Tato prace potvrdila
nékolik hypotéz vznesenych jiz pracemi zalozenymi na morfologii. Hlavnim vysledkem bylo
utvoreni dvou klastrii, jednoho primarmé vale¢ského a druhého priméarné stolaiského. Stolafi

zde tvofi skupinu bez vnofenych valecd. Vale¢i tvofi dva Kklastry: Scarabaeus +
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Gymnopleurus a Sisyphus + Copris. Pravé pfitomnost rodu Copris v ramci vale¢t zacina
ukazovat, ze gildy valeci a Stolaiti nejsou monofyletické (Zunino 1983; Philips et al. 2004).
Tato prace s omezenym poctem druhti naznacuje, ze valeci vznikli jako jednotné skupina od
zaCatku odd¢lena od Stolart (Halffter & Matthews 1966). Hlavni problém této studie je vybér

taxonti omezeny na Spanélsko, ktery neumoziiuje aplikovat tyto vysledky na globalni troveti.
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Obr. 11. Kladogram vztahi mezi S$panélskymi koprofagnimi brouky zaloZzeny na
molekularnich datech (Villalba et al. 2002). Na kladogram jsem vynesl gildové prislusnosti.

Cervena — valeci, modra — Stolari, zelend - obyvaci
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Obr. 12: Kladogram Scarabaeinae zalozeny na molekularnich datech, prvni ¢ast (Monaghan et
2007). Kladogram pokracuje na Obr. 13. Otaznik znaci neznamou relokacni strategii u
subtribu Drepanocerina, kde by zdstupci nékterych rodit mohli byt obyvaci. Cervend — vileci,

modrda — Stolari, zelena — obyvaci.
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Obr. 13: Pokracovani kladogramu Scarabaeinae z Obr. 12 (Monaghan et al. 2007). Cervend —

valeci, modra — stolari, zelena — obyvaci.
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Nejnovéjsi a dosud nejrozsédhlejsi fylogenezi skupiny Scarabaeinae je molekuldrni
fylogeneze 214 druhi na tfech genech (Monaghan et al. 2007; Obr. 12 a Obr. 13). Tato prace
ukazuje Stolafsky puvod Scarabacinaec v rod¢ Coptorhina. Pozice rodi Dicranocara a
Odontoloma blizko baze ukazuje rany vznik gildy valect v ramci Scarabeinae. Dale nasleduje
Stolafsky rod Macroderes a pak se Scarabaeinac vétvi do dvou klastri: jeden primarné
valeCsky (Obr. 13) a druhy zpocatku Stolaisky a nasledné valecsky s piechodem k Stolait
s nékolika obyvaci (Obr. 12). Do tohoto hlavniho uzlu se vyskytuji pfevazné fungivorni-
saprofagni-koprofagni brouci, ktefi maji povétSinou kapské rozsifeni (Davis et al. 2002;
Monaghan et al. 2007) a ktefi by se dali povazovat za samostatnou sesterskou skupinu
pravych koprofagnich broukt skupiny Scarabaeinae. Tato skupinka ukazuje, jak asi vypadli
predci dnesnich broukti skupiny Scarabaeinae. Od tohoto bodu jsou brouci pfevazné

koprofagni, nebo aspon plivodné koprofagni, pti¢emz zdkladnim té€lnim planem je Stolaf.

5.4 Aplikace fylogeneze na sukcesni model

Gildy vramci Scarabaeinae jsou polyfyletické. Tento fakt podpofily prace na
morfologickych i na molekularnich znacich. Nejkompletnéjsi molekularni fylogeneze
(Monaghan et al. 2007) ukazala, Ze gildova ptislusnost se béhem evoluce ¢asto zménila a ze
télni plany valect jsou v podstaté homoplazie spojené s relokaci materialu.

Jednoznaéné padla klasifikace na staré a nové triby (Hanski & Cambefort 1991),
predevs§im rozpadem do zna¢né miry ,,odpadnich* tribi Canthonini a Dichotomini na deset a
devét linii. Konfrontaci nejnovéjsi fylogeneze sevolucéni teorii zaloZenou na hnizdnim
chovani u Scarabaeinae (Halffter & Matthews 1966) vychazi, Ze hnizdni chovani je
korelovano s piislusnosti ke gildég, a jako takové neni dobrym znakem pro urceni fylogeneze,
kvuli polyfyleti¢nosti gild. Pfedev§im pada teorie o monofylii valecu.

Kdyz si na kladogram naneseme vznik piislusnosti ke gildam, dojdeme Kk zajimavému
zaveéru. Celkové vychazi vice zmén ke gildam vyskytujicich se v pozdéjSich sukcesnich
stadiich. V prvni c¢asti kladogramu je to ptechod od valec¢u (Sisyphus, Epirinus) a velkych
rychle zahrabavajich stolatt (Copris, Heliocopris) smérem ke klastru Onitini + Onthophagini
+ Oniticellini, coZ jsou pomalu zahrabavajici Stolati a obyvaci (Obr. 12). V druhé ¢asti (Obr.
13) je piechod od vale¢u ke Stolaiim a obyva¢um tribu Eurysternini jest¢ markantnéjsi.
Hlavni vyjimkou je pfechod k valecskému stylu Zivota u Eucraniini, ktery je zpisoben

ptizplisobenim k zivotu v aridnich oblastech (Federico & Philips 2005).
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Cim si tento trend zmény relokaéni strategie vysvétlit? Ustup do pozdé&jsich fazi
sukcese znamena ptizpasobit se hor§imu zdroji v mensich mnozstvich (Hanski & Cambefort
1991). Na pocatku evoluce recentnich skupin byly pravdépodobné vsechny druhy rané
sukcesni. Jelikoz vSak kompeticné nejdominantnéjs$i gilda vale¢i vznikla v evoluci
koprofagnich brouka velmi brzo (Monaghan et al. 2007), nastala silna kompetice o zdroje,
kdy béhem dne byli valec¢i schopni odstranit ostatnim broukiim veskeré zdroje. Z této situace
vedly dvé cesty, bud’ si podrzet kompeti¢ni dominanci a spustit zavod ve zbrojeni s ostatnimi
kompeti¢né dominantnimi druhy nebo ustoupit do volné niky pozdné sukcesnich stadii.

Prvni volba vedla ktvrdé mezidruhové kompetici koprofagnich brouku rané
sukcesniho stadia omezujici lokalni spolecenstva vélect a rychle zahrabavajicich Stolaiti na
relativné malo druhG (Hanski & Cambefort 1991; Krell et al. 2003) Tito brouci prezivaji
spole¢né na zaklad¢ déleni zdroje v Case, den/noc (Halffter & Matthews 1966; Hanski &
Cambefort 1991; Krell-Westerwalbesloh et al. 2004) ¢i na zakladé rozdilnych teplotnich
narokt (Verdu et al. 2004; Verdu et al. 2007).

Druha volba vedla k mirné mezidruhové kompetici v pozdéjsich sukcesnich stadiich
tvotici prostor pro druhové bohaté lokalni spole¢enstva pomalu zahrabavajicich Stolait, ktefi
si déli zdroj povétsinou V cEase, den/noc (Edwards & Aschenborn 1987; Krell-
Westerwalbesloh et al. 2004).
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