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Anotace: 

 

Heterotrophic succession of dung beetles as ecological phenomena is reviewed. Two models 

of succession of dung beetle communities are established according to behavioral traits, 

morphology and phylogeny of dung beetles.   
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1. ÚVOD 

 

1.1 Systematické zařazení koprofágních brouků 

 

1.1.1 Kdo je a kdo není dung beetle 

 

Anglickým termínem dung beetles jsou nejčastěji označování zástupci tří podčeledí 

skupiny Scarabaeoidea: Scarabaeinae, Aphodinae a Geotrupinae (Halffter & Matthews 1966; 

Hanski & Cambefort 1991; Finn & Gittings 2003). Zástupci těchto skupin jsou převážně 

koprofágní. Tyto skupiny dohromady obsahují přibližně 7000 popsaných druhů. 

 Někteří autoři (Gittings & Giller 1998), pracující zvláště v Evropě, mají tendenci 

označovat jako dung beetles i suchozemské vodomily patřící do skupiny Sphaeridinae. Jde 

především o rod Sphaeridium a Cercyon, protože tito se v potravních zdrojích, zvláště 

v Evropě, často vyskytují ve vysokých abundancích dohromady s pravými koprofágními 

brouky. Ostatní brouky obývající trus, tj. Staphylinidae, Histeridae a Carabidae (Hanski & 

Koskela 1977), nikdo nepovažuje za dung beetles (Hanski & Cambefort 1991), jelikož plní 

funkci predátorů a ne koprofágních dekompozitorů.   

Autoři pracující převážně v tropech naopak označují za dung beetles pouze příslušníky 

podčeledi Scarabaeinae (Halffter & Matthews 1966), která je se svými více než 5000 druhy 

(Monaghan et al. 2007) a více než 200 rody (Halffter 1991) nejvíce diversifikovanou 

skupinou koprofágních brouků. V této práci budu nadále za koprofágní brouky označovat 

příslušníky podčeledí Scarabaeinae, Aphodinae a Geotrupinae.  

 

1.1.2 Fylogenetické vztahy mezi koprofágními brouky 

 

Dle molekulární fylogeneze z neúplných dat (Villalba et al. 2002; Smith 2006) 

vyplývá, že Scarabaeinae a Aphodinae jsou monofyletická sesterská skupina a Geotrupinae 

obsaženi v čeledí Geotrupidae jsou vzhledem k tomuto klastru na bázi Scarabaeiodea (Obr. 1). 

Bazální pozici Geotrupinae je možné dokreslit i dle primitivnějších morfologických znaků 

spojených s koprofagií u koprofágních brouků, například na ústním ústrojí (Hata & Edmonds 

1983), podrobněji ve 4. kapitole této práce. 
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  Aphodinae jsou na základě molekulární fylogeneze umístěni na bázi Scarabaeinae  

(Villalba et al. 2002). Tento vztah potvrzují primitivnější znaky spojené s koprofagií. Jedná se 

jak o ústní ústrojí (Hata & Edmonds 1983), tak i o etologické znaky (Vitner 1998).  

 

Obr. 1 : Kladogram Scarabaeoidea založený na předběžných molekulárních datech (Smith 

2006). Síla větví značí bootstrapovou podporu. Strom je sestaven na základě parsimonie. 

Rámečky značí skupiny označované jako dung beetles. 

 

1.1.3 Vnitřní dělení skupin koprofágních brouků 

 

Vztahy v rámci vlastních skupin jsou až na skupinu Scarabaeinae (Monaghan et al. 

2007) neznámé. Fylogenezi Scarabaeinae je podrobně věnována 5. kapitola této práce. 

Zástupci skupin Geotrupinae a Aphodinae jsou vzhledem i ekologií relativně homogenní a 

v rámci těchto skupin není zavedena hlubší systematická klasifikace koprofágních zástupců. 

 Příkladem ze skupiny Geotrupinae jsou rody: Geotrupes, Typhaeus, Thorectes aj. 

(Hanski & Cambefort 1991; Gittings & Giller 1998; Verdu & Galante 2004).  Ze skupiny 

Aphodinae je koprofágní především rod Aphodius (Hanski & Cambefort 1991; Finn & Gittings 

2003), když uvažujeme jednotný koncept tohoto rodu (Balthasar 1963).  
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Zástupci skupiny Scarabaeinae jsou více diversifikovaní vzhledově i ekologicky, proto 

se tato skupina běžně dělí tribů, které jsou ve většině případů ekologicky homogenní. V této 

práci budu používat dnes nejvíce používanou klasifikaci (Hanski & Cambefort 1991). Ačkoliv 

některé triby nejsou na základě nejnovější molekulární fylogeneze monofyletické (Monaghan 

et al. 2007), nebyla dosud navržena klasifikace nová. Původních tribů skupiny Scarabaeinae 

je celkem 12: Scarabaeini, Gymnopleurini, Sisyphini, Canthonini, Eurysternini, Eucraniini,  

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

 

1.2 Ekologie koprofágních brouků 

 

1.2.1 Proč ze všeho hmyzu v exkrementech dávat takovou důležitost koprofágním 

broukům? 

 

Drtivá většina ekologického výzkumu společenstev hmyzu obývajících trus se týká 

koprofágních brouků. Koprofágní brouci mají nejpodstatnější podíl na dekompozici trusu tím, 

že buď přispívají k dekompozici a mizení trusu přímo, nebo nepřímo připravují substrát pro 

další dekompozitory, především kroužkovce (Holter 1979). Či urychlují proces působení 

počasí na úplné rozložení trusu (Lumaret & Kadiri 1995).  

Koprofágní brouci na rozdíl od ostatních členů hmyzího společenstva obývajícího trus 

tvoří funkční skupinu, pro kterou jsou nejdůležitější vztahy a kompetice mezi vlastními členy 

(Hanski & Cambefort 1991). Tímto funkčně zatlačují úlohu ostatního koprofágního hmyzu do 

pozadí (Hanski & Cambefort 1991). Toto platí především v tropech a subtropech, kde 

koprofágní brouci dominují koprofágnímu společenstvu. Především pak ve vlhkých obdobích, 

kdy je jejich aktivita nejvyšší. V suchých obdobích jejich roli koprofágních dekompozitorů 

zastupují termiti (Coe 1977; Gould et al. 2001). Rapidní dekompozicí jsou schopni 

koprofágní brouci odstranit potravní zdroj ostatnímu koprofágnímu hmyzu. Což ovlivňuje 

především koprofágní larvy much, a znemožňuje jim to dokončit jejich larvální vývoj 

(Edwards & Aschenborn 1987; Doube et al. 1988).    

 Z hlediska predace jsou pro koprofágní brouky, na rozdíl od ostatních členů hmyzího 

společenstva obývajícího trus (Valiela 1974), mnohem důležitější obratlovčí než bezobratlí 

predátoři (Hanski & Cambefort 1991). Například brouci rodu Aphodius v Irsku tvoří v průběhu 

jara až 30 % jídelníčku vran šedých (Horgan & Berrow 2004). Predace koprofágních brouků 

bezobratlými predátory je mnohem hůř prozkoumaná. Jako útržkovité pozorování lze zmínit 
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predaci svižníků Megacephala affinis na broucích rodu Onthophagus pod kravským trusem na 

pastvině v Panamě (Young 1980). Na evropské Aphodinae má predace zřejmě větší dopady 

(Hanski & Cambefort 1991) především pak predace vajíček a larev, ale bližší pozorování 

chybí. Z našich druhů by mohl na dospělých Aphodinae predovat například drabčík Emus 

hirtus. 

 

1.2.2 Přizpůsobení na koprofagii 

 

Trus savců, který je hlavním zdrojem potravy koprofágních brouků (Halffter & 

Matthews 1966; Hanski & Cambefort 1991), má povahu jako efemérní habitat (Hanski & 

Cambefort 1991; Finn 2001). Hlavními znaky jsou bohatost na živiny a omezenost zdroje 

v prostoru a čase. To vede k silné kompetici o zdroj. Podobně lze charakterizovat rostlinný 

humus, mršiny a plodnice hub (Hanski & Cambefort 1991). Právě rostlinný humus byl 

počátečním zdrojem potravy koprofágních brouků, ale vzhledem k jeho omezenému rozšíření 

se na něj specializovalo velmi málo druhů, především pak některé saprofágní rody skupiny 

Aphodinae (Hanski & Cambefort 1991). Savčí trus se svými vlastnosti od rostlinného humusu 

příliš neliší, dokonce má větší obsah proteinů (Hanski & Cambefort 1991). Proto se stal, 

vzhledem k evoluci a rozšiřování savců, nejdostupnějším zdrojem potravy pro první 

koprofágní brouky (Hanski & Cambefort 1991; Davis et al. 2002). K tomuto evolučnímu 

spojení mezi koprofágními brouky a savci došlo zřejmě v otevřených habitatech 

srovnatelných s dnešní africkou savanou (Halffter & Matthews 1966). Africká savana má 

druhově nejbohatší společenstva koprofágních brouků na světě (Halffter 1991), a rovněž 

nevětší producenty trusu v podobě početných savčích herbivorů.  

Vzhledem k tvrdé kompetici o trus se u koprofágních brouků vyvinula řada adaptací 

na život spojený s koprofagií (Hanski & Cambefort 1991). Nejnápadnějším znakem je relokace 

trusu z potravního zdroje a výstavba podzemních hnízd (Halffter & Edmonds 1982). Toto 

chování zabraňuje kompetici larev a chrání larvy a vajíčka před predátory, a bývá spojeno i 

s péčí o potomstvo (Halffter & Matthews 1966; Hanski & Cambefort 1991; Huerta et al. 2003; 

Sanchez 2008). Většina dospělců těchto brouků tvoří pro larvy v podzemních štolách hnízdní 

útvary, ve kterých je larva po celou dobu umístěna ve vlastní kulovité komůrce (Halffter & 

Matthews 1966; Halffter & Edmonds 1982; Edwards & Aschenborn 1987; Hanski & 

Cambefort 1991).. Tyto útvary mají tvar buď jen nahromaděné masy (brood masses) nebo jsou 

tvarovány do podoby hrušky či ovoidu (brood balls). Larvy jsou pro a pohyb v těchto 
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útvarech vybaveny pro skupinu Scarabaeinae typickým hrbem (Coprinae hump) (Halffter & 

Matthews 1966).  

Dalším přizpůsobení koprofágních brouků je modifikované ústní ústrojí dospělců 

uzpůsobené na mikrofagii (Miller 1961; Hata & Edmonds 1983; Holter & Scholtz 2007). 

Hlavní potravou dospělých brouků jsou malé, na dusík bohaté částice, jako jsou bakterie či 

epiteliální buňky producenta trusu. Brouci se selektivně vyhýbají velkým celulózním částicím 

(Holter & Scholtz 2005, 2007). Ústní ústrojí larev je tvrdé, kousací, podobné jako u zbytku 

Scarabaeoidea (Hanski & Cambefort 1991). V detailu o ústních ústrojích a příjmu potravy u 

koprofágních brouků pojednává 4. kapitola této práce.  

Určitým specifikem u koprofágních brouků je též nutnost dospělců projít krmnou fází 

(feeding stage, Reifungsfrass), předcházející rozmnožovací fázi (breeding stage) (Halffter & 

Matthews 1966). Jelikož larva má vzhledem k pomíjivosti trusu jako potravy přístup pouze 

k množství potravy nezbytně nutnému pro dokončení metamorfózy, je tato fáze dospělců 

nutná k úspěšnému dozrání gonád, svalů a smyslových orgánů.

 

1.2.3 Ekologické dělení  

 

Tradičně se koprofágní brouci dělí do čtyř gild. Příslušníci gildy využívají zdroj stejným 

způsobem (Blondel 2003). Tyto gildy se navzájem liší způsobem relokace fekálního materiálu 

a kompetiční dominancí (Hanski & Cambefort 1991; Krell et al. 2003).  

Anglické názvy jednotlivých gild nemají zatím v odborné literatuře české ekvivalenty. 

Uvedené dělení je základním dělením do gild, podskupiny zde uvedené nejsou infragildami, 

pouze popisují jednotlivé typy relokace potravy uvnitř gildy. Bližší dělení do specifických 

infragild je uvedené v 3. kapitole této práce. 

1. Váleči (rollers, telecoprids) – brouci patřící do této gildy oddělí od potravního zdroje 

kus trusu a horizontálně jej přemístí po povrchu. Následně v určité vzdálenosti 

vyhrabou noru a utvoří hnízdo pro larvy. Přemístění trusu pro hnízdo probíhá 

v naprosté většině v podobě více či méně sférického objektu; praví váleči (Scarbaeini, 

Gymnopleurini, Sisyphini, Canthonini). Dalším způsobem je přenos trusu předními 

holeněmi - Eucranini rod Eucranium (Federico & Philips 2005)  (přenašeči, carriers). 

Posledním typem této relokace je postrkování (butting), které provozují především 

samice brouků rodu Phanaeus (Halffter & Matthews 1966), rod jako takový patří do 

gildy štolařů, ale v případě silné kompetice samice oddělí z potravního zdroje kus 
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trusu a strká ho před sebou pomocí clypeu a předních holení, toto chování však někteří 

autoři považují za vzácné (Horgan & Fuentes 2005) 

2. Štolaři (tunnelers, paracoprids) – brouci této skupiny vytvoří přímo pod potravním 

zdrojem štoly a do nich zanášejí trus pro výstavbu hnízda. Důležité pro vymezení 

štolařů je, že hnízdo není ve finální podobě napojeno na původní zdroj trusu. Ze 

skupiny Scarabaeinae sem patří Coprini, Onitini, Dichotomini, Onthophagini, 

Oniticellini (skoro všechny rody) a Phanaeini. Dále sem patří všechny rody skupiny 

Geotrupinae, a některé druhy rodu Aphodius (Vitner 1998). 

3. Obývači (dwellers, endocoprids) – brouky této gildy lze rozlišit na dvě evolučně 

oddělené linie. První linie tvoří od původního zdroje neoddělená hnízda, hnízdní 

obývači, rod Oniticellus (Lumaret & Moretto 1983; Davis 1989), Eurysternus (Huerta 

et al. 2003; Horgan 2005; Huerta et al. 2005). Druhá linie netvoří hnízda vůbec 

(nehnízdní obývači) a larva žije volně v potravním zdroji. Dospělci kladou vajíčka 

přímo do potravního zdroje nebo tvoří od původního zdroje neoddělené plodové masy 

a larva se během vývoje do potravního zdroje prohrabe. Takto žije většina druhů rodu 

Aphodius (Gittings & Giller 1997; Vitner 1998; Owen et al. 2006) 

4. Kleptoparaziti (cleptoparasites, cleptocoprids) – tito brouci využívají trus jinými 

brouky přemístěný nebo již připravený pro larvy. Kleptoparazit aktivně vyhledává 

svého hostitele ať už napadením válené koule u válečů, či prohrabováním se do hnízd 

štolařů (Martin-Piera & Lobo 1993; Gonzalez-Megias & Sanchez-Pinero 2004). Mezi 

kleptoparazity patří zástupci rodů, které jinak patří mezi štolaře, např. rod 

Onthophagus (Hammond 1976; Martin-Piera & Lobo 1993), Cleptocaccobius (Krell-

Westerwalbesloh et al. 2004), nebo mezi obývače, rod Aphodius, např. Aphodius 

porcus (Hammond 1976). 
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1.2.4 Jiné potravní specializace 

 

Ačkoliv je dnes drtivá většina dung beetles koprofágních (Davis et al. 2002), 

nacházíme u některých druhů přechod z koprofagie na jinou potravní specializaci. Tento 

fenomén je zjevný především v tropických pralesech, kde je trus velkých savců nedostatkový, 

tj. kde vymřela, či úplně chybí megafauna, např. pralesy Jižní Ameriky či pralesy Papuy Nové 

Guiney (Halffter 1991).  

Nejobvyklejší je přechod z koprofagie na nekrofagii, protože pro brouky se mršiny 

svým obsahem živin od trusu příliš neliší (Halffter & Matthews 1966; Halffter 1991; Hanski & 

Cambefort 1991). Alternativou nekrofagie je přímá predace na jiných bezobratlých, například 

predace váleče Canthon virens na okřídlených dospělcích mravenců Atta (Hertel & Colli 

1998), nebo válečů rodu Sceliages na mnohonožkách (Forgie et al. 2002).  

S mravenčím tribem Attini jsou asociování i brouci, kteří žijí převážně v odpadu 

mravenčích hnízd a jsou saprofágní, např. rod Attavicinus (Philips & Bell 2008). Jinou 

potravní specializací je fungivorie, např. u rodu Coptorhina (Frolov et al. 2008). Za 

zajímavou životní strategii můžeme považovat forezní způsob života brouků rodu Zonocopris 

na velkých plžích, kde se pravděpodobně živí slizem nebo trusem těchto plžů (Vaz-de-Mello 

2007).  
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2. PŘEHLED DOSAVADNÍHO VÝZKUMU SUKCESE 

KOPROFÁGNÍCH BROUKŮ 

 

2.1 Temperát 

 

Výzkum sukcese koprofágních brouků probíhal doposavad především v severním 

temperátu, kde koprofágnímu společenstvu dominují obývači rodu Aphodius a méně druhové 

početní štolaři rodu Geotrupes (Hanski & Cambefort 1991).  

Brouci rodu Aphodius se vyznačují jasně vymezenou sezonalitou a tvorbou druhových 

skupin v průběhu roku, tj. že existují skupiny druhů pro specifické jednotlivé měsíce (Holter 

1982; Lee & Wall 2006). Některé druhy mají více než jednu generaci a vyskytují se dvakrát 

v průběhu roku (Holter 1982; Vitner 1998). Většina druhů rodu Aphodius jsou obývači 

(Hanski & Cambefort 1991; Vitner 1998).  

Sukcese se studuje sběrem brouků z uměle položených koláčů kravského trusu, 

většinou na otevřených pastvinách. Pozice v sukcesi se ve většině případů určuje dle indexu 

průměrného výskytu v sukcesi (Succesional mean occurence, SMO) který je „průměrem“ 

křivky kolonizace, což je počet jedinců druhu přítomných v trusu rozdílného stáří (Hanski 

1980).  Vzorec pro výpočet SMO je 

 
 

kde pi je počet jedinců druhu získaných z trusu o stáří ti (ve dnech) a n je počet sběrů během 

sukcese. Výsledkem výpočtu tohoto indexu je den, kdy druh v sukcesi dosáhne maxima počtu 

jedinců. Výzkum sukcese obývačů rodu Aphodius odhalil existenci 3 skupin v rámci sukcese, 

které jsou ve výsledcích povětšinou homogenní. Příslušnost brouků do skupin jsem shrnul do 

tabulky (Tab. 1).  
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Tab. 1: Výskyt temperátních brouků rodu Aphodius a Geotrupes v sukcesi dle dosavadního 

výzkumu. M: - metoda určení pozice v sukcesi. Hanski a Koskela (1977) použili ve své práci jiný výpočet 

průměrného výskytu v rámci sukcese než SMO, příslušnost k 3 sukcesním skupinám jsem určil podle jejich 

indexu dne klíčem: 1 – 3 raná sukcese, 4 – 6 střední sukcese, 6+ pozdní sukcese. Druhy vyskytující se v jejich 

práci převážně v lese jsou označeny hvězdičkou *. 

 

Detaily prací Raná fáze sukcese Střední fáze sukcese Pozdní fáze sukcese 

Hanski and Koskela (1977) 

Finsko 

Pastvina, březový les a 

smrkový les 

M: pro totu práci specifický 

index dne  

G. stercorosus*  A. conspurcatus  A. fasciatus  

A. ater  A. borealis*  A. fimetarius  

A. depressus*  
A. foetens*  

A. lapponun*  
A. fossor  

A. haemorrhoidalis  A. rufus  A. piceus*  

A. ictericus      

A. merdarius      

A. prodromus      

A. pusillus      

A. rufipes*      

A. sordidus      

Holter (1982) 

Dánsko 

Pastvina 

M: SMO 

A. erraticus  ?  A. ater  A. fimetarius  

A. contaminatus  A. haemorrhoidalis A. foetens  

A. distinctus    A. fossor  

A. prodromus      

A. pusillus      

     

Gittings and Giller (1998) 

Irsko 

Pastvina 

M: Přímá ordinace CCA 

A. erraticus  A. ater  G. spiniger  

A. depressus  A. granarius  A. fimetarius  

A. prodromus  A. rufus  A. fossor  

A. rufipes      

A. sphacelatus      

Lee and Wall (2006) 

UK – Anglie 

Pastvina 

M: SMO 

 

 

 

 

A. equestris  A. ater  A. fimetarius  

A. luridus  A. erraticus  A. fossor  

A. prodromus  A. haemorrhoidalis    

A. rufus      

A. sphacelatus  
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2.2 Evropský mediterán 

 

Přechodem mezi společenstvy temperátu a tropů jsou společenstva mediteránních 

oblastí (Hanski & Cambefort 1991; Davis et al. 2002). V evropském mediteránu byl prozatím 

proveden pouze jeden výzkum (Menendez & Gutierrez 1999), a to na společenstvu, kde se 

nevyskytují váleči jako kompetičně nejsilnější gilda (Hanski & Cambefort 1991; Krell et al. 

2003).  

Autoři zmiňují výskyt brouků skupiny Scarabaeinae (jmenují Onthophagus similis), 

před brouky skupiny Aphodinae. Autorům vychází nápadná změna pozice v sukcesi druhů 

rodu Aphodius mezi květnem a červencem, což by znamenalo změnu v příslušnosti 

k sukcesnímu stadiu během roku. Tento výsledek je ale možná pouze artefakt malého počtu 

jedinců získaných v této studii. 

 

2.3 Tropická společenstva  

 

Prací zabývajících se sukcesí společenstev, kde jsou zastoupeny všechny gildy, není 

mnoho. K dispozici máme 2 práce z Jižní Ameriky (Horgan 2002; Marchiori et al. 2003) a 

jednu z Indie (Sabu et al. 2006). V Africe doposud neproběhl žádný klasický výzkum sukcese 

koprofágních brouků, ale jsou k dispozici interakční studie a terénní pozorování.  

Výzkum sukcese brouků Jižní Ameriky proběhl v El Salvátoru a Brazílii. Práce, která 

proběhla v El Salvátoru (Horgan 2002), ukázala rozdíl mezi sukcesí začínající během dne a 

sukcesí začínající v noci. Sukcesní řada se liší, pokud potravní zdroj vznikl ráno nebo během 

dne a pokud vznikl večer či v noci. Problém této a dalších prací je sběr brouků v 

denních intervalech, přičemž výsledky naznačují, že existuje sukcesní stratifikace v řádu 

hodin. Většina brouků dle výsledků kolonizovala zdroj během prvních 2 dnů. Prezentované 

výsledky jsou založené na průběhu kolonizačních křivek jednotlivých druhů a pozice 

v sukcesi je určena dle výskytu maximálního počtu jedinců v rámci sukcese. V rámci denní 

raně sukcesní skupiny, čili druhy které během prvního dne dosáhli maxima počtu jedinců, se 

vyskytovali Canthon indigaceus (váleč), Phanaeus demon (štolař-postrkovač) a Onthophagus 

marginicollis (štolař). V noční raně sukcesní skupině se vyskytovali Dichotomius carolinus, 

Dichotomius centralis a Onthophagus batesi, všechno štolaři. Během druhé noci, což zde lze 

podle počtu jedinců pokládat za střední stadium sukcese, dosáhl maximální abundance štolař 

Copris lugubris. Pozdější dny dosáhly maximální abundance druhy rodu Aphodius (obývači).  
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Práce provedená v Brazílii (Marchiori et al. 2003) nerozlišovala denní a noční sukcesi, 

což ji omezilo na konstatování, že v rámci sukcese klesá počet brouků s postupujícím časem a 

neumožnilo studium dělení zdroje mezi nočními a denními brouky. Dle autorů většina 

koprofágních brouků preferuje trus o stáří jednoho dne. Výjimkou jsou Aphodius nigrita  a 

Aphodius  aequalis, kteří mají své optimum ve čtyři a osm dní starém trusu. Canthon lituratus 

a Dichotomius bos (váleč a štolař) jsou raně sukcesní.   

Poslední výzkum sukcese tropického společenstva koprofágních brouků byl proveden 

v Indii (Sabu et al. 2006; Obr. 2). Jedině v tomto výzkumu byl použit sloní trus. Do raně 

sukcesní skupiny s maximálním počtem jedinců v prvním dni sukcese zde spadají 

Drepanocerus setosus (pravděpodobně obývač) a Sisyphus neglectus (váleč). Do středně 

sukcesní skupiny, zde 3. až 5. den, spadají Sisyphus longipes (váleč) a malí štolaři rodu 

Onthophagus. V pozdní fázi sukcese, od 7. dne, se vyskytují Oniticellus cinctus  (obývač), 

velcí rychle zahrabávající štolaři rodu Copris  a velcí pomalu zahrabávající štolaři rodu 

Onitis.  

 

 
 

Obr. 2: Sukcesní vzor koprofágních brouků kolonizujících sloní trus v Indii, Thirunelly, JZ 

Ghát (Sabu et al. 2006). 
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2.4 Výzkum kompetičních interakcí  

 

Výzkum sukcese koprofágních brouků v tropických společenstvech je zatím velice 

omezený. Mnoho informací je však možno vyčíst z prací zabývajících se kompetičními 

interakcemi a hnízdním chováním u koprofágních brouků. Tyto práce se zabývají africkými, 

středo a jihoamerickými koprofágními brouky.  

Váleči dle těchto prací preferují čerstvý trus (Krell-Westerwalbesloh et al. 2004), a co 

do počtu jsou během dne dominantní skupinou (Krell et al. 2003).  

Štolaři jsou v těchto pracích převážně noční (Krell et al. 2003) a tvoří 3 infragildy: 

velcí rychle zahrabávající štolaři, velcí pomalu zahrabávající štolaři a malí štolaři, podrobněji 

o těchto infragildách pojednává 3. kapitola této práce.  

Na základě výzkumu v laboratorních podmínkách bylo zjištěno, že velcí rychle 

zahrabávající štolaři jsou vůči ostatním dvěma infragildám kompetičně dominantní (Giller & 

Doube 1989; Horgan & Fuentes 2005). Svou aktivitou snižují množství fekálního materiálu, 

který zástupci ostatních dvou infragild zahrabají pro své larvy. Kompetičně méně dominatní 

velcí pomalu zahrabávající štolaři z toho důvodu začínají s tvorbou podzemních hnízd až 

s odstupem několika dnů od začátku sukcese (Edwards & Aschenborn 1987).  

Obývači neprovádí žádnou relokaci a jsou tím pádem kompetičně nejslabší gildou. 

Jejich hnízdní aktivita začíná několik dnů až týden od počátku sukcese (Davis 1989a) nebo 

využívají suchý trus, který už ostatní brouci nemohou využít (Huerta et al. 2003).  
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3. VLIV ETOLOGIE KOPROFÁGNÍCH BROUKŮ NA 

SUKCESI 

 

3.1 Infragildy 

 

Doube (1991) rozdělil čtyři základní gildy koprofágních brouků na sedm infragild, které 

přesněji vystihují relokační strategie (Obr. 3). Jeho dělení se vztahovalo původně jen na 

africké brouky, proto jsem doplnil zástupce ostatních kontinentů a aktualizoval toto rozdělení 

na základě dalších prací (citace jsou uvedené u jednotlivých případů): 

1) Velcí váleči – nad 400 mg suché váhy, většinou denní; Scarabaeini, Canthonini 

(Anachalcos). 

2) Malí váleči – pod 400 mg suché váhy, většinou denní; Gymnopleurini, Sisyphini, 

Canthonini (Canthon). 

3) Velcí rychle zahrabávající štolaři – soumrační, noční, Phanaeini denní, před tvorbou 

hnízda zahrabou veškerý potřebný trus a až potom začnou tvořit 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). 

4) Velcí pomalu zahrabávající štolaři – nad 10 mg suché váhy, denní, soumrační, noční, 

postupné zahrabávání trusu spojené s postupnou tvorbou plodových mas; Onitini 

(většina), Onthophagini, Dichotomini, Geotrupinae. 

5) Malí pomalu zahrabávající štolaři – pod 10 mg suché váhy, denní, soumrační, noční, 

postupné zahrabávání trusu spojené s postupnou tvorbou plodových mas; 

Onthophagini, Oniticellini, Dichotomini, Aphodius erraticus (Vitner 1998). 

6) Kleptoparaziti – dle denní aktivity hostitele: váleč (den) / štolař (noc); 

Cleptocaccobius, Pedaria (Krell-Westerwalbesloh et al. 2004), Onthophagus, 

Aphodius (Hammond 1976). 

7) Obývači – denní, tropičtí Aphodinae většinou noční; Oniticellus (Lumaret & Moretto 

1983; Davis 1989), Drepanocerus (Janssens 1953; Cambefort 1982), Eurysternus 

(Huerta et al. 2003), Aphodinae. 

 

U malých a velkých válečů není rozdíl mezi relokací trusu. Podstatné je však rozdělení štolařů 

na dvě různě kompetičně silné infragildy: rychle a pomalu zahrabávající. Celá tato klasifikace 
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tvoří v rámci koprofágních brouků dvě skupiny lišící se kompetičními schopnostmi: váleče + 

rychle zahrabávající štolaře a pomalu zahrabávající štolaře + obývače (Hanski & Cambefort 

1991).  

 

 

Obr. 3: Schematický obrázek hnízd koprofágních brouků z jednotlivých infragild (Doube 

1991). Na obrázku jsem zvýraznil příslušnost k infragiladám. Červená – velcí váleči, 

oranžová – malí váleči, tmavě modrá – velcí rychle zahrabávající štolaři, světle modrá – velcí 

pomalu zahrabávající štolaři, fialová – malí pomalu zahrabávající štolaři, růžová – 

kleptoparaziti, zelená - obývači 
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3.2 Interpretace výsledků sukcese v jednotlivých oblastech 

 

3.2.1 Palearktická oblast 

 

Brouci rodu Aphodius jsou obecně považování za obývače (Hanski & Cambefort 1991), 

především v rámci tropických společenstev (Krell et al. 2003). Ekologie temeprátních druhů 

je však mnohem lépe prozkoumaná  (Gittings & Giller 1997; Finn & Gittings 2003). Obývači 

rodu Aphodius tvoří v temperátních společenstvech své vlastní gildy na základě ovipozice či 

změny potravy mezi dospělcem a larvou (Finn & Gittings 2003).  

Raně sukcesní druhy kladou vajíčka pod původní potravní zdroj (A. depressus, 

pravděpodobně A. luridus, A. rufipes) (Gittings & Giller 1997, 1998; Menendez & Gutierrez 

1999). Stejné chování pozoroval Vitner (1998) u druhu Aphodius scrutator. A. erraticus je 

štolař (Gittings & Giller 1997; Vitner 1998). Jiný případ jsou druhy, které mají saprofágní 

larvu a koprofágní je pouze dospělec (A. prodromus, A. sphacelatus) (Gittings & Giller 1997). 

Tyto druhy jsou raně sukcesní, z důvodu omezené velikosti částeček potravy, které dospělec 

může pozřít, na základě specifického ústního ústrojí u koprofágních brouků (Holter 2000), 

podrobněji ve 4. kapitole této práce. Druhy vyskytující se později v sukcesi (A. ater, A. 

haemorrhoidalis), kladou vajíčka přímo do potravního zdroje (Gittings & Giller 1997; Vitner 

1998).  

Společenstvo temperátních brouků rodu Aphodius je dle koncepce infragild tvořeno 

pouze obývači. Výjimkou je raně sukcesní Aphodius erraticus, který je dle definice gild 

štolař. Zbytek obývačů tvoří několik samostatných gild, které se v sukcesi vyskytují dle 

ovipozičního chování svých zástupců (Gittings & Giller 1998), kdy raně sukcesní druhy 

kladou vajíčka pod potravní zdroj a pozdně sukcesní druhy přímo do potravního zdroje. Dle 

výzkumu sukcese v evropské mediteránní oblasti (Menendez & Gutierrez 1999) se štolaři 

rodu Onthophagus vyskytují v sukcesi před obývači rodu Aphodius.  
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3.2.2 Tropická společenstva 

 

Výzkum sukcese i interakční studiez tropů naznačují, že existují dvě sukcesní řady 

v závislosti na době vzniku potravního zdroje: denní a noční. 

 Když potravní zdroj vznikne v průběhu dne, jsou ranně sukcesní váleči a velcí rychle 

zahrabávající štolaři-postrkovači rodu Phanaeus. Váleči jsou převážně denní kvůli 

energetické náročnosti jejich relokační strategie; potřebují totiž získat určitou tělesnou teplotu, 

než začnou s relokací fekálního materiálu (Krell-Westerwalbesloh et al. 2004). Velcí rychle 

zahrabávající štolaři-postrkovači rodu Phanaeus přemisťují v případě silné kompetice kus 

trusu a k tomuto úkonu možná rovněž vyžadují patřičnou teplotu. Tato změna z noční aktivity 

na denní, vznikla zřejmě jako ústup z kompetice s dominantnějšími štolaři rodu Dichotomius 

(Horgan & Fuentes 2005). Navíc v amerických společenstvech, na rozdíl od afrických, chybí 

početná infragilda koprofágních velkých válečů se kterými by museli brouci rodu Phanaeus 

kompetitovat (Davis et al. 2002). 

Když potravní zdroj vznikne večer nebo během noci jsou raně sukcesní skupinou velcí 

rychle zahrabávající štolaři. Velcí a malí pomalu zahrabávající štolaři nastupují v sukcesi po 

těchto kompetičně silnějších infragildách. Hlavní výjimkou je pozice druhu Copris lugubris, 

který je rovněž rychle zahrabávají velký štolař, a který je v sukcesi pozdější než do stejné 

infragildy patřící brouci rodu Dichotomius (Horgan 2002; Horgan & Fuentes 2005).  

Velcí pomalu zahrabávající štolaři rodu Onitis začínají zahrabávat trus až několik dní 

od začátku sukcese (Edwards & Aschenborn 1987), pravděpodobně proto aby se vyhnuli 

kompetici s dominantními gildami.  

Obývači rodu Aphodius jsou noční a dosahují maxima počtu jedinců několik dní po 

poklesu abundance předchozích gild (Horgan 2002). Obývači rodu Oniticellus a Eurysternus 

jsou denní a začínají svou hnízdní aktivitu až týden po začátku sukcese nebo na trusu, který 

ostatní brouci už nevyužívají (Davis 1989a; Huerta et al. 2003).  

Výsledky výzkumu sukcese v Indii (Sabu et al. 2006) jsou diametrálně odlišné od 

všech ostatních výsledků výzkumu sukcese a nesouhlasí s výsledky kompetičních interakcí, 

především v rámci infragild štolařů. Váleči jsou v této práci raně a středně sukcesní. Co do 

počtu je v rané sukcesi dominantní druh Drepanocerus setosus. Ekologie mnoha druhů rodu 

Drepanocerus, rod sensu Janssens (1953), je neznámá. Pravděpodobně jde buď o obývače 

nebo malé pomalu zahrabávající štolaře (Cambefort 1982). Janssens (1953) uvádí své 

pozorování, že brouci rodu Drepanocerus z Konga žijí jako brouci rodu Aphodius, tj. jako 

obývači. Středně sukcesní jsou malí pomalu zahrabávající štolaři rodu Onthophagus. Pozdně 
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sukcesní jsou velcí rychle zahrabávající štolaři rodu Copris a velcí pomalu zahrabávající 

štolaři rodu Onitis. Rovněž pozdně sukcesní je obývač Oniticellus cinctus. Interpretace 

výsledků tohoto výzkumu jsou uvedeny ve 4. kapitole této práce a pro tuto kapitolu je nadále 

neuvažuji.  

 

3.3 Typy sukcese  

 

Connell a Slatyer (1977) definovali tři typy sukcese. Dle jejich práce by sukcese 

koprofágních brouků měla být sukcesí facilitační, kdy raně sukcesní druhy připravují potravní 

zdroj pro pozdně sukcesní druhy. Toto však platí pouze pro temperátní společenstva, kdy raně 

sukcesní koprofágní brouci a brouci ostatních skupin vyskytujících se v trusu díky své aktivitě 

umožňují lepší přístup k potravnímu zdroji pro pozdně sukcesní žížaly (Lumaret & Kadiri 

1995). Pro společenstva kde se vyskytují kompetičně dominantní infragildy, váleči a velcí 

rychle zahrabávající  štolaři, však platí schéma sukcese toleranční. V této sukcesi jsou pozdně 

sukcesní druhy přizpůsobené na menší množství méně kvalitního zdroje potravy. Což platí jak 

pro pomalu zahrabávající štolaře, kteří zakládají hnízda postupně a počet plodových mas je 

variabilní dle množství dostupné potravy (Halffter & Edmonds 1982), tak pro obývače, kteří 

využívají pro stavbu hnízd trus pro jiné brouky už nepoužitelný (Huerta et al. 2003). 

 

3.4 Sukcesní model na základě relokačních strategií  

 

Na základě dosavadního výzkumu sukcese koprofágních brouků a na základě 

výzkumu kompetičních interakcí mezi infragildami ustanovuji následný model sukcese 

koprofágních brouků. Platí pro koprofágní brouky, kteří jsou v hnízdní fázi a je založený na 

relokačních strategiích fekálního materiálu, čili na gildové příslušnosti (Obr. 4). Model 

předvídá optima druhů v rámci sukcese. Druhy mohou kolonizovat potravní zdroj v jakékoliv 

fázi sukcese, ale maxima počtu jedinců dosahují jen v určitém sukcesním stádiu (Hanski & 

Koskela 1977). Model předpokládá sukcesi na dostatečně velkém potravním zdroji, jako je 

trus slonů nebo velkých turů, kdy raně sukcesní druhy neodstraní zdroj úplně, ale sukcese 

může doběhnout až do konce. Raná fáze sukcese se liší podle denní doby vzniku potravního 

zdroje. Pokud potravní zdroj vznikl v průběhu dne, jsou raně sukcesní skupinou váleči a 

štolaři-postrkovači rodu Phanaeus. Pokud potravní zdroj vznikl večer nebo v noci jsou raně 

sukcesní skupinou velcí rychle zahrabávající štolaři. Velcí a malí pomalu zahrabávající 
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štolaři, často se soumračnou aktivitou, jsou středně sukcesní skupinou. Obývači jsou pozdně 

sukcesní a dosahují maximální abundance několik dnů až týden od začátku sukcese.  

 

 

 

 

 

Obr. 4: Schéma sukcese koprofágních brouků založené na relokačních strategiích. Popisy den, 

noc zobrazují dobu vzniku potravního zdroje. 
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4. VLIV MORFOLOGIE KOPROFÁGNÍCH BROUKŮ NA 

SUKCESI 

 

4.1 Které morfologické znaky jsou důležité 

 

V předchozí kapitole jsem na základě dat o etologii, zvláště relokačních strategiích, 

stanovil model sukcese koprofágních brouků. Gildy tvořící v tomto modelu základní jednotky 

jsou vzhledově homogenní. Pomineme – li znaky spojené na první pohled s relokačním 

chováním, tj. délka holení, tvar těla, atd., zůstává nám malý okruh znaků, které by mohly být 

klíčové, co se týče zákonitostí ekologie koprofágních brouků a tím i výskytu v sukcesi: rohy a 

specifické ústní ústrojí. 

 

4.1.1 Rohy 

 

Samčí rohy jsou jeden z nejnápadnějších znaků některých koprofágních brouků. Lze tedy 

položit otázku, zda v kontextu morfologie by rohy nemohly mít nějakou souvislost 

s výskytem v sukcesi. Ze všech gild rohy ale vznikly pouze u  štolařů (Emlen & Philips 2006) 

a to jako prostředek pro obranu hnízd, kdy se samec zapře do hlavní štoly a tím může 

efektivně bránit přístupu jiných samců  (Emlen et al. 2005). U většiny štolařů vznikly během 

evoluce dva typy samců. Jeden s velkými vyvinutými rohy a druhý s nevivynutými rohy 

(Emlen 1997). Jedná se o klasický model kompetice mezi samci sneaks and guards (Simmons 

et al. 2007). Velký samec si samici hlídá a pomáhá ji s vytvářením hnízda (Cook 1990; 

Palestrini & Rolando 2001), brání jí před ostatními brouky (Hanski & Cambefort 1991) a 

samicemi  které by se chtěly přiživit na vytvořených plodových masách a vajíčkách (Moczek 

& Cochrane 2006), a r ovněž provádí před samotnou kopulací různé svatební „tance“ (Cook 

1990). Zatímco malý samec se prohrabe bokem do hnízda, kde se spáří se samicí bez 

jakýchkoliv tanečků a většinou také bez jakékoliv pomoci se stavbou hnízda (Cook 1990).  
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4.2 Morfologie ústního ústrojí a příjem potravy u koprofágních brouků  

 

4.2.1 Ústní ústrojí dospělce a larvy 

 

Specifickým přizpůsobením na koprofagii je u koprofágních brouků modifikované 

ústní ústrojí (Halffter & Matthews 1966; Hanski & Cambefort 1991). Na rozdíl od ostatních 

povětšinou herbivorních vrubounovitých brouků skupiny Scarabaeoidea mají koprofágní 

brouci měkké ústní ústrojí přizpůsobené na mikrofagii (Miller 1961; Hata & Edmonds 1983). 

Na první pohled je nejnápadnější pokrytí mandibul, maxill a obou pysků velikým 

množstvím štětinek a chloupků (Miller 1961) a rovněž tvar mandibul, které nemají typický 

kousací tvar (Obr. 5). Co je však pro tyto brouky specifické jsou útvary na molárním laloku 

mandibul složené z mnoha malých podčástí, které tvoří proti sobě strukturu, která by se dala 

svým vzhledem vzdáleně přirovnat k sítu (Miller 1961). Dospělci rodu Aphodius a zástupci 

skupiny Geotrupinae mají obdobné struktury (Hata & Edmonds 1983).  

Tyto struktury jsou specifické pouze pro pravé koprofágní brouky, ostatní brouci 

vyskytující se v trusu (Trogidae, Histeridae, Sthaphylinidae) mají normální kousací tvrdé 

ústní ústrojí (Miller 1961). Výjimkou v tomto trendu jsou koprofágní brouci žijící v aridních 

habitatech, především na peletovém trusu, kteří mají vzhledem k rychlému vysychání 

potravních zdrojů ústní ústrojí modifikované pro příjem tvrdší potravy. Jako příklady můžeme 

uvést brouky žijící v evropské mediteránní oblasti (Verdu & Galante 2004), a pravděpodobně 

i v pouštních oblastech žijící zástupce tribu Eucraniini (Federico & Philips 2005).  

Larvy všech koprofágních brouků mají na rozdíl od dospělců tvrdé kousací ústní 

ústrojí s ozubenými mandibulami (Miller 1961; Halffter & Matthews 1966; Hata & Edmonds 

1983; Obr. 5).  

 

4.2.2 Příjem potravy u koprofágních brouků 

 

Přesný způsob příjmu potravy u koprofágních brouků byl po dlouhou dobu neznámý, 

především v ohledu mechanického zpracovávání. Jelikož koprofágní brouci nemají kousací 

mandibuly, všechny teorie se vztahovaly k specificky utvářenému útvaru na molárním laloku 

mandibul. Této struktuře byla přisuzována úloha drtivého aparátu pro zpracovávání větších 

částic (Miller 1961; Hata & Edmonds 1983). Výzkum příjmu potravy u několika druhů 
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obývačů rodu Aphodius (Holter 2000), štolařů (Holter et al. 2002) a válečů (Holter & Scholtz 

2005) skupiny Scarabaeinae však prokázal, že nedochází k drcení větších částic potravy. 

 

 

Obr. 5: Laterální pohled na hlavu larvy (A), pravděpodobně Phanaeus quadridens, a dospělce 

(B) Phanaeus quadridens s vypreparovaným ústním ústrojím (Halffter & Matthews 1966).  g- 

galea, Hp – hypopharynx, hps – hypopharringeální sklerity, l – lacinia, lbr – labrum-

epipharynx, ma – molární oblast mandibuly, Md – mandibula, Mx - maxilla 
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Obr. 6: Vztah mezi hmostností těla a maximální velikostí pozřených částic u koprofágních 

brouků skupiny Scarabaeinae (Holter & Scholtz 2005). Váleči – přerušovaná čára a prázné 

čtverečky (Holter & Scholtz 2005). Štolaři a obývači – plné kolečka a nepřerušovaná čára 

(Holter et al. 2002).  Plný čtvereček značí druh Neosisyphus rubrus, který není zahrnut do 

regrese, ale je pouze vynesen do grafu. 

 

Tyto práce rovněž ukázaly, že dospělí koprofágní brouci jsou schopní pozřít jen velice malé 

částice. Největší pozřené částice byly zjištěny pro váleče Kheper nigroaeneus a to v rozmezí 

75-95 μm (Holter & Scholtz 2005).  

Maximální velikost pozřených částic roste lineárně s hmotností brouka v rámci 

Scarabaeinae (Holter et al. 2002; Holter & Scholtz 2005; Obr. 6). Vztah mezi hmotností a 

maximální velikostí pozřených částic nebyl průkazný u brouků rodu Aphodius, ale to bylo 

dáno především malým počtem druhů (Holter 2000). Taxonomická příslušnost druhů nemá na 

maximální velikost pozřených částic vliv, ale ekologická příslušnost ke gildě ano (Holter et 

al. 2002; Holter & Scholtz 2005). Vztah mezi velikostí těla a maximální velikostí pozřených 

částic je strmější u válečů než u štolařů (Obr. 6).  

Váleči mají v porovnání se štolaři možnost zaopatřit si mnohem omezenější množství 

fekálního materiálu, protože jsou limitováni velikostí koule, kterou tvoří (Holter & Scholtz 
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2005). Kvůli vysychání zdroje musí tedy být schopni přijímat i větší, méně kvalitnější částice 

potravy.  

Samotný příjem potravy u dospělých koprofágních brouků probíhá pravděpodobně 

filtrací malých částeček z masy potravního zdroje skrze specifické útvary na molárním laloku 

mandibul (Holter & Scholtz 2007). Dospělí koprofágní brouci přijímají z trusu jen malé, na 

dusík bohaté, lehce stravitelné částice, jakými jsou například bakterie nebo epiteliální buňky 

producenta trusu, přičemž se vyhýbají velkým celulózním částicím (Holter & Scholtz 2007).  

Larvy mající tvrdé kousací ústní ústrojí (Miller 1961; Hata & Edmonds 1983) a 

požírají suchý a relativně tvrdý trus, přičemž se nevyhýbají ani celulózním částicím. Pro 

zpracovávání celulózy mají fermentační komoru se symbionty, kteří jim pomáhají celulózu 

natrávit. Když larva vyžere obsah své plodové koule, začne opakovaně požírat vlastní výkaly, 

obsahující proteiny vytvořené vlastními symbionty. S každou takovou recyklací původního 

trusu roste v potravě larvy obsah proteinů a klesá obsah celulózy (Hanski & Cambefort 1991). 

 

4.3 Aplikace příjmu potravy u  koprofágních brouků na sukcesní model 

 

Výzkum sukcese společenstva koprofágních brouků v Indii (Sabu et al. 2006) ukázal 

opačný průběh sukcese, než který demonstruji v sukcesním modelu ve 3. kapitole této práce. 

Obývači byli raně sukcesní, po nich následovali povětšinou malí a pomalu zahrabávající 

štolaři. Rychle zahrabávající štolaři rodu Copris byli středně až pozdně sukcesní.. Autoři 

zachytili jednoho jedince tohoto druhu, což mohla být samice, která již připravovala hnízdo. 

Váleči byli jeden raně a jeden středně sukcesní.  

Jelikož autoři provedli pouze jediný sběr dat a to čerstvě po deštích, kdy by tito brouci 

měli začít svou aktivitu, dá se předpokládat, že všechny druhy byly teprve v krmné fázi před 

započetím stavění hnízd pro larvy. Dospělci jsou omezeni při své vlastní výživě na malé 

částečky, musí proto pro vlastní výkrm volit trus čertsvý, nevyschlý. Výskyt obývače 

Oniticellus cinctus v pozdní sukcesi pasuje na předchozí model sukcese. Je totiž možné, že 

tento obývač je již ve své hnízdní fázi, protože například afričtí obývači rodu Oniticellus se 

vyskytují po celý rok (Davis 1989a) 

Protože u koprofágních brouků je maximální velikost pozřených částic korelována 

s velikostí, kolonizace pravděpodobně probíhá podle velikosti, protože malí brouci jsou 

schopní pozřít jen malé částice, které se vyskytují jen v nejčerstvějším trusu. Tímto se do raně 
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sukcesních stádií dostávají malí brouci, často malí štolaři a obývači. Podobné chování bylo 

pozorováno u afrických obývačů rodu Oniticellus (Davis 1989).  

Změna pozice v sukcesi spojená s krmnou fází je známá i u brouků rodu Aphodius a to 

u Aphodius ater, kde mladé samice jsou v sukcesi dřív než staré samice, které kladou vajíčka 

(Hirschberger 1998). Velcí brouci jsou tolerantnější k velikosti potravních částic a mohou se 

tedy ve své krmné fázi vyskytovat později v rámci sukcese.     

 

4.4 Druhý model sukcese 

 

Předkládám tedy na základě výše zmíněných faktů druhý model sukcese. Pozice v sukcesi je 

tedy určena maximální velikostí pozřených částic, což je hodnota korelovaná s velikostí 

(hmotností) brouka. Tento model by měl platit především během období dešťů či pár týdnů po 

něm, kdy brouci houfně aktivují. Tímto se sukcese jako ekologický fenomén u koprofágních 

brouků rozpadá na dvě fáze. Na fázi na krmnou, kdy je pozice brouků v sukcesi určena 

velikostí částic, které jsou brouci schopni pozřít. A na fázi chovnou, kdy je pozice brouků 

v sukcesi určena relokační strategií fekálního materiálu.  
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5. VLIV FYLOGENEZE KOPROFÁGNÍCH BROUKŮ NA 

SUKCESI 

 

5.1 Systematická klasifikace koprofágních brouků ze skupiny Scarabaeinae a tělní plány 

 

Klasifikace  koprofágních brouků ze skupiny Scarabaeinae je dodnes silně ovlivněna 

morfologií. Balthasar (1963) ve své monografii rozdělil Scarabaeidae na dvě podskupiny 

Scarabaeinae a Coprinae. Scarabaeinae obsahují všechny váleče a Coprinae štolaře a obývače.  

Tato klasifikace na dvě skupiny, každou s vlastním tělním plánem, přežívá dodnes, 

protože z morfologického hlediska ji nelze nic vytknout. V rámci Scarabaeinae opravdu 

existují dva tělní plány: válečský, který se vyznačuje dlouhýma nohama a užšími holeněmi, a 

štolařský, který má krátké nohy a silné holeně. Obývači nemají vlastní tělní plán; Eurysternini 

patří do válečského tělního plánu (Huerta et al. 2003) a Oniticellus do štolařského (Davis 

1989).  

Otázkou zůstává, zda jsou tyto 2 tělní plány v rámci Scarabaeinae monofyletické, 

popřípadě kolikrát proběhla změna v gildové příslušnosti a tím také v tělním plánu, a 

v sukcesním výskytu.    

 

5.2 Fylogeneze Scarabaeinae založené na morfologii, ekologii a biogeografii 

 

Prvním pokusem o formulaci hypotézy o evoluci koprofágních brouků skupiny 

Scarabaeinae byla evoluční hypotéza na základě hnízdního chování (Halffter & Matthews 

1966), přičemž se dle autorů dají rozeznat čtyři skupiny. Štolaři byli v této hypotéze rozděleni 

na tři skupiny podle přípravy plodové masy nebo plodové koule pro larvy: Obr. 7:  

a) Group I, trus je pouze nacpán do slepého konce štoly, jedno nebo několik více vajíček 

volně v plodové mase; Onthophagini, Oniticellini, Onitini, někteří Dichotomini. 

b) Group II, plodová hruška obalená půdou, každá obsahuje jedno vajíčko; Phanaeini, 

zbývající Dichotomini, autoři předpokládali rod Heliocopris. 

c) Group III, péče o hnízdo; Copris, Synapsis, autoři předpokládali i rod Catharsius.  

 

Váleči (Group IV) byli umístěni na bázi celé skupiny, hlavně kvůli chování spojeném 

s relokací potravy. Pohled na celou evoluční hypotézu podává Obr. 8.  
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Obr. 7: Skupiny štolařů dle hnízdního chování (Halffter & Matthews 1966)  

 

Obr. 8: Evoluční trendy v hnízdním chování u Scarabaeinae (Halffter & Matthews 1966) 
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Tato první evoluční teorie považuje váleče a štolaře za dvě monofyletické skupiny, 

přičemž hnízdní a relokační chování válečů vzniklo dle autorů na začátku evoluce 

Scarabaeinae.  

První skutečná fylogeneze zaměřená na vnitřní strukturu Scarabaeinae byla založena 

na morfologii na samčího a samičího rozmnožovacího ústrojí (Zunino 1983; Obr. 9). Na tento 

a ostatní kladogramy jsem pro lepší ilustraci vztahů vynesl gildové příslušnosti a označil 

přechody mezi relokačními strategiemi. Tato fylogeneze rozdělila Scarabaeinae na dvě 

skupiny přičemž v jedné jsou zastoupeni převážně váleči a v druhé převážně štolaři. Tato 

fylogeneze ukazuje válečský původ obývačů tribu Eurysternini a štolařský původ obývačů 

tribu Oniticellini. Z této práce lze při aplikaci na teorii sukcesního modelu vyčíst, že gildy 

vyskytující se v pozdějších  sukcesních stadiích vznikaly z kompetičně silnějších, ranně 

sukcesních gild.  

 

Obr. 9: Kladogram skupiny Scarabaeinae na základě morfologických znaků (Zunino 1983 in 

Villalba et al. 2002). Na kladogram jsem vynesl gildové příslušnosti. Červená – váleči, modrá 

– štolaři, zelená – obývači. 
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Další klasifikací uvnitř Scarabaeinae byla klasifikace dle biogeografie (Hanski & 

Cambefort 1991). V této klasifikaci jsou triby Canthonini a Dichotomini označeny jako staré, 

původní, především kvůli rozšíření omezenému na jižní část bývalé Gondwany. Za moderní, 

nejodvozenější triby jsou označeny Coprini, Oniticellini, Onthophagini a Sisyphini, jejichž 

zástupci se vyskytují i v Holarktické oblasti. Triby endemické pro starý nebo nový svět 

(Scarabaeini, Gymnoplerini, Onitini, Phanaeini. Ecraniini, Eurysternini) jsou označeny jako 

prostřední v evoluci mezi starými a moderními triby. Dle této klasifikace by byli váleči, 

zahrnující obývače Eurysternini, a rovnež štolaři, zahrnující obývače Oniticellini, dvě 

monofyletické skupiny.  

Autoři poslední fylogeneze Scarabaeinae založené na morfologických datech (Philips 

et al. 2004) použili 47 zástupců a 200 interních a externích morfologických znaků dospělců 

(Obr. 10). Tato práce ukazuje, že gildy nejsou monofyletické. Autoři staví na bázi 

Scarabaeinae štolařský rod Coptorhina Rovněž nejsou monofyletické některé triby, např. 

některé rody tribu Canthonini jsou mnohem odvozenější než jiné (rod Canthon).  
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Obr. 10: Kladogram vztahů mezi 46 koprofágními brouky založený na 200 morfologických 

znacích (Philips, Pretorius et al. 2004 in Emlen & Philips 2006). Na kladogram autoři vynesli 

relokační strategie a přítomnost rohů. Dodatečně jsem označil barevně gildové příslušnosti.  

Červená – váleči, modrá – štolaři, zelená – obývači. 

 

 

5.3 Molekulární fylogeneze koprofágních brouků skupiny Scarabaeinae 

 

První molekulární fylogenezí koprofágních brouků byla práce zaměřená na vztahy 

mezi španělskými koprofágními brouky (Villalba et al. 2002; Obr. 11). Tato práce potvrdila 

několik hypotéz vznesených již pracemi založenými na morfologii. Hlavním výsledkem bylo 

utvoření dvou klastrů, jednoho primárně válečského a druhého primárně štolařského. Štolaři 

zde tvoří skupinu bez vnořených válečů. Váleči tvoří dva klastry: Scarabaeus + 
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Gymnopleurus a Sisyphus + Copris. Právě přítomnost rodu Copris v rámci válečů začíná 

ukazovat, že gildy válečů a štolařů nejsou monofyletické (Zunino 1983; Philips et al. 2004). 

Tato práce s omezeným počtem druhů naznačuje, že váleči vznikli jako jednotná skupina od 

začátku oddělená od štolařů (Halffter & Matthews 1966). Hlavní problém této studie je výběr 

taxonů omezený na Španělsko, který neumožňuje aplikovat tyto výsledky na globální úroveň. 

 

 

 

Obr. 11. Kladogram vztahů mezi španělskými koprofágními brouky založený na 

molekulárních datech (Villalba et al. 2002). Na kladogram jsem vynesl gildové příslušnosti.  

Červená – váleči, modrá – štolaři, zelená - obývači 
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Obr. 12: Kladogram Scarabaeinae založený na molekulárních datech, první část (Monaghan et 

al. 2007). Kladogram pokračuje na Obr. 13. Otazník značí neznámou relokační strategii u 

subtribu Drepanocerina, kde by zástupci některých rodů mohli být obývači. Červená – váleči, 

modrá – štolaři, zelená – obývači. 
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Obr. 13: Pokračování kladogramu Scarabaeinae z Obr. 12 (Monaghan et al. 2007). Červená – 

váleči, modrá – štolaři, zelená – obývači. 
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Nejnovější a dosud nejrozsáhlejší fylogenezí skupiny Scarabaeinae je molekulární 

fylogeneze 214 druhů na třech genech (Monaghan et al. 2007; Obr. 12 a Obr. 13). Tato práce 

ukazuje štolařský původ Scarabaeinae v rodě Coptorhina. Pozice rodů Dicranocara a 

Odontoloma blízko báze ukazuje raný vznik gildy válečů v rámci Scarabeinae. Dále následuje 

štolařský rod Macroderes a pak se Scarabaeinae větví do dvou klastrů: jeden primárně 

válečský (Obr. 13) a druhý zpočátku štolařský a následně válečský s přechodem k štolařů 

s několika obývači (Obr. 12). Do tohoto hlavního uzlu se vyskytují převážně fungivorní-

saprofágní-koprofágní brouci, kteří mají povětšinou kapské rozšíření (Davis et al. 2002; 

Monaghan et al. 2007) a kteří by se dali považovat za samostatnou sesterskou skupinu 

pravých koprofágních brouků skupiny Scarabaeinae. Tato skupinka ukazuje, jak asi vypadli 

předci dnešních brouků skupiny Scarabaeinae. Od tohoto bodu jsou brouci převážně 

koprofágní, nebo aspoň původně koprofágní, přičemž základním tělním plánem je štolař. 

 

5.4 Aplikace fylogeneze na sukcesní model 

 

Gildy v rámci Scarabaeinae jsou polyfyletické. Tento fakt podpořily práce na 

morfologických i na molekulárních znacích. Nejkompletnější molekulární fylogeneze 

(Monaghan et al. 2007) ukázala, že gildová příslušnost se během evoluce často změnila a že 

tělní plány válečů jsou v podstatě homoplazie spojené s relokací materiálu.  

Jednoznačně padla klasifikace na staré a nové triby (Hanski & Cambefort 1991), 

především rozpadem do značné míry „odpadních“ tribů Canthonini a Dichotomini na deset a 

devět linií. Konfrontací nejnovější fylogeneze s evoluční teorií založenou na hnízdním 

chování u Scarabaeinae (Halffter & Matthews 1966) vychází, že hnízdní chování je 

korelováno s příslušností ke gildě, a jako takové není dobrým znakem pro určení fylogeneze, 

kvůli polyfyletičnosti gild. Především padá teorie o monofýlii válečů.  

Když si na kladogram naneseme vznik příslušnosti ke gildám, dojdeme k zajímavému 

závěru. Celkově vychází více změn ke gildám vyskytujících se v pozdějších sukcesních 

stádiích. V první části kladogramu je to přechod od válečů (Sisyphus, Epirinus) a velkých 

rychle zahrabávajích štolařů (Copris, Heliocopris) směrem ke klastru Onitini + Onthophagini 

+ Oniticellini, což jsou pomalu zahrabávající štolaři a obývači (Obr. 12). V druhé části (Obr. 

13) je přechod od válečů ke štolařům a obývačům tribu Eurysternini ještě markantnější. 

Hlavni výjimkou je přechod k válečskému stylu života u Eucraniini, který je způsoben 

přizpůsobením k životu v aridních oblastech (Federico & Philips 2005).  
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Čím si tento trend změny relokační strategie vysvětlit? Ústup do pozdějších fázi 

sukcese znamená přizpůsobit se horšímu zdroji v menších množstvích (Hanski & Cambefort 

1991). Na počátku evoluce recentních skupin byly pravděpodobně všechny druhy raně 

sukcesní. Jelikož však kompetičně nejdominantnější gilda válečů vznikla v evoluci 

koprofágních brouků velmi brzo (Monaghan et al. 2007), nastala silná kompetice o zdroje, 

kdy během dne byli váleči schopni odstranit ostatním broukům veškeré zdroje. Z této situace 

vedly dvě cesty, buď si podržet kompetiční dominanci a spustit závod ve zbrojení s ostatními 

kompetičně dominantními druhy nebo ustoupit do volné niky pozdně sukcesních stádií.  

První volba vedla k tvrdé mezidruhové kompetici koprofágních brouků raně 

sukcesního stádia omezující lokální společenstva válečů a rychle zahrabávajících štolařů na 

relativně málo druhů (Hanski & Cambefort 1991; Krell et al. 2003) Tito brouci přežívají 

společně na základě dělení zdroje v čase, den/noc (Halffter & Matthews 1966; Hanski & 

Cambefort 1991; Krell-Westerwalbesloh et al. 2004) či na základě rozdílných teplotních 

nároků (Verdu et al. 2004; Verdu et al. 2007).  

Druhá volba vedla k mírné mezidruhové kompetici v pozdějších sukcesních stádiích 

tvořící prostor pro druhově bohatá lokální společenstva pomalu zahrabávajících štolařů, kteří 

si dělí zdroj povětšinou v čase, den/noc (Edwards & Aschenborn 1987; Krell-

Westerwalbesloh et al. 2004).  
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