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Anotace

Water insects represent the considerable part of the freshwater communities. One of the most
spectacular ability of those organisms is dispersion among various localities.
The understanding of the dispersion mechanisms is of the key importance for unhiding the
basic ecological and evolutionary processes such as colonization or maintaining high
diversity patches. The aim of this thesis is to summarize findings about the dispersion and its
main drivers. The experimental part deals with the influence of environmental factors on

the flying activity of the water insects.
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. Cile prace

e provést literarni reserSi hodnotici vliv disperze a letové aktivity vodniho hmyzu na

utvareni spolecenstev v malych vodnich nadrzich

e na zaklad¢ publikovanych praci vyhodnotit, jak disperzi vodniho hmyzu ovliviuji

abiotické a biotické faktory

e Vexperimentdlni Casti zpracovat vzorky ziskané nékolika odbérovymi metodami
v ramci koloniza¢nich experimenti v piskovné Cep Il. a vyhodnotit letovou aktivitu

zachyceného hmyzu



2. Uvod

Sladkovodni habitaty piedstavuji ostrovy naruby: jedna se o diskrétni jednotky
obklopené suchozemskym prostiedim. Navzdory vice ¢ méné silné izolovanosti
jednotlivych populaci ma mnoho sladkovodnich taxont Siroké geografické rozsiteni, které je
zprostfedkovano aktivnim nebo pasivnim zptsobem rozSifovani. Na prvni pohled zcela
trivialni pohyb mezi habitaty mé rozsahlé disledky nejen pro daného dispergujiciho jedince,
ale také pro dynamiku a genetickou diverzitu populace (Bowler & Benton 2005). Disperze je
tak jednim z nejdulezitéjsich mechanismt udrzeni existence populaci a druhti (Nathan 2001).

V réamci vodnich nadrzi bez ryb tvoii dominantni slozku spolecenstva vodni hmyz. Za
svou obrovskou diverzitu vdéci hmyz pravé schopnosti letu. Ta jim umozfiuje nejen
vyhledavani potravy ¢i partneri pro reprodukci, ale slouzi i jako unikovy mechanismus
Z neptiznivého prostiedi (Roff 1990; Ronce 2007). Rozhodnuti dispergovat je ovlivnéno
celou fadou faktorii souvisejicich s podminkami prosttedi a interakcemi mezi jedinci
(Bowler & Benton 2005). Disperze je ¢asto indukovana populacni hustotou ¢i vzrustajicim
rizikem predace. Usp&$nost uskuteénéni disperze je zavisla na vlastnostech jedince v &ele
s celkovou kondici, velikosti téla a stafim jedince (Johnson 1960). Tyto faktory maji vliv i na
osidleni nového habitatu. Dispergujici jedinec muze kolonizovat nové lokality nebo posilit
stavajici populace. EKologické i evolu¢ni disledky disperze jsou rozsahlé a maji vyznamny
vliv na utvareni spolecenstev vodnich bezobratlych.

Disperze jako objekt vyzkumu ziskava pozornost piedev§im tim, ze piedstavuje
spojujici ¢lanek mezi ekologii, popula¢ni dynamikou, etologii a evoluéni biologii (Dingle &
Drake 2007). Vhodnymi organismy pro kvantitativni metody zkoumani disperze jsou mimo
jiné vodni bezobratli. Vyhodou je zminéna izolovanost sladkovodnich habitatti; i potoky
afeky jsou pokladany za izolovanéjsi jednotky ve srovnani s terestrickymi ¢i motskymi
habitaty (Bohonak & Jenkins 2003). Na druhou stranu je studium disperze ve vodnim
prostiedi metodicky komplikované. V porovnani S jinymi organismy (napi. motyly) je
disperze vodnich bezobratlych méné prostudovand, pficemz nejvice je znamo
0 zooplanktonu (Bilton et al. 2001).

V ramci této prace se proto zamétfuji na faktory ovlivilujici disperzi vodnich
bezobratlych, zejména letovou aktivitu hmyzu, a zminuji mozné ekologické dusledky tohoto
procesu pro utvareni spoleCenstev. V experimentalni ¢asti pomoci n€kolika odbérovych

metod vyhodnocuji letovou aktivitu vodniho hmyzu.



2.1 Disperze

Vétsina organismll obyva vice ¢i méné dynamické a nestabilni prostfedi, ve kterém
hraji velmi dulezitou roli procesy vedouci k zalozeni a naslednému udrZzovani daného
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zachovani a evoluci druhu.

2.1.1 Definice disperze

Soudobé prace zabyvajici se pohybem organismil napfi¢ prostorem piinaSeji mnoho
pohledii i nejednotnou terminologii a uzivani odlisSnych pojmi v ramci podobort.
K nejcastéji pouzivanym terminiim patii disperze (Casto oznaovana jako rozptyl) a migrace
(Ptiloha Tab. 1).

Disperze je nejcastéji definovana jako zpusob pohybu mezi lokalitami nebo
populacemi oddélenymi v prostoru nebo v piipadé dormance v ¢ase. MiiZe se jednat o pohyb
jedinct nebo propaguli, tj. ¢asti organismu, diky které mtze vzniknout novy jedinec. V takto
Sirokém vyznamu disperze muze i nemusi zahrnovat migraci, tok gent ¢i kolonizaci (Bilton
et al. 2001). Uzsi vymezeni nabizi Banarescu (1990), ktery disperzi popisuje jako pohyb
jedinct pronikajicich za hranice rozsiteni druhu. Zcela jiného nazoru byl Carter (1961), ktery
za disperzi povazoval pouze pasivni a jedincem nekontrolovatelny pohyb prostorem. Existuji
ale 1 dals$i, rizn¢ odlisné definice (Ptiloha Tab. 1). O jejich sjednoceni se pokusila Ronce
(2007), ktera za disperzi oznacila jakykoliv pohyb organismii vedouci k toku gent uvnitf
populaci 1 mezi nimi. Tim odliSila ekologicky a geneticky rozmér disperze. Ekologicky
pohled zdarazituje pohyb organismi v prostoru za ucelem ziskani potravy nebo reprodukce.
Geneticky pohled chape disperzi jako piesun jedince mezi populacemi, coz po Gspé$ném
rozmnozeni vede K toku gend v prostoru.

Disperzi lze na zékladé ucelu také rozliSit na konkrétni procesy, na kterych zavisi
zdatnost jedince. Jedna se zejména o pohyby souvisejici s hledanim partnera, reprodukci
a kladenim vajicek, pfipadné¢ i pohyb za potravou (angl. foraging movement) z jednoho
habitatového ostrivku (tj. oblast odlisného typu stanovisté¢) do jiného (Danthanarayana
1986). | kdyz mechanismus téchto typi pohybu je prakticky identicky, byva pohyb za
potravou od procesu disperze velmi ¢asto oddélovan (Bowler & Benton 2005). Clobert et al.
(2009) zduraznuji vyznam disperze V souvislosti se zménou mista pro rozmnozovani. Pokud

jedinec opusti plivodni habitat s cilem nalezeni mista pro prvni reprodukci, jedna se



0 disperzi juvenilnich jedincu (z anglického natal nebo pre-breeding dispersal). Na tento typ
disperze navazuje disperze za reprodukci (angl. breeding dispersal; Danthanarayana 1986;
Clobert et al. 2001, 2012; Ronce 2007). Tento pojem oznaCuje pohyb mezi habitaty
pfedstavujici potencialni mista pro dalsi rozmnozovani. Oba typy disperze mohou po
uspésné reprodukci piispét k toku gent prostorem (Clobert et al. 2001).

Nejasnosti vyznamu terminu disperze jsou spjaty i s ¢asto uvadénym terminem rozptyl
(angl. dispersion). Nékdy je pouzivan jako synonymum k disperzi (napt. Dingle 1972), ale
vétsinou se oba pojmy rozlisuji (napf. Udvardy & Papp 1969; Clobert et al. 2012).
Terminem disperze je pak popisovan mechanismus rozsifovani arealu vyskytu druht.
Rozptyl je oproti tomu oznaceni pro vyslednou prostorovou distribuci organismd.

V porovnani s disperzi je migrace hromadny pfesun organismu z jednoho mista na jiné
s navratem na puvodni stanovisté; lze ji zatadit k periodicky se opakujicim pohybtim s dobie
predikovatelnym nacasovanim. Dingle a Drake (2007) ji povazuji za adaptaci na variabilitu
zdroju v prostoru a ¢ase. U hmyzu je migra¢ni pohyb v naprosté vétsiné pouze jednocestny
a zpate¢ni let probiha v nasledujici(ch) generaci(ich). Naptiklad u vazky Pantala flavescens
(F.), rozmnozujici se v doCasnych vodnich zdrojich z destové vody, se migraéni trasa z jizni
Indie do vychodni a jizni Afriky a zpét prizplisobuje monzunovym destim a predstavuje
nejdel§i zaznamenanou trasu U hmyzu (az 18 000 km; Anderson 2009).

Dalsi odliSnost migrace a disperze spociva v télesnych pochodech a individualni
motivaci. V pribéhu migrace dochazi — v protikladu k disperzi — k inhibici reprodukce
(Kennedy 1961; Dingle 1972) a potla¢eni potravniho chovani (Schneider 1962). Za
rozliSujici znak je nékdy brana i vzdalenost, kterou urazi dany jedinec (Williams 1957).
Nemusi se ale jednat o zcela rozhodujici faktor (Johnson 1960) — za migraci lze oznadit jak
prelety obrovskych hejn saran¢i mezi jednotlivymi kontinenty, tak vertikdlni migraci
planktonnich fas ve vodnim sloupci v zdvislosti na slunecnim zafeni a pfisunu Zzivin.
Spolecnou vlastnosti disperze 1 migrace ale je jejich zasadni vliv na populacni dynamiku,
abundanci a distribuci druhti (Nathan 2001; Clobert et al. 2012) a strukturu spoleéenstev
(Bohonak 1999; Clobert et al. 2004; Dingle & Drake 2007).

Za ucelem zjednoduSeni v rdmci této prace pouzivam pievazujici soucasny vyklad
disperze (napi. Clobert et al. 2001, 2004; Bowler & Benton 2005; Clobert et al. 2012) jako
pfenos jedincli mezi jednotlivymi misty V souvislosti s reprodukci (v pifipadé disperze
potomstva to znamena z puvodni lokality do mista prvni reprodukce). Pohyb se pfitom

odehrava napti¢ mozaikou rtizn¢ velkych habitatovych ostriivki o rizné kvalité.



2.1.2 Evoluce disperze

Disperze napii¢ prostorem je energeticky naro¢na. | pres vysoké nédklady piitom
alespon cast potomstva disperguje (Hamilton & May 1977). Mnoho studii se zabyvalo
otazkou, co vedlo k evoluci alesponi castecné disperze. Analytické modely ukazuji, Ze se
jedna o evoluéné stabilni strategii, pokud je prostiedi aspon Caste¢né variabilni (Hamilton &
May 1977; Comins et al. 1980; Clobert et al. 2001, 2012). U vodniho hmyzu se disperze
pravdépodobné vyvinula jako mechanismus umoziujici Unik z nepfiznivého prostiredi
zejména vysychajicich vodnich habitatt (Clobert et al. 2012).

Na selekci disperzniho chovani plsobi tada faktort, jejichz dulezitost se méni
v zavislosti na charakteristikach Zivotniho cyklu daného druhu (Bowler & Benton 2005).
Clobert et al. (2001) disperzni chovani pokladaji za vysledek evolu¢ni rovnovahy, tj. nékteré
faktory vedou k preferenci selekce pro schopnost disperze, zatimco jiné ji potlacuji (Obr. 1).
Obecné na evoluci zvySené disperze negativné pisobi naklady spojené s vlastnim pohybem

(Dieckmann et al. 1999) nebo s fazi usazovani se v novém habitatu.
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Obr. 1: Faktory ovliviiujici evoluci disperze. Osy piedstavuji tii kategorie faktor s pfiklady konkrétnich
jevlu. Kazdy faktor je spjat s vyhodami a naklady. Misto rovnovahy selek¢nich tlakli mezi nimi symbolizuje
pocatek soufadnic (Seda tecka). Pozitivni hodnoty znamenaji, Ze u danych faktorti vyhody prevysuji naklady,

u zapornych hodnot je tomu naopak. Upraveno podle Clobert et al. (2004).

Rizikem disperze je nenalezeni piihodného mista k osidleni ¢i vhodného partnera pro
reprodukci (Clobert et al. 2012). Také ¢as straveny hledanim vhodného ostrivku by mohl

byt vyuzit naptiklad k rastu ¢i rozmnozovani. Naklady a vyhody disperze nejsou jednotné
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pro vSechny organismy a méni se v prostoru, ¢ase i mezi konkrétnimi jedinci (Bowler &
Benton 2005). Rozhodujici je také vztah mezi dlouhodobymi vyhodami disperze (napf. tok

genil) a naklady investovanymi do vlastniho pohybu a struktur s nim souvisejicich (Roff

cvwr

dlouhodobych vyhod.

Mezi faktory podporujici disperzni chovéni lze zaradit kompetici mezi piibuznymi
jedinci (Dieckmann et al. 1999; Clobert et al. 2012) a vyssi pravdépodobnost lokalni
extinkce dané populace. V malych populacich disperze také zamezuje riziku pribuzenského
ktizeni (Ferriere et al. 2000) a redukci Zivotaschopnosti a fertility potomstva v dasledku
projevu recesivnich alel. To mlze vést az k inbredni depresi (angl. inbreeding depression)
U pohlavné se rozmnozujicich organismi S naslednym snizovanim celkové fitness populace
(Clobert et al. 2004). Neschopnost disperze zvySuje riziko inbreedingu. Naopak pti kiizeni
jedinct z odlisnych populaci mize dojit k outbredni depresi (angl. outbreeding depression;
Bilton et al. 2001) vedouci ke snizeni fitness jedinct z divodu naruseni adaptaci na mistni
podminky. U klonalnich druhti vede absence disperze k pieplnéni dané lokality, naslednému
zvyseni predace a neschopnosti vypotadat se s patogeny a parazity (Roff 1990).

Stabilita a predikovatelnost prostredi snizuje vyhody disperze (Bohonak & Jenkins
2003). Druhy osidlujici habitaty se stabilnimi podminkami proto vykazuji niz$i miru
disperze nez organismy zijici ve stochastickém prostiedi (Southwood 1962; Roff 1990;
Dieckmann et al. 1999; Travis & Dytham 1999; Bilton et al. 2001). Metody srovnani
genetické diferenciace provedené u 173 druhll sladkovodnich bezobratlych naptiklad
prokazaly vy$si miru disperze u druhd stojatych vod (Marten et al. 2006), které se tadi
k mén¢ stalym a predvidatelnym typim habitatt (Roff 1990; Bronmark & Hansson 2005).

Zmény prostiedi mohou byt lokalni ¢i globalni (Clobert et al. 2001). V prvnim piipadé
se jedna o do€asné zmény v ramci konkrétniho prostiedi, napt. zvySeni populaéni hustoty
podporujici evoluci hustotné zavislé disperze a tinik z pieplnéné lokality (Travis et al. 1999;
Clobert et al. 2012). K prikladim extrémnich lokalnich zmén, které podporuji evoluci
disperze, patti lokalni extinkce populaci (Ronce 2007). Pravdépodobnost vymirani populace
roste se snizujici se velikosti obyvaného prostoru (napt. s poctem obyvanych habitatovych
ostruvki), coz vede k selekci pro disperzi (Roff 1990). Divodem je moznost kolonizace
jinych habitat, kterou lze uskutecnit pouze prostiednictvim dispergujiciho potomstva
(Comins et al. 1980). Z modelt vyplyva, ze i v piipadé¢ velmi nizkého stupné prezivani
dispergujiciho potomstva a absence prazdnych ostrivkl je produkce vice nez poloviny

potomki se schopnosti disperze stale vyhodna (Hamilton & May 1977).



V ptipad¢ globalni ndhodné variability prostiedi na velkych prostorovych Skéalach se
riziko vymfeni populaci stdle méni. Mezi ptiklady adaptace na takové prostiedi lze zaradit
brzky nastup kladeni vajec v ramci dané sezony, variabilni dormanci potomstva (Clobert et
al. 2012), produkci potomstva s variabilnimi znaky a disperzi pouze ¢asti ptibuznych jedinct
(Clobert et al. 2001; Evans & Dennehy 2005). Nepiedvidatelnost obecné podminuje selekci
bet-hedging strategii vyuzivajicich rozlozeni rizik (Clobert et al. 2001; Bowler & Benton
2005) a snizeni variance fitness v ¢ase (Ronce 2007; Ripa et al. 2010). V dlouhodobém
horizontu jsou tak vyhodnéjs$i nez fixni strategie, nebot’ se 1épe vyrovnavaji s obdobimi
neptiznivych podminek (Childs et al. 2010).

Uspé&snost kolonizace prazdnych ostrivki &i posileni stavajicich populaci zavisi také
na kvalité jedince. Clobert et al. (2004) tvrdi, Ze rozsitujici se jedinci se od nedispergujici
¢asti populace odlisuji v morfologii, fyziologii ¢i v chovani (Cote et al. 2013). Studie
zabyvajici se fenotypem dispergujicich jedinch rozlisuji dva typy disperze v zavislosti na
jejich dusledcich. V prvnim ptipadé¢ je pohyb zakoncen usazenim se v jiz osidleném
ostruvku, kdy pfichozim jedincem je posilena stavajici populace. Dopliovani lokalnich
kolisajicich populaci imigranty mutize vést ke snizeni rizika extinkce — tento jev je znam jako
tzv. rescue effect (Clobert et al. 2004; Bowler & Benton 2005). Jedna se o dulezity
mechanismus zachovani malych populaci. Druhym typem je pohyb s néslednou kolonizaci
prazdného ostriivku. Oba druhy disperze jsou uskute¢nény kvalitativné rozdilnymi jedinci,
jejichz vlastnosti jsou determinovany podminkami prostfedi piivodniho ostrivku (Clobert et
al. 2001, 2009). Je pravdépodobné, ze jedinci piedurceni pro kolonizaci jsou citlivéjsi ve
vnimani podnéti indikujicich kvalitu a koncentraci jedinci stejného druhu. Vedle toho
jedinci pfichéazejici do stavajicich populaci vice vnimaji podnéty vypovidajici o abiotickych
podminkach ostrivku (Clobert et al. 2004). Na zodpovézeni otazky do jaké miry maji tyto
odlisnosti vliv na procesy extinkce a kolonizace u vodniho hmyzu je vSak zapotiebi vice

studii.

2.1.3 Déleni disperze

Mechanismus pohybu organismt prostorem umoziuje disperzi rozlisit na dvé zakladni
podskupiny. Pokud se jedinec aktivné podili na pohybu, hovoiime o aktivni disperzi. Jeji
vnitini rozmanitost je dana rozdily ve schopnosti letu, které zavisi na morfologii, velikosti
a letové kapacité jedince (Clobert et al. 2012). Vykonnymi letci z fad vodniho hmyzu jsou

vazky a motylice. Jejich schopnost dispergovat je dédna aerodynamickym tvarem kiidel,



vykonnym svalovym aparatem a vysokym pomérem letovych svali Kk celkové télesné
hmotnosti (az 60%; Rundle et al. 2007b). N¢kdy je aktivni disperze oznacovana za hustotné
zavislou (angl. density-dependence dispersal), kdy hlavnim impulsem k disperzi je
kompetice o zdroje (Johst & Brandl 1997; Bowler & Benton 2005). Ne vzdy je vsak aktivni
disperze hustotn¢ zavisla; tendence k opusténi habitatu mtize vzristat také v ptipadé zhorSeni
¢i zmény abiotickych podminek.

Druhym typem je pasivni disperze. VV tomto piipadé pohyb zajist'uje pienosovy vektor
(vitr, proud vody, gravitace ¢i jiny organismus). U vétSiny vodnich mnohobunéénych se
pasivni zptsob disperze vyskytuje béhem ranych fazi zivotniho cyklu, tj. u klidovych vaji¢ek
nebo cyst. K plnému vyuziti tohoto druhu pfenosu je Casto kromé malé velikosti zapotiebi
také riznych adaptaci, napt. plynem naplnéné statoblasty mechovky hadovité (Cristatella
mucedo Cuvier), které vznaSenim se na vodni hladin€ zvySuji pravdépodobnost stietnuti se
s prenaseCem (Bilton et al. 2001). Hacky na povrchu mechovky pak zajisti snadné&jsi
prichyceni na srst nebo pefi. Mezi dalsi potfebné struktury, zejména u dormantnich stadii,
patii adaptace na vyschnuti (Havel & Shurin 2004). Oproti aktivnimu zptusobu disperze je
pasivni pienos hustotné nezavisly (angl. density-independent dispersal; Maguire 1963).
Jednotlivé mechanismy disperze vodnich bezobratlych blize uvadim v kapitole 2.1.6.

Dalsim hlediskem umoznujici zjednodusené déleni disperze je disperzni vzdalenost
(Rundle et al. 2007b). Aktivni pohyb, jako je naptiklad plavani, chize ¢i let,
zprostiedkovava obvykle disperzi na kratké vzdalenosti, nebot je pomérné energeticky
naro¢ny. VéEtSina potomstva pii opousténi piivodni lokality vyuziva pravé tohoto typu
disperze (Shigesada & Kawasaki 2002). V ptipadé disperze na velké vzddlenosti jedinci
vyuzivaji vzdusnych ¢i vodnich proudi; pokud se pfendsi pomoci zoochorie ¢i foreze, je
pohyb zprostiedkovan jinym organismem. Vétrem je unaSen nejen aeroplankton (napf.
msice, tfasnénky, octomilky, bejlomorky a nymfy roztoct), ale také jepice, chrostici a drobni
zastupci dvouktidlich (Bilton et al. 2001). VySe uvedené dé€leni je vSak pouze orientacni
a ptinasi s sebou mnozstvi vyjimek, napf. i aktivni letci mohou pfi letu vyuzivat vzdusnych
proudi a dosahovat tak vzdalenych lokalit (Taylor 1974).

Se vzdalenosti se méni i souvisejici vyhody (Obr. 2). Disperze na kratké vzdalenosti
umoziuje unik pred kompetici pfibuznych jedinci, vysokou populac¢ni hustotou a rizikem
inbreedingu (Clobert et al. 2009). Vétsi disperzni vzdalenost piinasi i moznost kolonizace
vzdalengjsich lokalit (Ferriere et al. 2000) a vyhnuti se kompetici s pfislusniky dané

populace (Clobert et al. 2009). Schéma na Obr. 2 vSak neuvazuje moznou vzajemnou



interakci uvedenych faktori a predstavuje zjednoduseni realnych situaci, kde lze vliv

jednotlivych faktort ¢asto stézi odhadnout.

Rostouci schopnost kolonizace . Klesajici ndklady disperze
N I e < -

]

!

nizkd kvalita habitatu

vysoka populaéni hustota

kompetice mezi pfibuznymi jedinci

mbreeding

«— kompetice mezi rodiéi a potomky

| | =

| -

Pivodni lokalita

Disperzni vzdilenost

Obr. 2: Faktory ovliviiujici optimdlni miru disperzni vzdalenosti. Horni ¢ast (plna Sipka) zobrazuje
zvysujici se schopnost kolonizace s rostouci disperzni vzdalenosti a klesajici naklady disperze v zavislosti na
snizujici se vzdalenosti (prazdna Sipka). V prostfedni ¢asti jsou uvedeny faktory, které ovliviuji disperzi.
Rozsah Sipek uréuje rozsah vzdalenosti s vlivem daného faktoru, napf. nizka kvalita habitatu bude selektovat
disperzi na vétsi vzdalenost, naopak k redukci kompetice mezi rodi¢i a potomky postaci pohyb na kratsi
vzdalenost. Dolni ¢ast (prazdna Sipka) symbolizuje disperzni vzdalenost z ptivodni lokality (svisla tGsecka).

Upraveno podle Ferriere et al. (2000).

2.1.4 Faze disperze

Ronce (2007) oznacila disperzi za tiifazovy mechanismus. Jednotlivé faze jsou
ovlivnény riznymi faktory prostiedi (Obr. 3) a jsou navzajem propojené, nebot’ rozhodnuti
ucinéna béhem jedné faze mohou ovlivnit vyhody a naklady dalsi faze (Bonte et al. 2012).

Pocatecni fdze emigrace zahrnuje opusténi pivodniho ostrivku v habitatu. Zavisi na
zpusobu disperze a genetickych predispozicich jedince (Clobert et al. 2001). K rozhodnuti
pro opusténi lokality pfispiva zhorSend kvalita habitatu, snizend dostupnost potravnich
zdroji a zvySujici se hustota populace (Clobert et al. 2009). Jejich ptisobenim ¢asto dochazi
k redukci fitness jedince. Zejména rostouci populacni hustota vede ke zvySené tendenci
dispergovat (Tab. 2). To nemusi platit vzdy; naopak vys$i mira disperze pii nizSich
populacnich hustotach byla zaznamenana napi. u Sidélka malého (Ischnura pumilio
Charpentier; Allen & Thompson 2010) a Sidélka prilbovitého (Coenagrion mercuriale

Charpentier; Rouquette & Thompson 2007). Tento jev muze byt adaptivnim mechanismem,
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u dané populace uplatiuje tzv. Alleeho efekt (Bowler & Benton 2005). Vyhodou je zejména
vy$8i Sance nalezeni partnera v obdobi rozmnozovani (Stephens et al. 1999).

Druhou fazi je viastni prenos (angl. transfer), ktery je ukonfen nalezenim mista
k rozmnozovani (Johnson 1969). Kli¢ovou roli béhem pienosu maji fyziologické vlastnosti
jedince ptredstavené vytrvalosti, odolnosti a orientaénimi schopnostmi. Pokud faze pienosu
trva prili§ dlouho, zvySuje se pravdépodobnost imigrace do nevhodného habitatu (Burgess et
al. 2012). Na uspésnost pienosu ma vliv i struktura a charakteristika habitatu (Bowler &
Benton 2005). Cas straveny hledanim mohou zkratit podnéty poskytujici informace o kvalité
habitatu bez nutnosti pfimého kontaktu (Stamps & Krishnan 2005). Schopnost detekce
téchto podnéti se 1isi v zavislosti na druhu organismu a typu informace (Tab. 2). U vodniho
hmyzu byla napf. zaznamenana schopnost detekce vodnich povrchi na zdkladé vnimani
polarizovaného svétla (blize kapitola 2.3). Neni ale znamo, na jaké vzdalenosti jsou podnéty
rozpoznatelné. Naklady pienosu souviseji zejména se zvySenou mortalitou vlivem predace ¢i
nedostatkem potravnich zdroju (Ferriere et al. 2000; Bonte et al. 2012). U drobného hmyzu
muze byt mortalita béhem letu zvySena rizikem vyschnuti vlivem vysoké teploty a nizké
vlhkosti vzduchu (viz ¢ast 2.2.1.1; Csabai et al. 2006).

Disperze je zakonéena imigraci. Usp&$nost této faze zavisi na nakladech spojenych
s disperzi, které u aktivni disperze rostou se vzdalenosti. Rizika pfitom zahrnuji kromé
outbreedingu i nalezeni nevhodného mista (Clobert et al. 2012). Dilezitym faktorem
ovlivitujicim rozhodnuti o osidleni daného habitatu jsou proto i béhem této faze informativni
podnéty (Clobert et al. 2001; Stamps & Krishnan 2005). Nékdy mohou slouzit pouze
k detekci habitatu a ne k rozliSeni kvalit jednotlivych ostrivka. To nastane, pokud je pohyb
ptili§ nakladny a jedinec si tak vybere nejblizsi ostrivek (Bowler & Benton 2005). Zdrojem
podnétl vypovidajicich o habitatu jsou zejména jedinci stejného druhu (Kraus & Vonesh
2010). Strategie vyhledavani mist s vyss§i koncentraci jedinct stejného druhu je adaptivni,
pokud z jejich ptitomnosti prameni vyhody pro daného jedince. V opa¢ném piipadé mohou
tyto podnéty signalizovat ndklady souvisejici s pfichodem do habitatu o vysoké populacni
hustot€, napf. nutnost nasledné kompetice o zdroje (Tab. 2). Je také mozné, Ze jedinci
stejného druhu pouze zviditeliiuji habitat a tim usnadnuji jeho detekci (Lima & Zollner 1996;
Bowler & Benton 2005). Toto tvrzeni zatim nebylo u vodniho hmyzu experimentalné
prokézano.

Uspésnost nalezeni vhodného prostfedi zavisi i na schopnosti rozlisovat kvalitu

habitat (Tab. 2). Nékdy muiZze nastat rozpor mezi podnétem a skuteénym stavem habitatu a
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jedinec muze osidlit habitat neumoznujici Gspésnou reprodukci (Bowler & Benton 2005;
Bonte et al. 2012). Nékdy pak mluvime o tzv. ekologickych pastech. Naptiklad jepice jsou ve
velkém mnozstvi pfitahovany k asfaltovym povrchiim silnic, na které kladou vajicka. Asfalt
je na zéklad¢ vnimani odrazeného polarizované¢ho svétla jepicemi klamné detekovan jako
vodni hladina (Kriska et al. 1998). ZvySena mira pfitazlivosti k ropnym skvrnam byla
zjisténa u vazek, které se na jejich povrch pokousely klast vajicka (Horvath & Zeil 1996). Na
zéklad¢ polarotaxe jsou vazky také Casto pfitahovany k lesklym povrchim tmavych aut
(Wildermuth & Horvath 2005) ¢i leSténym nahrobnim kamentim (Horvath et al. 2007). Tyto
umélé atraktanty predstavuji ekologické pasti nejen pro nakladend vajicka, ale zvySuji i
mortalitu kladoucich imag (Kriska et al. 2009). Nerozpoznani vhodného habitatu tak mutize

mit fatalni disledky.

Tab. 2: Vyhody a rizika béhem jednotlivych fazi disperze. Upraveno podle Stenseth & Lidicker (1992);
Bonte et al. (2012); Clobert et al. (2012).

Faze disperze Potencialni vyhody Potencialni nevyhody

ztrata vyhod spojenych

unik z neptiznivych podminek .. .
S zivotem ve skupiné

snizeni miry kompetice o zdroje nejistota nalezeni potravy

opusténi habitatu . T
snizena fitness jedince

(investice ~ do  pohybovych

snizeni rizika extinkce populace ] :
pop struktur vs. investice do

reprodukce)
moznost vybéru mezi ostrivky | zvySend  mortalita  vlivem
pohyb mezi 0 rizné kvalité predace a nedostatku potravy
habitaty dostupnost vétsiho poctu

pohlavnich partnerii nenalezeni pohlavniho partnera

nalezeni ostrivku vysoké kvality
(vhodné podminky pro reprodukci,
dostatek potravy, atd.)

nenalezeni vhodného ostruvku;
osidleni habitatu nizké kvality

prichod do nového
habitatu

ptichod do habitatu s vysokou

nalezeni prazdného ostravku
hustotou populace

nizsi zivotaschopnost
vyhnuti se inbreedingu potomstva Vv disledku naruseni
lokalnich adaptaci
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2.1.5 Spoustéce rozhodnuti dispergovat

V soucasnosti prevazuje predpoklad, ze pohyb jedincii je vyvolavan konkrétnimi
podnéty a proces vybéru nové lokality také neprobiha zcela nahodné (Clobert et al. 2001,
2004; Bowler & Benton 2005; Kraus & Vonesh 2010). Rozhodnuti jedince k opusténi
puvodniho i k osidleni nového ostrivku zavisi na podminkach prostiedi i fenotypovych
vlastnostech jedince. V piipadé disperze zavislé na vnéjsich viivech jedinci ptizpusobuji
zpusob disperze podnétim z okoli (Clobert et al. 2009). Fenotypové zavisla disperze pak
znamena, ze sklon k disperzi koreluje s uréitymi fenotypovymi znaky jedince. Clobert et al.
(2009) zduraznuji tfi procesy propojujici vybér habitatu, fenotypové zavislou disperzi
a disperzi zavislou na vnéjSich podminkéach (Obr. 3). Prvnim z nich je vztah mezi emigraci
vyvolanou vnéj§imi vlivy a fenotypem, druhy popisuje vztah vngjSich vlivii na jednotlivé
faze disperze, tieti zohlednuje shromazd’ovani a pienos informaci a spolu utvati konkrétni

podobu disperze.

SE® o

Fenotypoveé vlastnosti jedince

T morfologie

mnaky HAvotniho cylkdu

kompetice riziko  vnitrodruhova  kvalita rizike
mezi piibuznymi inbreedingu kompetice habitatu  outbreedingu

Vnéjsi vlivy

Obr. 3: Individualni variabilita a disperze. Schematické zobrazeni vztahu mezi tfemi fazemi disperze
(emigrace, vlastni pfenos a faze osidlovani), vlivem individualniho fenotypu a vnéjSich podminek na disperzi.
Fenotyp mlze ovlivnit rozhodnuti odchodu z pivodniho ostrivku vlivem vnéjsich faktorti (1). Jedinci mohou
béhem jednotlivych fazi disperze odli§né reagovat na okolni vlivy v zavislosti na jejich fenotypu a motivaci
disperze; pro kazdou fazi disperze je rozhodujici jiny vnéjsi faktor (2). Shromazd’ovéani a pfenos informaci
jedincem miiZe zpusobit zpétné vazby mezi jednotlivymi fazemi disperze (3). Upraveno podle Clobert et al.
(2009).
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2.1.6 Mechanismy disperze

Sladkovodni habitaty ptedstavuji izolované, z geologického hlediska relativné mladé
habitaty (Rundle et al. 2007b). Pro jejich obyvatele je tedy dulezité zachovani schopnosti
disperze. V piipadé stojatych vod, které ptedstavuji nespojité prostfedi, se Sifeni mezi
jednotlivymi habitaty uskuteéfiuje prostfednictvim imag hmyzu. V tekoucich vodach se na
rozmisténi organismt mohou podilet i driftujici larvy a dospélci se mimo pohybu mezi
jednotlivymi lokalitami mohou také Sifit proti proudu. Disperze jinych vodnich bezobratlych
neschopnych letu zavisi na pfenosu dormantnich stadii vétrem, vodou ¢i jinym organismem.

V nasledujici ¢asti se vénuji nejcastéjsim zptisoblim disperze vodnich bezobratlych.

2.1.6.1 Drift

Pohyb smérem po proudu (drift) je charakteristicky pro bentické druhy (Resh &
Rosenberg 1984). Vzdalenost, kterou organismus diky driftu urazi, se zvySuje s rychlosti
pritoku a se zmensSujici se velikosti jedince. Drift vyznamné ovliviuje strukturu a dynamiku
jejich populaci a zprostiedkovava denni vyménu piiblizné 2,6 % spoleéenstva (Williams &
Feltmate 1992). Poskytuje také potravni zdroje a ziviny pro jiné organismy (Neale et al.
2008). Drift l1ze rozlisit na tfi kategorie. Béhem bézného konstantniho driftu dochazi
k ndhodnému strhavani organismti proudem vody z povrchu substratu. Katastroficky drift
v dusledku zaplav ¢i jinych disturbanci je ¢asové nepravidelny typ driftu (Williams &
Feltmate 1992). Oba typy driftu jsou pasivni a nezavisi na denni dob&é. Naopak behavioralni
drift se vyznacuje denni periodicitou v dasledku aktivniho chovani (Bird & Hynes 1981;
Resh & Rosenberg 1984). Aktivni vstup do vodniho sloupce piedstavuje reakci jedince na
urcity podnét a umoziuje okamzité opusténi plivodni lokality. Podnétem je €asto unik pred
kompetitory ¢i predatory. U larev jepic je napf. zvySend tendence driftovat vyvoldna
ptitomnosti rybiho predatora (MclIntosh et al. 2002) a drift pfevlada v nocnich hodinach,
pravdépodobné ve snaze vyhnout se predatorim (Ciborowski 1983). Larvy chrostiki rodu
Plectrocnemia pfti zvysujici se vnitrodruhové kompetici Casto vylézaji na vyvysena mista

substratu, pusti se podkladu a driftuji (Resh & Rosenberg 1984).

2.1.6.2 Protiproudovy pohyb

V tekoucich vodach muze drift odstranit ¢ast bentického spole¢enstva (Bilton et al.

2001). Populace vsak dlouhodobé neklesaji — hovofime o tzv. paradoxu driftu. Jednou
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Z hypotéz kompenzace ztrat driftem je tzv. Miilleriiv kolonizacni cyklus, ktery vyrovnani
ztrat vysvétluje zvySenou protiproudnou disperzi okiidlenych dospélci. Jejich larvy jsou
poté unaseny driftem (Miiller 1982). Tento jev Miiller (1982) popsal u jepice Leptophlebia
marginata (L.), jepice piedjarni (Baetis rhodani Pictet), jepice vecerni (Leptophlebia
vespertina L.) a posvatky Nemoura cinerea (Retzius). Dle této hypotézy imaga predstavuji
dalezity faktor udrzujici stabilitu spolecenstva tekoucich vod. Jini autofi vSak uvadi, ze
pohyb juvenilnich ¢i adultnich jedinc na malé prostorové skale je dostacujici a disperze

dospélcu ze vzdalenéjsich lokalit neni nutna (Humphries & Ruxton 2002).

2.1.6.3 Let imag

vey

Piesun hmyzu zijiciho ve stojatych vodach je umoznén ptedevsim diky letu dospélct.
Disperze pomoci letu vyznamné ovlivituje kolonizaci novych habitati na kratké i velké
vzdalenosti, napf. n€kolik jedinct chrostikti a jepic rodu Hexagenia bylo zachyceno ve
vzdalenosti az 5 km od vodniho zdroje (Kovats et al. 1996). U vétSiny hmyzu s vodni larvou
jsou dospélci schopni letu (vice nez 90% druhi; Roff 1990). Jedna se o zastupce fadu jepic
(Ephemeroptera), véazek (Odonata), posvatek (Plecoptera), chrostiki (Trichoptera)
a stiechatek (Megaloptera). Pravdépodobnost vyskytu bezkiidlych morf se zvySuje
s relativni stalosti habitatd, jako je tomu v ptipadé ek a jezer (Southwood 1962). Tento jev
byl pozorovan napt. u broukt (Coleoptera) vyskytujicich se ve Velké Britanii, u klestanek
(Heteroptera: Corixidae) a kanadskych druht bruslaiek (Gerridae; Roff 1990). Variabilita
v kiidelnich strukturach byla mimo jiné zaznamenana u bruslaiky rodu Gerris (napt. Zera
1984). Jedinci s malo vyvinutymi k¥idly se vyvijeji ve fazi populac¢niho rtstu, zatimco pred
koncem reproduk¢niho obdobi ptrevazuji morfy s dlouhymi k#idly (Harrison 1980). Tento
kridelni dimorfismus je pravdépodobné udrzovan sménou mezi ndklady potfebnymi
k vytvofeni makropterniho jedince a dlouhodobymi vyhodami disperze v heterogennim
prostiedi (Roff 1994).

2.1.6.4 Anemochorie

Pii anemochorni disperzi se jedinci $ifi pomoci vzdusnych proudu (Udvardy & Papp
1969). Ackoliv je tento zpusob tradicné fazen k pasivni disperzi, nejedna se 0 zcela
nekontrolovatelny pohyb. Anemochorni hmyz musi totiz vynalozit energii ke vzletu
a vystoupani do urcité vysky pro udrzeni se ve vzdusnych proudech (Johnson 1969; Taylor

1974). Smér letu organismy ovliviiuji béhem vzletu a pfistavani. Vzdu$nych prouda pii
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pohybu na velké vzdalenosti vyuzivaji i aktivné se rozsifujici druhy; nejcastéji drobny létavy
hmyz mensi nez 4 mm, napt. komari, pakomari a drobni brouci (Obr. 4; Schneider 1962).
Pfenos vétrem je velmi Casty u zooplanktonu se schopnosti vytvaret drobna, na
vyschnuti adaptovana klidova stadia. Napiiklad dormantni vajicka zabronozek rodu
Branchinecta se z vodnich nadrzi $ifi vétrem a kolonizuji okolni nadrze (Havel & Shurin
2004). Anemochorie je dilezita i pro $ifeni dal$ich skupin zooplanktonu (Caceres & Soluk
2002). Vzdusné proudy predstavuji dulezity zplsob pienosu organismi nejen na malé

prostorové $kale, ale umoznuji i rozSifovani na velké vzdalenosti (Havel & Shurin 2004).

—(li] Rotifera
——m Copepoda
I— 1] Hydrachnidia
i
1 Cladocera
(I Ostracoda
| 1111 Branchipoda
1
: E— Diptera
= |l
E:| Plecoptera
| | Ephemeraptera
:| Trichoptera
F— Hemiptera
[— Coleoptera
: [ Odonata
1 : | 1 |
0.1 1 10 107 10?

Pfiblizna délka téla (mm)

Obr. 4: Rozsah délek téla imag vybranych skupin vodnich bezobratlych. Pasivné dispergujici skupiny (bilé
sloupce) obecné dosahuji mensich rozméri nez organismy dispergujici aktivnim zpisobem (Sedivé sloupce).
Pruhovana oblast grafu vymezuje rozsah délek téla, v ramci kterych je zvySend pravdépodobnost rozsiteni
organismi na velké prostorové skale. PreruSovana Cara indikuje hranicni velikost, kterou dosahuji organismy

zastoupeni v aeroplanktonu (pfevzato z Rundle et al. 2007Db).

2.1.6.5 Zoochorie

Pfenos propaguli pomoci zvifeciho vektoru (zoochorie) piredstavuje dalsi, velmi
efektivni a energeticky nenaro¢ny zpusob disperze (Bilton et al. 2001). Pti ektozoochorii se
organismus pfichyti nebo ulpi na povrchu jiného organismu. Napiiklad vodni roztoci
parazitujici na vodnim hmyzu jsou pienaseni do novych habitati prostfednictvim svého

hostitele. K tomuto typu disperze je zapotfebi riznych prichytnych struktur; napf. otrnéna
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efipia hrotnatek (Daphnia) mohou snadno ulpét na srsti nebo pefi zviiete (Bilton et al. 2001).
Pozorovano bylo také rozsifovani riznonozci (Amphipoda) na kratké vzdalenosti vodnimi
savci, napt. bobrem evropskym (Castor fiber L.) ¢i ondatrou pizmovou (Ondatra zibethica
L.; Peck 1975). Predpoklada se, ze také vajicka nebo larvy vodniho hmyzu mohou byt
pfenasena na koncetindch nebo v pefi ptactva, ale zaznam o tomto pienosu zatim nebyl
publikovan (Green & Figuerola 2005; Green & Sanchez 2006).

V piipadé endozoochorie jsou organismy pozieny a nasledné transportovany
Vv travicim traktu jiného organismu. Vajicka zabronozky letni (Branchipus schaefferi
Fischer) jsou mezi jednotlivymi vodnimi zdroji pfenaseny napi. potapnikem druhu llybius
fenestratus F.; vajicka po prichodu zazivaci soustavou brouka dokonce vykazovala vyssi
uspésnost pii lihnuti (Beladjal & Mertens 2009). Nejvice dokumentovany zviteci vektor ale
predstavuji ptaci. Tento zpusob distribuce vyuzivaji napi. vaji¢ka zooplanktonu, jejichz
povrchové struktury jsou odolné vuci natraveni (Proctor & Malone 1965). Tolerance
k extrémni fluktuaci v salinité larev pakomara Chironomus salinarius (Kieffer) umoziuje
preziti v travicim traktu biehouse ¢ernoocasé¢ho (Limosa limosa L.; Green & Sanchez 2006).
Geneticky zamétené studie dokonce odhalily shodu mezi rozSifenim klidovych stadii
hrotnatky Daphnia laevis (Birge) a smérem ptacich migraci (Taylor et al. 1998).

Navzdory ¢etnym zdznamiim o pfenosu propaguli pomoci jinych organismi zlstava
otazkou mira jejich vlivu na kolonizaci. Naptiklad Caceres a Soluk (2002) béhem terénniho
pokusu neshledali zvySenou miru kolonizace zooplanktonu v nezakrytych vodnich nadrzich,
ackoliv kolem pokusnych ploch se vyskytovalo nékolik potencialnich skupin zvitecich
vektort (zejm. pakomari, komafi, chrostici, jepice). Sitovinou piekryté pokusné nadrze

vykazovaly obdobnou miru kolonizace, ktera byla zprosttedkovana pouze vétrem a destém.

2.1.6.6 Dormance

Mnoho sladkovodnich bezobratlych béhem svého Zivotniho cyklu vytvaii dormantni
vajicka nebo cysty. Tato klidova stadia s redukovanym metabolismem umoziuji pieckani
nepfiznivého obdobi. Casto ziistavaji v sedimentu az do piihodnych podminek pro vylihnuti.
Diky ptezimujicim inaktivnim stadiim je tak kazdoro¢né zajisténo pietrvani populace (Bilton
et al. 2001). Pokud partikule ztstavaji dormantni po del$i dobu, zprosttedkovavaji disperzi
Vv case. Doba zdrzeni v sedimentu pii zachovani Zivotaschopnosti se méni v zavislosti na
druhu organismu a na prostiedi. Muze se pohybovat v fadech mésicii nebo v piipadé

zooplanktonu i1 n¢kolika desitek az stovek let (Hairston et al. 1995). Primérna vékova
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struktura klidovych partikuli bude pravdépodobné nizsi v docasnych vodnich nadrzich nez
Vv jezefe se stratifikovanym sedimentem (Bohonak & Jenkins 2003). Dusledkem usazovani
vajic¢ek se vytvaii zasobarny, které jsou ozna¢ovany pojmem ,, resting egg banks‘ (Okamura
& Freeland 2002). Tento jev byl zaznamenan u perloo¢ek (Caceres 1998), klanonozci
(Hairston et al. 1995), lupenonozct, lasturnatek a vifnikd (Havel & Shurin 2004). Klidova
vajicka jsou adaptovana nejen na podminky nutné K pienosu terestrickym prostiedim, ale
také k dlouhodobému uchovani zivotaschopnosti v anoxickych podminkach. Postupné
uvoliiovani dormantnich propaguli ze sedimentu podporuje tok gent v ¢ase. U zooplanktonu
a sladkovodnich mechovek je tok gent prostfednictvim vajicek zadrzenych v sedimentu
prostfednictvim dormantnich stadii pfedstavuje u zooplanktonu zasadni mechanismus
udrzovani genetické diverzity a sniZeni rizika extinkce (Hairston et al. 1995; Havel & Shurin
2004).

Teoretické 1 empirické studie naznacuji trade-off mezi dormanci a disperzi. Buchanky,
u kterych neni zndmo vytvafeni dlouhodobych klidovych stadii, jsou povazovany za
organismy se zvySenou schopnosti disperze, zatimco producenti dormantnich partikuli se
schopnosti prezit 1 nckolik stoleti vykazuji niz§i miru pohybu prostorem. Hrotnatky
(Daphnia) a vznasivky (Diaptomus) ¢asto potiebuji tydny ¢i mésice ke kolonizaci prazdnych
habitatt (Caceres 1998). Oproti tomu zastupce buchanek Eucyclops agilis (Koch) patii mezi
prvni kolonizatory. Schopnost vytvafet klidova stadia tak nemusi vzdy indikovat vyssi

uspésnost disperze prostorem a nasledné kolonizace (Havel & Shurin 2004).

2.1.6.7 Disperze zprostiedkovana ¢lovékem

Zprostfedkovatelem pienosu a nasledné kolonizace mtize byt i ¢loveék. Zejména lodni
doprava a praxe vypusténi vody z balastnich nadrzi predstavuji vyznamny vektor, ktery
umoziuje prenos vodnich organismi ve vétsi mife nez ,,ptirodni* pasivni disperze (Bohonak
& Jenkins 2003; Havel & Shurin 2004). Hebert a Cristescu (2002) dokonce odhaduji, ze
invaze vodnich organismu jsou diky tomu az 50.000 krat ¢astéji nez tomu bylo v minulosti.
Pokud to plati, zesilujici mezikontinentalni doprava by se stala i jednim z hlavnich
determinantli biogeografické distribuce (Bohonak & Jenkins 2003). Lodni transport napf.
znaéné ovlivnil rozsiteni slavicky mnohotvarné (Dreissena polymorpha Pallas). Tento druh
mlze ma puvodni rozsifeni ve vodach kolem Kaspického a Azovského mote (Bilton et al.

2001). Pomoci byssovych vlaken se pfichycuje k podkladu, kterym mize byt nejen skala, ale

17



i lod’, rizné stavby a potrubi ve vode¢. S rozvijejici se lodni dopravou zapocalo jeji intenzivni
roz§ifovani a stala se invaznim druhem v fad¢ zemi Evropy a v Severni Americe.

Nejen lodni doprava je zprostiedkovatelem antropogenniho Sifeni vodnich
bezobratlych. Sorensen a Sterner (1992) popsali prvni populaci hrotnatky Daphnia lumholtzi
(Sars) v jezefe ve Spojenych statech. Pravdépodobné sem byla zavleCena transportem ryb
spolu s latesem nilskym (Lates niloticus Linnaeus) z Viktoriina jezera. Jinym piikladem jsou
larvy komara tygrovaného (Aedes albopictus Skuse), které byly prostiednictvim
mezinarodniho obchodu zavleCeny do Italie, Sardinie a nasledné Sicilie. Tento invazivni
druh se zde rozsifil v pouzitych pneumatikach piepravovanych ze Spojenych stati. Clovék
Sifeni nepivodnich organismt ovliviluje také budovanim kanalti a vodovodniho potrubi.
Takto mohou byt pienaSeny ruzné druhy zooplanktonu, napi. hrotnatky Daphnia exilis
(Herrick), Daphnia lumholtzi (Sars), Daphnia curvirostris (Eylmann) a vifnici (Havel &
Shurin 2004).

2.1.7 Adaptace vodniho hmyzu k disperzi

Navzdory energetické naro¢nosti predstavuje disperze nedilnou soucast zivotniho
cyklu vétSiny hmyzu, bez které by se reprodukce nemusela uskutec¢nit (Danthanarayana
1986). Efektivni pohyb béhem aktivni disperze vyzaduje schopnost vyrazné zvysit uroven
metabolismu, silné letové svaly a vhodny tvar téla. Mnozstvi energie pfeménéné na pohyb
tak vyznamné ovliviuje néklady na disperzi (Bonte et al. 2012). Limitace zdroji nuti
organismy feSit otazku trade-off spjatou s alokaci zdroji do pohybové struktury nebo do
produkce potomstva (Roff 1990). U samic tak muze dochazet k tzv. , oogenesis-flight
syndrome* (Johnson 1969; Bilton et al. 2001), kdy makropterni jedinci vytvaii letovy aparat
zahrnujici kiidla, letové svaly a biochemické procesy fidici jejich funkci na tkor ovarii (v
piipadé apterie naopak). Vyvoj ovarii i letového aparatu determinuji environmentalni faktory
zastoupené predevSim potravou, teplotou a popula¢ni hustotou (Johnson 1969). Letovy
aparat je béhem svého vyvoje zna¢n¢ labilni; jeho vyvoj mize byt zastaven v jakékoliv fazi a
kiidla tak mohou byt pfili§ mald ¢i svaly nekompletni. Pokud dojde k plnému vytvoteni
letovych struktur, zatimco vaje¢niky zistanou nevyvinuty, pfechazi jedinec do emigracni
vajicka jsou nakladena v plivodnim habitatu.

Kridelni svaly pfedstavuji mohutnou strukturu v téle hmyzu; napf. u bruslaiek

(Gerridae) zaplnuji az 70 % hrudni dutiny (Andersen 1973). To vytvafi zna¢né naklady na
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energii nutné pro vytvoieni a udrzovani pohybového aparatu za cenu sniZzeni produkce
vaji¢ek bez ohledu na disperzni chovani. Snaha vyhnout se témto nakladim muze vést az
K histolyze letovych svalii (Johnson 1969; Roff 1990), ktera byla zaznamenana u vice nez 50
druhti z vice nez 20 Celedi a 8 fadi hmyzu. V nékterych ptipadech doslo u pozorovaného
jedince k opétovné regeneraci. U hmyzu tedy existuje jista labilita ve struktuie letového
aparatu umoznujici zmény i po dosazeni dospé€losti (Johnson 1976). Napi. komar jarni
(Aedes communis De Geer) muze vstiebanim letovych struktur ziskat dusik umoznujici

zvyseni produkce potomstva az o jednu tiéetinu (Hocking 1952). Obecné lze fici, Ze u letové

vvvvvv

u bezktidlych jedinct (Roff 1986, 1990; Dixon et al. 1993; Roff 1994; Clobert et al. 2012).

2.1.8 Ekologické dusledky disperze

Disperze ovliviiuje prostiednictvim pohybu jedinct (meta)popula¢ni dynamiku (Bilton
et al. 2001; Clobert et al. 2001; Dingle & Drake 2007). Diky disperzi se muize zvysit celkova
propojenost populaci s naslednou redukci rizika ndhodnych extinkci. Pokud by i piesto doslo
k vymieni dané populace, vysoka mira disperze by umoznila rekolonizaci tohoto opusténého
ostrivku. Nasledujici ¢ast se ve struc¢nosti zamétuje na dusledky disperze s dirazem na

ekologicky kontext.

2.1.8.1 Disperze a rozSireni vodnich organismi

Disperze usnadiuje rozSifovani organismit v ramci velkych uzemnich jednotek.
U zooplanktonu se dlouhou dobu ptedpokladalo, Ze disperze dormantnich propaguli je
kosmopolitni a velmi Castd. Mnoho autort se vSak nyni domniva, ze distribuce vétSiny druhti
zooplanktonu je spiSe regionalniho charakteru (Havel & Shurin 2004; De Bie et al. 2012)
a podobu rozsifeni zooplanktonu v temperatni oblasti 1ze pokladat za vysledek posledni doby
ledové (Weider 1989; Stemberger 1995; Bohonak & Jenkins 2003). Ob¢ tyto hypotézy
pouzivaji za ptiklad vznasivky obyvajici glacialni refugia (fad Calanoida), které i v oblastech
bez ledu vykazuji velmi omezené rozSiteni a od posledniho glacidlu svij areal pftilis
nezvétSily (Havel & Shurin 2004). Podobné mira disperze statoblasti mechovky hadovité
(Cristatella mucedo Cuvier) nebrani extinkci lokalnich populaci; odhadovana mira toku genti
je nizsi neZ jeden imigrujici jedinec na populaci vV ramci jedné generace (Bohonak & Jenkins
2003). Tvrzeni o vSudypfitomné a velmi casté disperzi zooplanktonu tak pravdépodobné

vychézeji z neovétrenych informaci nebo experimentd.

19



Rada studii zjistovala vliv rliznych znakt na velikost arealu rozsifeni aktivné
dispergujicich vodnich Zivogicht. Zadny vztah nebyl prokazan mezi velikosti téla a velikosti
arealu jepic a posvatek ve Svédsku, zatimco pomér mezi délkou kiidel a velikosti téla
pozitivné koreloval s rozsifenim jepic; u poSvatek nebyl tento vztah signifikantni (Malmqvist
2000). Vétsi areal rozsifeni u druht s del§imi kiidly byl zaznamenan i u severoamerickych
sidélek rodu Enallagma a komparativni analyza ukazala, ze zmény ve velikosti kidel béhem
evoluce napomahaly jejich rozSifovani (Rundle et al. 2007a). Atributy spojené s morfologii

jedince tak mohou mit vliv 1 na jeho geografické rozsiteni.

2.1.8.2 Kolonizace a utvaieni spoleCenstev

Rychlost utvareni spoleCenstva zavisi na mife disperze (Bohonak & Jenkins 2003)
a vzniklé spolecenstvo je fizeno zejména interakcemi mezi organismy (Shurin 2000). Pro
uspésné osidleni habitatu se totiz musi jedinec vypoiadat nejen s podminkami prostiedi, ale i
stavajicim spolecenstvem (Louette & De Meester 2007).

Jednou z metod studia disledkt disperze pro utvareni spoleCenstev jSou manipulativni
experimenty. Jenkins a Buikema (1998) jako prvni provedli kolonizaéni pokus, kdy ve
vodnich nadrzich pozorovali sukcesi zooplanktonu. Na konci pokusu bylo v taikach
zaznamenano 57 druhid korysu a vifniki, z nichz se pfiblizné¢ 60 % vyskytovalo ve vice nez
poloviné nadrzi. Celkova druhova bohatost v ramci nadrzi i mezi nimi vzrustala béhem
prvnich Sesti mésicl, poté byla dosazena rovnovaha mezi kolonizaci a extinkci (Jenkins &
Buikema 1998; Havel & Shurin 2004). Jiny experiment s larvami pakomard (Chironomidae)
kolonizujicimi listovy opad jednod€lozné rostliny Eichlornia azurea (Swartz) Kunht
prokazal vyznamny vliv faze dekompozice rostliny na strukturu spole¢enstva (da Silveira et
al. 2013). Kolonizaci nadrzi vodnimi brouky muize ovlivnit pfitomnost vegetace; napf.
odstranéni orobinct zvysuje miru kolonizace (Molnar et al. 2011).

Louette a De Meester (2007) ve své studii zkoumali slozeni spolecenstva zooplanktonu
tii druhti perlooc¢ek v zavislosti na stadiu sukcese. Hrotnatka beztrnna (Daphnia obtusa
Kurz) jako prvni obsadila novy habitat a tvofila dominantni sloZku spole¢enstva béhem
prvniho roku. Monopolizaci potravnich zdroji potlacila abundanci hrotnatky velké (Daphnia
magna Straus), ktera byla nalezena jen v nékolika nadrzich. Tteti druh, véSenka obecna
(Simocephalus vetulus O. F. Miiller), dominovala spoleéenstvu ve vétSiné nadrzi béhem
druhého roku pokusu. Provedend studie zaznamenala dulezitost v¢asného piichodu do

prazdného habitatu. Odlisné nacasovani ptichodu jednotlivych druhd organismii mize silné
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ovlivnit strukturu a slozeni spoleCenstva v dusledku tzv. efektu priority (angl. priority
effects; Robinson & Dickerson 1987; Chase 2003; Louette & De Meester 2007; Weslien et
al. 2011). Pfitomnost dominantniho druhu, ktery jako prvni osidlil prazdny habitat, pak mtze
znesnadnovat pfichod jinych druhti (Young et al. 2001). Tento jev byl zaznamenan
u spolecenstva planktonnich organismu, piedevsim hrotnatek (Daphnia: Mergeay et al.
2011). Miru vlivu efektu priority zaroven siln¢ ovlivituje predace. Pritomnost predatort totiz
Casto ovliviiuje chovani pfi kolonizaci a fadi se k hlavnim mechanismim utvarejicich

strukturu spolec¢enstva vodnich bezobratlych (Wellborn et al. 1996; Kraus & Vonesh 2010).

2.1.8.3 Evolu¢ni diisledky disperze pro spoleenstva

Evolué¢ni disledky procesu disperze jsou rozsahlé. V ramci této prace kladouci diraz
na ekologickou stranku disperze se vénuji ve stru¢nosti jen nasledujici souvislosti na trovni
interakci ve spolecenstvu. V rdmci definic procesu disperze je casto kladen duraz na
disledek pro tok gent prostorem (napt. Ronce 2007; Bonte et al. 2012; Clobert et al. 2012)
afteSena otazka, zda je pohyb jedinct ekvivalentni pfenosu gend mezi jednotlivymi misty
rozmnozovani (Bohonak 1999). Ne kazdy dispergujici organismus se ale uspé$né€ rozmnozi.
De Meester et al. (2002) nerovnost obou procestt podporuji tvrzenim, Zze navzdory velké
disperzni schopnosti byl u mnoha taxonii zaznamendn omezeny tok gent. I v pripadé
zooplanktonu schopnost vytvaret velké mnozZstvi klidovych stadii nemusi nutné indikovat
zvySenou miru disperze (De Meester et al. 2002; De Bie et al. 2012). Odlisnost disperze na
urovni jedincl a toku gend miiZze byt také vysvétlena existenci lokalnich adaptaci, které
mohou vést ke snizené schopnosti pfezivani a rozmnozovani u imigranti (Bohonak &
Jenkins 2003). Nizka mira disperze zaroven utvafti prihodné podminky pro lokalni adaptace
a ty ¢ini disperzi nakladnéjsi (Clobert et al. 2004).

Mezi nejcastéji zkoumané organismy z hlediska lokalnich adaptaci patii spolecenstvo
zooplanktonu. Shurin (2000) napt. vysazenim nékolika neptivodnich druhti zooplanktonu
zjistil, Ze v rdmci kazdého rybnika pfezilo v priméru jen 2,5% z plvodniho mnoZstvi
Hypotézu lokalnich adaptaci podporuji také studie zabyvajici se hrotnatkami (Daphnia), kdy
Imigrujici jedinci Casto vykazovali snizenou miru preziti a niz§i reprodukéni uspésnost
(Bohonak & Jenkins 2003). Na obrazku ¢. 5 je zobrazen piipad vaji¢ek zooplanktonu

pasivné se Sificich do docasné vodni nadrze. V zavislosti na stupni lokalnich adaptaci mohou

v
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Tento piiklad také podporuje hypotézu, ze disperze a tok genii jsou odlisné, vzijemné
oddélené procesy (Hairston & Walton 1986; Bohonak & Jenkins 2003). Pro vodni hmyz

podobné studie zatim chybi.

Vodni nadrz

Disperze > Lokalni adaptace
o o i %
I?__ § '@" I ] N
A4 N
K :
odliEné podnéty oviivigici i . .. .
it vajigek ‘-'r snifend plodnost imigrant

v porovnani s pivodnimi organismy

sniZend schopnost pfefi imigranii
v porovndni s pivodnitmi organismy

Obr. 5: Role lokalnich adaptaci umoziiujici odliSeni procesu disperze od toku geni. Disperzi se rozumi
pohyb propaguli mezi populacemi, zatimco tok gend je oznafeni pro pfenos genli mezi genovymi jednotkami
(napf. populacemi). Lokalni adaptace popisuji procesy vedouci ke snizené schopnosti pteziti nebo reprodukce
u pfichozich organismi ve srovnani s pivodnimi jedinci. Pfirodni selekce miZe zpisobit odlisnosti mezi
jednotlivymi vodnimi nadrzemi. Rozdily mohou spocivat v podnétech ovliviiujici lihnuti vajicek, odlisné
rustové rychlosti, adaptacich na predaci ¢i naasovani reprodukce v zavislosti na ptivodu organismt. K toku

genti dojde pouze po dokonéeni vSech fazi zivotniho cyklu jedince (upraveno podle Bohonak & Jenkins 2003).

2.2 Faktory ovliviiujici disperzi vodnich bezobratlych
ve stojatych vodach

Jak jsem nastinila vySe, disperze zavisi nejen na environmentalnich podminkéch
(kvalita habitatu, potravni zdroje, hustota populace, atd.), ale také na stavu a celkové kondici
jedince (mnozstvi tukovych zasob, velikost téla a schopnost kompetice; Clobert et al. 2001).

V této kapitole se vénuji jak vnéj$im biotickym a abiotickym podminkam, tak stavu jedince.

2.2.1 Environmentalni podminky

Povaha habitatu je utvarena mnoha faktory, které ve vzajemné interakci ovliviiuji
Zivotni pochody organismi a tedy i disperzni chovani. Napftiklad dospélci vodnich broukl na
podnéty z okoli reaguji adaptaci svého chovéani ¢i fyziologie. Zmény v teploté vody,

vzduchu, intenzity a trvani svétla, ¢i v hydroperiodé¢ casto vedou k opusSténi vodniho
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prostiedi a zapocCeti procesu disperze (Williams & Feltmate 1992; Csabai et al. 2012).
Obecné lze slozky prostiedi ovlinujici disperzi rozliSit na abiotické fyzikalné-chemické

faktory a biotické faktory zavislé na vztazich mezi organismy.

Sezonnost a jeji souvislost s disperznimi vzoreci

Pohybova a v piipadé¢ hmyzu predevSim letova aktivita jedinct, utvaii vyslednou
podobu disperznich vzorci (angl. dispersal patterns). U hmyzu neni synchronizace
hromadnych leti primarn¢ podminéna chovanim jako u migrujicich ptakti. Rozhodujici je
nacasovani ukonceni posledniho larvalniho instaru s ohledem na ménici se teplotu v ramci
sezony (Johnson 1960). Po dosazeni adultniho stadia je jedinec obvykle velmi brzy schopen
letu. Udaj o dokonéeni metamorfozy v dospélce tak podle Johnsona (1960) poskytuje
dostacujici informace pro vytvoteni krivek letové aktivity, které jsou druhové 1 geograficky
zavislé (Boda & Csabai 2013). Na vyslednou podobu kiivky mize mit vliv také diapauza,
ktera nastava pti sezonnich zménach prostiedi (Corbet 1954) a oproti disperzi umoznuje unik
Vv Case, nikoli v prostoru (Clobert et al. 2001).

Sezonni letova aktivita je velmi dobfe znama napf. u vodana Helophorus brevipalpis
(Bedel), ktery vykazuje dva vrcholy letové aktivity béhem roku, nejprve béhem dubna
a bfezna (Landin 1980; Boda & Csabai 2013), kdy disperguji pfevazné samicky hledajici
vhodné misto pro nakladeni vaji¢ek. Druhy a mohutng;si vrchol je typicky pro polovinu
cervna a konec srpna. Jedna se pfi ném spiSe o snahu jedincl rozmistit se mezi vhodnymi
habitaty a v pozdni ¢asti 1éta také vyhledavani mist vhodnych pro pfezimovani (Boda &
Csabai 2013). Druha vina disperze je uskute¢néna pievazné jedinci, ktefi se vyvinuli béhem

jarniho obdobi (Landin 1980; Williams & Feltmate 1992).

Fotoperioda

V uzkém vztahu se sezonnosti je V temperatnich oblastech fotoperioda, ktera poskytuje
spolehlivou informaci o budoucich podminkach (napf. zkracujici se dny indikuji pfichod
podobu letovych vzorci hmyzu. Termalni radiace Slunce ptimo ovliviiuje letovou aktivitu
hmyzu béhem dne a kromé sezdnni letové aktivity tak Ize pozorovat denni fluktuace.
Pajunen (1962) napi. zkoumal diurnalni aktivitu vazek. Kolem poledne byla jejich aktivita

zcela zavisla na mnozstvi slunecniho zareni a dosahovala maximalnich hodnot v porovnani

23



se zbyvajicimi ¢astmi dne. Zatazeni oblohy i na velmi kratkou dobu vedlo ve vétSin€ piipada
k pierueni letu a vyhledani mist pro odpocinek (Pajunen 1962).

Diurnalni letovou aktivitou vodnich brouku a plostic se zabyvali Csabai et al. (2006),
kteti pouzitim lesklych Eernych plachet simulovali vodni plochu (blize viz kapitola 2.3)
a zaznamenali Ctyfi odlisné, druhové specifické denni letové rytmy (viz Ptfiloha Obr. 6)
s maximy béhem vychodu a zapadu slunce nebo béhem poledne. Vodani Helophorus
aquaticus (Linnaeus) a Helophorus liguricus (Angus) vykazovali nejvyssi letovou aktivitu
v dopolednich hodinach (9:00-11:00 hod). Dvé maxima mezi 8:00-10:00 a 17:00-20:00
byla zaznamenana u druhti Helophorus brevipalpis (Bedel) a Helochares obscurus (O. F.
Miiller). Jiny trend byl zjistén u Enochrus bicolor (Fabricius), ktery 1étal ve tfech ¢astech
dne (12:00-14:00, maximum od 19:00-20:00, doznivani 21:00-23:00). V ramci ¢&tvrtého
letového trendu byla zvySena aktivita jen vecer (18:00-22:00) prokazana u klestanek Sigara
lateralis (Leach) a Hesperocorixa linnaei (Fieber), vodomila Berosus frontifoveatus
(Kuwert) a potapnika Hydroglyphus geminus (Fabricius). Celkem bylo na zakladé téchto
pozorovani a jejich kombinace se sezonnimi zménami navrzeno vice nez 10
charakteristickych vzorcti denniho a sezonniho disperzniho chovani broukd a plostic (Csabali
et al. 2006, 2012; Boda & Csabai 2013).

Podobné¢ jako letova aktivita je i vzdalenost urazena dispergujicimi jedinci za 24 hodin
limitovana svétlem a teplotou béhem dne. Obecné plati, ze se snizujici se intenzitou svétla
klesa také letova aktivita hmyzu. Je obtizné uréit, zda vliv sluneéniho svétla stimuluje hmyz
k letu zvySovanim teploty téla nebo umoznénim snazsi orientace pii pohybu (Johnson 1969).

S nejvétsi pravdépodobnosti se jedna o kombinaci obou jevi (Pajunen 1962).

Teplota

Okolni teplota je klicovym faktorem, ktery ovlivituje fyziologické aspekty souvisejici
s pohybem. Hmyz neni schopen letu, pokud jeho letové svaly nejsou dostatecné zahtaty.
Neni vSak mozné vytvofit plné funkéni svalovy aparat na Siroké teplotni skale (Roff 1990).
Naptiklad vétsi druhy hmyzu potiebuji specidlni adaptace umoznujici let pii nizké okolni
teploté. Zvyseni teploty téla Ize dosdhnout vyuzivanim termalni radiace slunecnich paprski
(Pajunen 1962). Casto lze pozorovat tfepani kiidel umoziujici dosaZeni potfebné teploty.
Konkrétni zptisob zvySovani télesné teploty zavisi na typu kiidelnich svalt (Johnson 1969).
Za optimalni letovou teplotu je povazovano rozmezi od 14 do 31 °C. Zadny hmyz neléta pii

teploté nizsi nez 9 °C a vyssi nez 35 °C (Zalom et al. 1980; Weigelhofer et al. 1992; Csabai
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et al. 2012). Pozitivni vztah mezi teplotou vzduchu a letovou aktivitou byl pozorovan napft.
u posvatek (Briers et al. 2003), chrostiki (Waringer 1991) a zastupci vodnich plostic
a broukt (Klecka 2008; Csabai et al. 2012; Boda & Csabai 2013).

Vzdu$na vlhkost

Dulezitym klimatickym faktorem spjatym s teplotou je vzdusna vlhkost. Haufe (1963)
popisuje zmény ve frekvenci odleti v zavislosti na rizné vlhkosti vzduchu u samicek
komara tropického (Aedes aegypti L.). Nejvétsi letova aktivita (tj. frekvence vzletl) byla
pokles aktivity (Haufe 1963; Liu et al. 2011). Vyhodou plynouci z letu pfi vyssi vlhkosti je
redukce rizika dehydratace; nejvyhodnéjsi dobou pro let by tedy mél byt usvit a soumrak
(Boix et al. 2011; Csabai et al. 2012). Navzdory tomuto ptedpokladu byla u vétSiny vodniho
hmyzu zaznamendna maximalni letova aktivita okolo poledne a odpoledne, kdy velkou

nevyhodou je nizka vlhkost i zvySené riziko detekce predatorem (Csabai et al. 2006).

Hydroperioda

Castym podnétem indukujicim disperzi vodniho hmyzu je zména vodniho rezimu.
V ptipad¢ vodnich broukii a plostic byla zvySena mira disperze zaznamenana b&hem
vysychani vodni nadrze (KleCka 2008). K zapoceti letové aktivity také pfispivaji srazky,
které¢ mohou zaplnit vyschlé vodni zdroje nebo vytvofit zcela nové habitaty pro kolonizaci
(Boix et al. 2011). Z duavodu nepiedvidatelnosti mnoho vodnich bezobratlych (napf.
klestanky, vodomilové, potapnici) vykazuji tzv. letovou fenotypovou plasticitu. Tento jev
obecné vznika v disledku zmén podminek prostiedi. V ramci toku feky byla zaznamendna
variace ve velikosti téla u motylice lesklé (Calopteryx splendens Harris), kdy jedinci
pochazejici z dolni ¢asti toku méli vétsi rozmery kiidel a hrudi nez imaga z oblasti pramene;
Ize tedy u nich ocekavat vétsi disperzni potencial (Chaput-Bardy et al. 2007).

U druh@i obyvajicich vysychajici vody je diilezity proces hleddni vhodného mista pro
nakladeni vajicek, K jejichz vyvoji je nezbytné zaplaveni vodou. Samice jsou pravdépodobné
pfitahovany urcitymi znaky podkladu spojenymi s vodou. Napfiiklad vyssi koncentrace samic
vazek byla zaznamenana v okoli orobince (Typha sp.), ktery je spjat se sezonnim
zaplavovanim. Samic¢ky komart jsou citlivé ve vnimani vlhkostnich gradienti pochdzejicich
ze saturované pudy pod suchym povrchem nebo jsou piitahovany pachem rozkladajici se

vodni vegetace (Williams & Feltmate 1992).
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Rychlost vétru

Mezi environmentalni faktory ovlivitujici disperzi vodniho hmyzu patii i rychlost a sila
vétru. Silny vitr vede k redukci letové aktivity. ZvySena letova aktivitu hmyzu byla
zaznamenana pii sile vétru 0,7 ms*ta pii siln€jSim, ale i slabsim vétru byl pocet vzleth nizsi
(Digby 1958). Tento trend byl zaznamenan také u dospélci posvatek (Briers et al. 2003).
Hrani¢ni rychlosti, ktera neovliviiuje letovou aktivitu vodniho hmyzu, je dle terénniho
vyzkumu rychlost 1,6 m.s™* (Csabai et al. 2006). Rychlost vétru tak maze ovlivnit rozhodnuti

o uskutecnéni disperze.

Velikost a hustota populace

Disperze a opusténi habitatu mohou zaviset na hustoté populace, pokud reaguji na
snizujici se dostupnost zdroji a snahu vyhnout se kompetitorim (Bowler & Benton 2005).
V tom piipadé lze predpokladat zvySenou miru disperze i pti zhorSené schopnosti nalezeni
téchto zdroji vlivem komplexnosti habitatu (Herzig 1995). Yee et al. (2009) v terénnim
experimentu zkoumali, jak mnozstvi vegetace a kompetitorti ovliviiuje disperzi dvou druhi
potapniki  Graphoderus occidentalis (Horn) a Rhantus sericans (Sharp). Oba druhy
dispergovaly vice pfi vyss§i populacni hustoté a také Castéji opoustély habitaty s mensim
mnozstvim vegetace, ziejmé diky své preferenci prostredi s riznymi ukryty. Potapnici druhu
Graphoderus occidentalis (Horn) také byli pfi vyssi populacni hustoté ve vodé méné aktivni,
pravdépodobné ve snaze vyhnout se jinym jedincim (Bowler & Benton 2005; Yee et al.
2009).

Predacni tlak

Na disperzni chovani organismli muze pusobit i pfitomnost vrcholového predatora
(Baines et al. 2014). McCauley a Rowe (2010) experimentaln¢ zjistovali miru disperze
znakoplavek Notonecta undulata (Say) v odezvé na pfitomnost rybiho predatora; pouzita
byla slune¢nice pestra (Lepomis gibbosus L.). Znakoplavky se mohou mnozit i v ramci jedné
nadrze bez nutnosti dispergovat, coz naznacuje plasticitu jejich disperze. Vysledkem studie
bylo zjisténi, ze mira disperze nezavisela na hustoté predatora, ale rostla s predacni

mortalitou znakoplavek (McCauley & Rowe 2010).
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2.2.2 Charakteristika a vlastnosti jedince

Vlastnosti jedince ovliviiujici disperzni rozhodnuti zahrnuji zejména jeho pohlavi, vék,
velikost téla a celkovou kondici, které ovliviuji uspé$nost pii ptichodu do nového ostravku,
reprodukéni schopnost a celkovy vliv na populaci (Dingle 1972). Naptiklad ptichod jedince
vysoké kvality muze vést ke zvyseni rustu populace v novém ostrivku. Mira extinkce jeho
puvodni populace se vSak mize zvySovat vlivem nizké kvality zbylych jedincti. Negativni
vliv na ptavodni populaci ma také zvySujici se mira inbreedingu. Pokud dispergujici jedinec
pti hledani habitatu vyuziva podnétli informujicich o kondici jedincti daného ostrivku, je jen
mala pravdépodobnost, Ze by vstoupil do ostrivku nizké kvality. Populace o zhorSené kvalité
jedinct tak pravdépodobné nebude zachranéna kvalitnimi imigranty (Clobert et al. 2004).
Vzéjemné propojeni rozhodnuti o odchodu a ptichodu tak muze hrat dilezitou roli pii

pochopeni koloniza¢né-extink¢nich procesi.

Disperze a stari jedince

Vztah mezi v€kem a schopnosti disperze mize byt ovlivnén omezenimi ¢i ndklady
souvisejicimi s urcitou fazi zivotniho cyklu jedince (Bowler & Benton 2005). Napiiklad
doba letu u hmyzu obecné vzrista od vylihnuti a maxima dosahuje v rané fazi dospélce a se
stafim jedince postupné klesa. U samic dochazi k redukci doby letu s vyvojem ovarii
(Johnson 1976). ZvySenou miru disperze v raném stadiu dospélce lze piedpokladat
Vv piipad¢, ze disperze zabranuje ptibuzenskému kiizeni (Bowler & Benton 2005). Clobert et
al. (2012) tvrdi, Ze ontogenetické zmény v disperzi jsou adaptivni. I kdyZ Castéji disperguji
mladsi jedinci, podnét k disperzi miize byt dan v jakémkoliv v€ku. Faktorem indikujici

disperzi tak mize byt naptiklad selhani rozmnozovani.

Velikost téla

Mnohé studie podporuji hypotézu pozitivni zavislosti mezi schopnosti disperze a
velikosti téla; napt. vétsi hmyz ma obecné vétsi disperzni potencial (De Bie et al. 2012).
Nejen velikost téla, ale predevsim plocha a délka kiidel spolu se svalovou hmotou mayji
rozhodujici vliv na schopnost a u¢innost letu (Rundle et al. 2007a; Rundle et al. 2007Db).

S velikosti t€la souvisi i otdzka efektivniho letu. Svaly vétSich organismit vyzaduji
niz§i metabolické naklady na vykondni stejné prace na jednotku svalové hmoty jako u
télesné mensich jedinct (Rundle et al. 2007b). Mohutnéjsi vazky jsou tak z hlediska letu

efektivnéjsi nez drobnéjsi motylice. Pfijatelnym vysvétlenim vSak muze byt i adaptace na

27



odli$né strategie pohybu. Zatimco vazky jsou lépe ptizplisobené k rychlému letu na velké
(Ellington 1991).

V piipadé pasivné se rozsifujicich vodnich bezobratlych je dulezitym limitujicim
faktorem velikost dispergujicich c¢astic. Vzhledem k ridznorodym datim a zejména
odlisnému pfenosovému vektoru, vSak nelze ucinit jednoznaény zavér o vztahu mezi
velikosti propaguli a schopnosti disperze. Piikladové studie jsou nejCastéji provadény na
spolecenstvech zooplanktonu (napt. Caceres & Soluk 2002; Havel & Shurin 2004).

Velikost téla hraje roli nejen v rdmci mezidruhovych, ale i u vnitrodruhovych rozdilt
v disperznich schopnostech. Jeden z moznych piedpokladid tika, Ze vétsi jedinci jsou
silngj8imi kompetitory. U sameck vazek Pachydiplax longipennis (Burmeister) proto
S rostouci mirou kompetice zacinaji nejprve dispergovat mensi a kompeti¢né slabsi jedinci
(McCauley 2010). V nékterych ptipadech byl vSak zaznamenan zcela opacny jev. T¢lesné
vétsi jedinci mohou vykazovat zvySenou miru disperze, pokud je zapotiebi urcitého
mnozstvi zasob pred zahajenim disperze (Bowler & Benton 2005). Studia zabyvajici se touto
problematikou jsou nejcastéji provadéna na savcich (napf. hrabo$ hospodarny Microtus
oeconomus Pallas a rypo§ lysy Heterocephalus glaber Riippel). Pozitivni vnitrodruhovy

vztah mezi velikosti téla a mirou disperze vodniho hmyzu zatim nebyl prokazan.

Disperze s ohledem na reprodukéni chovani a pohlavi jedince

Samci a samice jsou vystaveny odlisnym selekénim tlakim a 1i$i se svou morfologii,
fyziologii i chovanim. Disperze tak muze byt Casto pohlavné zavisla. Clobert et al. (2004)
pokladaji evoluci pohlavné zavislé disperze za plisobeni soucasného vlivu inbreedingové
deprese, kompetice o partnery a o potravni zdroje. Obecné lze fici, Ze rozhodujici vliv maji
odli$né strategie obou pohlavi. Samice jsou limitovany hrubou plodnosti a potfebuji dostatek
zdrojii energie umoziujici zvyseni kvality potomstva (Resh & Rosenberg 1984). Oproti
tomu pro samce je limitujici poCet dostupnych samic. Vyssi mira disperze, kterd byla u nich
zaznamenana, zvySuje pravdépodobnost nalezeni co nejvice partnerek (Clobert et al. 2012).
Vyjimku ptedstavuji teritorialni druhy, které disperguji méné a ¢ast energie spotiebuji pii
obrané teritoria. Zastupcem této skupiny je napf. motylice leskla (Calopteryx splendens
Harris), u které lze pozorovat tzv. lekovou polygynii. Samci se pii tomto jevu shlukuji do

velkych skupin, v nichZ bojuji o ptizen samic (Chaput-Bardy et al. 2010).
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Pomérné Castym jevem je ztrata letovych svalli u samic, pravdépodobné v duasledku
vy$$ich investic do reprodukce. Roff (1990) zjistoval frekvenci bezkiidlych jedinct
Vv zavislosti na pohlavi u 26 fadu hmyzu, pticemz zaznamenal ztratu schopnosti letu u obou
pohlavi v ramci Sesti fadt. Vedle toho samice patiici do 10 dalsich fada vykazovaly
ve srovnani se samci vyssi frekvenci absence kiidelnich struktur. U zbylych tadd nebylo

mozné kvuli nedostatku informaci ucinit jednoznaény zavér.

2.3 Metody vyhodnocujici disperzi

Teoretickou ¢ast reSerSe dopliiuji o struény piehled hlavnich pfimych a nepfimych
metod odchytu a monitorovani slouzicich k vyhodnoceni disperze a letové aktivity hmyzu.
Pfimé metody se zaméfuji na pohyb konkrétniho jedince, zatimco nepiimé slouzi
k monitorovani celych populaci (Osborne et al. 2002). V piipadé nékterych zastupctu
vodniho hmyzu s komplexnim Zzivotnim cyklem (tj. zahrnujicim vodni a terestrické

prostiedi) je vhodné zvolit kombinovany pfistup.

Metoda zpétnych odchytu

K vyhodnoceni disperze a odhadnuti velikosti populace slouzi metoda zpétnych
odchyt (Bilton et al. 2001). B&zné se pfi ni pouziva uméle vyrobenych znackovacl nebo
molekularnich metod, né€kdy znackovani pomoci radioizotopti (Davis & Nagel 1956;
Schneider 1962). Nutnosti je co nejSetrnéjsi manipulace s organismem. V disledku oznaceni
by nemélo dochdzet ke zhorSené schopnosti pohybu, ke zvySovani atraktivity pro predatora
¢i zméné v preferenci pohlavnich partneri (Osborne et al. 2002).

Zpétny odchyt jedinci je vhodny pro studium pohybl na kratkou vzdalenost.
Umoznuje také odhadnuti miry disperze u dospélci vodniho hmyzu. Hlavni nevyhodou je
mozné vyruseni zvifete a ovlivnéni chovani béhem disperze. Dal§i negativum spociva
V nizké pravdépodobnosti znovunalezeni oznacenych jedinct kvili schopnosti pohybu
hmyzu na velké vzdalenosti (Showers 1997). Tato metoda také neumoziuje odliSeni
mortality od emigrace nebo natality od imigrace. Vhodna je tedy kombinace
s radiometrickymi a molekularnimi metodami (Osborne et al. 2002), které ale narazeji na
legislativni a logistickd omezeni; napt. odbér vzorki tkani Zivym jedinciim formou ustiithnuti

vvvvvv

vyssimu riziku infekce (D. Boukal, osobni sdéleni).
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Svételné pasti

Nejvice poznatkii o disperzi hmyzu bylo ziskano pomoci Svételnych pasti. Casto se
pouzivaji pti zjiStovani sezonni dynamiky téch druhti hmyzu, které jsou pfitahovany na
zéklad¢ fototaxe ke svételnému zdroji. Nevyhodou je neschopnost zachyceni zmén letové
aktivity béhem dne (Csabai et al. 2006). Jejich pouzitim lze zaznamenat zejména hmyz se
zvysSenou aktivitou po setméni. V rdmci vodniho hmyzu jsou vhodné zejména pro zjistovani
letové aktivity potapnikii a vodomili (Zalom et al. 1980; Klecka 2008). Behavioralni
odpovéd’ jednotlivych organismti na svétlo se vSak mize ménit v zavislosti na pohlavi ¢i
druhu organismu, coz mize ovlivnit a zkreslit zaznamy o letové aktivité (Crichton et al.
1978; Kle¢ka & Boukal 2011). Uginnost svételnych pasti je navic ovlivnéna fazemi Mésice

(Nowinszky & Puskas 2010).

Malaiseho pasti

Jednou z metod pouzivanych pii populacné-ekologickych vyzkumech hmyzu jsou
Malaiseho pasti. Tento typ pasti umoziuje kontinudlni zachytavani hmyzu béhem 24 hodin,
coz je vyhoda v porovnani se svételnymi pastmi. Nejcastéji se pouZivaji pro monitoring
zastupct dvouktidlych a blanoktidlych, ale také terestrickych stadii chrostikd, jepic
a posvatek (napt. Miiller 1982; Briers et al. 2003; Petersen et al. 2004). Tento typ pasti jsem

pouzila také v ramci praktické ¢asti mé bakalaiské prace.

Odchyt vodniho hmyzu na zakladé polarotaxe

Vodni hmyz vyhledavd vodni plochy na zdkladé¢ smérové polarizovaného svétla
odrazeného od vodni hladiny (Horvath 1995; Bernath et al. 2004; Csabai et al. 2006; Lerner
et al. 2008; Csabai et al. 2012; Boda & Csabai 2013). Na tomto principu je zaloZzena metoda
odchytu hmyzu pomoci horizontdlné¢ umisténych umélohmotnych plachet. Vodni brouci
a plostice jsou nejvice pfitahovani ¢ernymi lesklymi plachtami, které hmyz vnimé podobné
jako povrch vodni hladiny (Csabai et al. 2006). Na jejich povrchu pak obvykle vykazuji
chovani spjaté s kladenim vajicek. Béhem faze naletovani na tento umély povrch je mozné
pomoci ruéni sitky tento hmyz zachytit (Csabai et al. 2012). Jelikoz povrch plachet
polarizuje odrazené svétlo za jakéhokoliv pocasi, jevi se tato metoda jako vhodny zptlisob pro

zachyceni vodniho hmyzu v pribéhu 24 hod (Csabai et al. 2006).
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Dalsi metody

Jednou z nejcastéji pouzivanych metod odchytu hmyzu je smykdni pomoci rucni sitky.
Bé&hem casového intervalu nebo v ramci daného izemi se jednoduchymi pohyby manipuluje
se sitkou a ndhodné je tak zachytdvan letici hmyz. Zna¢nou vyhodou je ziskani predstavy
0 slozeni spolecenstva dané lokality za nizké naroc¢nosti na vlastni provedeni (Klecka 2008).
| z té&chto diivodu byla tato metoda pouzita v praktické casti této prace.

Lokaci hmyzu pomoci mikrovinného zafeni z vysilate pfipevnéného na télo
sledovaného jedince jako prvni pouzili Mascanzoni a Wallin (1986). Metoda je vhodna nejen
pro pomalu se pohybujici organismy vétSich rozmérti v ramci relativné malého prostorového
méfitka (Osborne et al. 2002), ale i napt. pro monitoring vazek plavych Libellula fulva (O. F.
Miiller; Hardersen 2007).

V soucasné dobé se pifi studiu disperze davéd prednost molekularnim a genetickym
pristupiim. V ramci téchto disciplin se pouziva fada metod umoznujicich ziskdni informaci
0 letové aktivité z genetické charakteristiky jedince, napt. nepiimé metody odhadujici tok
genl a disperzi jsou zalozeny na prostorové distribuci alel. Pokud je vétSina alel spole¢na
a mezi populacemi je jen nizka geneticka variabilita, 1ze pfedpokladat vysokou miru disperze
(Bilton et al. 2001).
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3. Material a metody

V navaznosti na studie zabyvajici se vlivem environmentéalnich faktorti na disperzi
vodniho hmyzu malych stojatych vod byla provedena experimentalni ¢ast této prace, ktera se
uskutecnila v nové rekultivované ¢asti piskovny Cep Il. u obce Suchdol nad Luznici (GPS
48°91'85,51"S, 14°87'42,58"V). Pievaznou plochu piskovny zaujima jezero téméi bez
litoralniho pasma s vegetaci. V ramci rekultivace byla v jihozapadni casti piskovny

vyhloubena soustava experimentalnich tiini, v jejichz blizkosti také probihal odchyt hmyzu.

Odbér vzorku

Vzorkovani létajiciho hmyzu bylo provedeno 14. a 15. 5., 16. 6., 11. — 15. 8., 21. 8.
a23.-25.9. 2013. Vzorkovala jsem smykanim pomoci ru¢ni sitky (primér 55 cm) a ctyimi
Malaiseho pastmi (Piiloha Obr. 7) oznacenymi jako Jezero 1, Jezero 2, Tun 1 a Tun 2
(Ptiloha Obr. 8). Smyk trval vzdy 15 minut a byl opakovan cca po jedné hodiné¢ mezi 8:00
a21:00. Vzorkovaci den byl poté rozdélen na nasledujici ¢asti: rano 8:00-8:30, dopoledne
9:00-11:00, poledne 11:30-14:00, odpoledne 14:30-17:00 a vecer 17:30-21:00 v souladu
s hlavnimi vysledky praci zaméfenymi na letovou aktivitu hmyzu (Csabai et al. 2006, 2012).
Smykala jsem pii biehu jezera (,,Jezero®), v blizkosti uméle vytvorenych tin¢k (,, Tn*) a na
vyvySené hrané nad urovni tinek (,,Hrana*). Hmyz byl ze sitky vybran pomoci exhaustoru.
VSechny vzorky byly fixovany etanolem o koncentraci 80 % a po tydnu piefixovany.

Malaiseho pasti byly vybirany dvakrat denné (v srpnu v 8:00 a 20:00, v zaii v 8:00
a19:00). Plastova lahev o objemu 0,5 | v horni ¢asti Malaiseho pasti zachycovala hmyz
vyletujici za svétlem do roztoku glycerinu a etanolu (cca 0,25 I). Dolni sbérné nadoby ze
dvou plastovych kvétnika (53 x 15 X 14 cm) naplnéné zpola vodou s malym mnoZzstvim
detergentu zachycovaly hmyz odrazeny od narazovych ploch pasti. Material z Malaiseho
pasti jsem scedila pies plastové sitko (pramér oc¢ek 0,5 mm).

Pro zdznam teploty a vzdusné vlhkosti bylo pouzito dvou zastinénych dataloggert
(teplota: Ebro logger EBI 20-TE, vlhkost: Ebro logger EBI 20-TH). V pribéhu vzorkovani
byl zaznamenavan také aktualni stav pocasi zahrnujici stav oblohy (jasno, skorojasno,
polojasno, zatazeno) a piipadné srazky. Sila vétru byla vyhodnocena na zakladé Beaufortovy

stupnice sily vétru (COnVERTER.cz).
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Zpracovani vzorki

Zachyceny hmyz byl roztfidén do nasledovnych taxont (Diptera: Chironomidae,
Culicoidea, Simuliidae, Tipuloidea, Brachycera + ostatni Diptera; Hymenoptera: Apoidea,
Vespoidea, Ichneumonoidea, ostatni Hymenoptrera; Trichoptera; Lepidoptera; Heteroptera;
Neuroptera; Megaloptera; Coleoptera: vodni, terestri¢ti; Auchenorrhyncha; Sternorrhyncha;

Psocoptera; Thysanoptera; Ostatni) a spoc¢itana jeho abundance.

Statistické zpracovani dat

Data byla analyzovdna pomoci zobecnénych linedrnich modeld (GLM)
S quasipoissonovskym rozdélenim a logaritmickou linkovaci funkei. Quasipoissonovské
rozdé€leni bylo zvoleno proto, aby byl zohlednén nadmérny rozptyl vysvétlovanych dat. Jako
vysvétlované proménné byly zvoleny a) mnozstvi celkového hmyzu, b) vodni skupiny
zastoupeny Celedi Chironomidae, ¢) semiterestricka skupina Brachycera + ostatni Diptera, d)
terestrickd skupina zastoupena fadem Auchenorrhyncha. Vysvétlujicimi proménnymi byly
spole¢né pro metodu smyku a Malaiseho pasti I) denni doba, II) mésic, III) lokalita, 1V)
teplota, V) vlhkost; v ptipadé Malaiseho pasti VI) pozice sbérné nadoby; v piipadé smyku
VII) pocasi vyjadieno oblacnosti a VIII) rychlost vétru. Jelikoz vyb&r Malaiseho pasti
probihal dvakrat denné, byla pro statistické vyhodnoceni pouzita primérna teplota a vlhkost
zaznamenand mezi jednotlivymi vybéry pasti. Stav oblohy ani rychlost vétru se pro
Malaiseho pasti nepriméroval (doSlo by ke zkresleni vysledku). Z tohoto diivodu stav
oblohy a rychlost vétru nebyly zahrnuty do modelu pro Malaiseho pasti. Pii vybéru
vysvétlujicich proménnych jsem postupovala od slozit¢tho modelu zahrnujici vSechny
vysvétlujici proménné v linearni kombinaci K jednodussim. Funkce F-test v analyze rozptylu
(ANOVA) byla pouzita k vzajemnému porovnani vnofenych modelt. Kone¢né modely
prezentované v této praci zahrnuji pouze signifikantni proménné na hladin€é vyznamnosti P =
0,05 s vyjimkou teploty pro celkovy pocet jedinci zachycenych smykem, kde byla tato
hladina vyznamnosti slabé piekrocena. VSechny analyzy byly provedeny v programu R
verze 3.1.2 (R Core Team 2014).
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4. Vysledky praktické Casti

Ve Ctyfech vzorkovacich obdobich bylo dohromady nasbirano 19 150 jedinci hmyzu
(kvéten 0,8 %, cervenec 0,1 %, srpen 68,5 %, zati 30,6 %). Z celkového poctu hmyzu tvotila
nejvetsi Cast Celed” pakomart (Chironomidae, pfevazna vétsina vodnich druht; 38,2 %).
Dalsimi béznymi taxony ve vzorcich byly podiad kratkorozi (Brachycera) a ostatni Diptera
(patrné zahrnujici terestrické 1 vodni druhy, 35,8 %), kiisi (Auchenorrhyncha, terestricti;
7 %) a nadc¢eled’ Culicoidea zahrnujici komary, koretry a komarcovité (vodni, 4,8 %).

Béhem vzorkovacich dnt bylo pfevazné polojasno (37 %) s mirnym (32 %) nebo
slabym vétrem (29 %) bez srazek. Kratkd deStova prehanka mezi smykanim byla
zaznamenana pouze v Srpnu. Minimdlni teplota (13,4 °C) byla zaznamendna v zafi;
maximalni teplota v srpnu (28,3 °C). Primérna teplota byla 20,7 °C a primérna vlhkost
vzduchu 56,3 % (minimum: 31,3 %; maximum: 84,8 %).

Malaiseho pastmi bylo odchyceno 62 % (tj. 11 867 jedinci) celkového mnozZstvi
hmyzu. Celkovy ulovek v nich rostl s primérnou teplotou (Obr. 9A a Tab. 3) a vlhkosti mezi
jednotlivymi vybéry (Obr. 10A a Tab. 3). O néco vice hmyzu bylo uloveno v srpnu, vecer
ana lokalit¢ Tun (Obr. 11A-C). Prokazateln¢ vétsi mnozstvi hmyzu zachytila horni sbérna
nadoba (83 %, Obr. 11D a Tab. 3). Ulovek &eledi Chironomidae byl nejvyssi v srpnu
a pozitivné koreloval se vzdusnou vlhkosti, pfi¢emz nejvice jedincii aktivné 1étalo v obdobi
se stfedni vlhkosti (rozmezi 75-80 %; viz Tab. 3). Pocet jedinci podiadu Brachycera
a ostatnich Diptera byl také nejvyssi v srpnu, pozitivné koreloval s teplotou a nejvyssich
pocti dosahoval pii stiednich hodnotach vlhkosti (Tab. 3). V piipadé kiisti nebyl u zadného
sledovaného faktoru prokézan vyznamny vliv na jejich letovou aktivitu (Tab. 3).

Smykem bylo nejvice 1étajictho hmyzu zachyceno v srpnu, v ramci lokality ,, Tan“
aza polojasné oblohy (Obr. 12A-D a Tab. 4). Preferovanou c¢asti dne pro vétSinu
zachyceného hmyzu bylo odpoledne (34 %). Naopak nejméné¢ hmyzu létalo béhem
dopoledne (16 %). Hmyz byl nejvice aktivni za slabého vétru (Obr. 12E). Vliv teploty
a vlhkosti na celkovou abundanci byl nevyrazny (Obr. 9B a 10B a Tab. 4). Ulovek &eledi
Chironomidae byl vyznamné vyssi v zafi a ve vecernich hodinach a pfi sttednich hodnotach
teploty; neprokazala jsem ale vyznamny vliv obla¢nosti nebo vétru na jejich aktivitu
(Tab. 4). Ulovek skupiny Brachycera a ostatni Diptera byl nejvyssi za polojasné oblohy,
a stfednich hodnotach teploty a nejslabs$i intenzity vétru; neprokazala jsem naopak vliv

vlhkosti a ro¢niho nebo denniho obdobi (Tab. 4). Kfisi 1étali nejvice v zafi a preferovanou
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denni dobou bylo odpoledne. Ulovek byl nejvyssi za skoro jasné oblohy a stfednich
teplotach; neprokazala jsem pouze vyznamny Vliv vlhkosti (Tab. 4). Jelikoz zZadny kiis nebyl
chycen za slabého az mirného vétru, je hodnota vysledného koeficientu pro tento faktor silné
negativni. Letova aktivita kiisti v porovnani s pfedchozimi skupinami hmyzu vykazovala
silnou zavislost na teploté. Jelikoz vzorkovaci Usili bylo neimérné (rtizné pocty
vzorkovacich dntl), nejsou zde uvedena procenta ulovené¢ho hmyzu béhem jednotlivych
mésict. V ramci lokality ,,Hrana*“ byl smyk proveden pouze v kvétnu a v Cervenci, coz

vysvétluje 1 nizky pocet hmyzu zachyceného na této lokalité (Obr. 12C).
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Obr. 9: Zavislost celkového tilovku na teploté u A — Malaiseho pasti, B — smykani. Hodnoty pocetnosti
vyjadieny jako N+1 pro oSetfeni nulovych pozorovani. Primérna zavislost vsech (plnd cara) a nenulovych

(pferusovana ¢ara) ulovki na vlhkosti je proloZena pfimkou.
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Obr. 10: Zavislost celkového tlovku na vlhkosti u A — Malaiseho pasti, B — smykani. Hodnoty pocetnosti

vyjadieny jako N+1 pro oSetfeni nulovych pozorovani. Primérna zavislost v§ech (plna ¢ara) a nenulovych

(preruSovana ¢ara) tlovki na vlhkosti prolozena kvadratickym polynomem.
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Obr. 11: Zavislost celkového ulovku Malaiseho pasti na A — mésici vzorkovani (m8 = srpen, m9 = zafi), B —

denni dobé, C — vzorkované lokalité¢ (j = jezero, t = tifi), D — sb&émé nadobé pasti. Hodnoty pocetnosti

transformovany jako N+1 pro oSetfeni nulovych pozorovani. Boxplot pfedstavuje rozmezi mezi prvnim a

tietim kvartilem; silna ¢4ra udava median. Usecky piedstavuji 95 % konfidenéni interval.
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Obr. 12: Zavislost celkového tlovku zachyceného smykanim na A — mésici vzorkovani (m5 = kvéten, m7 =
Cervenec, m8 = srpen, m9 = zaii), B — denni dobé&, C — vzorkované lokalité (j = jezero, t = tif), D — obloze (obl
= jasno, ob2 = skorojasno, ob3 = polojasno, ob4 = zataZeno), E — vétru (vl = bezvétii, v2 = vanek, v3 = vétiik,
v4 = slaby, v5 = slaby/mirny, v6 = mirny, v7 = mirny/Cerstvy, v8 = Cerstvy, v9 = Cerstvy/silny, v10 = silny).

Symboly viz Obr. 11; prazdna kolecka predstavuji extrémni pozorovani.
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Tab. 3: Finalni modely a jejich koeficienty vysvétlujici abundance vybranych skupin hmyzu v Malaiseho pastech v daném odbéru. Hodnoty koeficientl udavany
jako stfedni hodnota + 1 SE. Uroveti signifikance: *** P < 0,001, **, P <0,01; *, P <0,05; ', P <0,1. Vlivy kategoridlnich proménnych: 2 = rozdil zari oproti srpnu; b=

rozdil spodni nadoby oproti horni.

Celkovy pocet

Chironomidae

Brachycera + ostatni Diptera

Auchenorrhyncha

(Intercept)

(-3,72 £ 1,67)*

(2,36 = 0,94)*

(-3,85 £ 1,23)**

-20,4 + 48,0

mesic @

(-0,39 £ 0,16)*

(-0,74 + 0,12)***

(0,61 = 0,14)%**

10,83 £ 19,5

nadoba ®

(-1,48 & 0,15)***

(-1,81 £ 0,14)***

(-1,56 + 0,11)***

teplota

(0,090 + 0,03)**

(0,17 % 0,03)***

0,83 +1,85

vlihkost

(0,12 + 0,039)**

(0,063 + 0,030)*

(0,15 + 0,03)***

(vlhkost)?

(-7,75.10% +£ 2,81 . 10™)**

(-4,60 . 10* + 2,22 . 107%)*

(-1,10 . 103 £ 2,32 . 107)***
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Tab. 4: Finalni modely a jejich koeficienty vysvétlujici abundance vybranych skupin hmyzu zachycené béhem 15-minutového smykani. Hodnoty koeficientti

udavény jako stfedni hodnota + 1 SE. Urovet signifikance viz Tab. 3. Vlivy kategorialnich proménnych: ® = rozdil zati oproti srpnu (kvéten a Eervenec nebyly zahrnuty

z divodu neamérného vzorkovani); ® = rozdil dané &asti dne oproti dopoledni; © = rozdil tin& oproti jezeru; ¢ = rozdil daného stavu oblohy oproti jasnu; ¢ = rozdil dané sily

vétru oproti vanku (v2). Zkratky: obloha: ob2 = skorojasno, ob3 = polojasno, ob4 = zatazeno; vitr: v3 = vétiik, v4 = slaby, v5 = slaby/mirny, v6 = mirny, v7 =

mirny/Cerstvy, v8 = Cerstvy.

Celkovy pocet Chironomidae Brachycera + ostatni Diptera Auchenorrhyncha
(Intercept) 0,73 £ 0,68 -4,55 + 4,44 0,25+ 0,55 (-15,8 + 5,62)**
mésic: za¥i * - (1,55 + 0,61)* - (3,02 + 0,70)***
doba: poledne ° (0,70 + 0,29)* 0,024 + 0,36 - (-0,91 + 0,46)*
doba: odpoledne ° (1,03 £ 0,29)*** 0,48 + 0,38 - 0,41 + 0,47
doba: veder (0,87 + 0,29)** (1,22 + 0,32)*** - -0,26 + 0,51
obloha: ob2 © - - (0,79 + 0,30)* (1,58 £ 0,36)***
obloha: ob3 © - - (0,91 + 0,30)** (1,07 + 0,40)**
obloha: ob4 © - - 0,45+ 0,31 -0,28 + 0,501
vitr: v3 ¢ -0,36 + 0,57 - 0,26 + 0,40 -0,15 + 0,95
vitr: v4 ¢ (-0,84 + 0,42)* - (-1,023 + 0,40)** (-1,39 + 0,74)’
vitr: v5 ° -0,53 + 0,74 - -0,36 + 0,44 -15,91 + 1987
vitr: v6 ° (-0,85 + 0,43)* - (-0,80 + 0,32)* -0,68 + 0,76
vitr: v7 ° (-1,54 + 0,50)** - (-1,63 + 0,36)*** -0,56 + 0,83
vitr: v8 ¢ (-1,57 + 0,49)** - (-1,32 + 0,34)*** (-1,72 + 0,94)'
teplota (0,042 + 0,024)' (1,094 + 0,38)** (0,16 + 0,019)*** (1,56 + 0,49)**
(teplota)® - (-0,028 + 8,557)** - (-0,037 + 0,011)**
vihkost - (-0,054 £ 0,017)** - -
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5. Diskuze

Ackoliv je disperze povazovana za klicovy d€j mnoha ekologickych i evolu¢nich
procest, ziistava nezodpoveézeno mnoho otdzek. Nemald pozornost je soustfedéna na vyhody
a naklady spojené s meénicim se prostiedim, kompetici 0 zdroje a snahou vyhnuti se
inbreedingu (napi. Travis et al. 1999; Ferriere et al. 2000; Clobert et al. 2001, 2009; Cote &
Clobert 2010; Bonte et al. 2012). | kdyz vSechny tyto faktory spole¢né utvati konkrétni
podobu disperze, kazdy z nich mize na disperzi ptsobit odliSnym zpisobem (Stenseth &
Lidicker 1992). Interakce mezi faktory casto ztézuji kvantitativni zjisténi miry pasobeni
jednotlivych faktort.

Disperze jako komplexni mechanismus pohybu organismi zahrnuje adaptace
v ontogenezi jedince (napt. investice do kiidelnich struktur) a behavioralni hledisko, které
piedstavuje samotné opusténi habitatového ostrivku (Clobert et al. 2012). Tato pocateéni
faze disperze je nendhodnym rozhodnutim jedince, které je podminéno tfadou faktort
(Bowler & Benton 2005; Kraus & Vonesh 2010). Nékolik teoretickych studii se zabyvalo
vlivem faktorti na faze disperze, které nasleduji po opusténi habitatu (Bowler & Benton
2005; Ronce 2007; Clobert et al. 2009; Bonte et al. 2012). Bowler a Benton (2005)
zdiraznuji, ze pro kazdou fazi je rozhodujici jiny faktor. Ackoliv pochopeni mechanismu
disperze vyZzaduje znalost téchto faktorti a jejich vliv na jednotlivé faze, pfevazna vétSina
experimentalnich studii to nebere v potaz. Experimentalni prace by se tedy mohly zamétit na
otazky spjaté s fazemi disperze, konkrétné jakym zptisobem naklady disperze ovliviuji
rozhodovani o opusténi habitatového ostriivku. Dalsi dostate¢né neprozkoumanou oblasti ve
vztahu k disperzi jsou informativni podnéty vyuzivané zejména pii fazi ptenosu (Bowler &
Benton 2005; Clobert et al. 2009). Otazkou zdstava, na jakou vzdalenost jsou tyto podnéty
pro rizné organismy rozpoznatelné.

Cilem porozuméni nékterych studii jsou také faktory, které ovliviiuji celkovou
schopnost disperze; zejména velikost téla dispergujicich organismi je pokladana za dulezity
atribut charakteristiky jedince (Malmqvist 2000; Rundle et al. 2007a, 2007b; McCauley
2010; De Bie et al. 2012). Dalsi prace se zabyvaly vztahem disperze a staiim (Johnson 1960;
Liu et al. 2011) ¢i pohlavim jedince (Bowler & Benton 2005; Chaput-Bardy et al. 2010).
S ohledem na tuto tematiku je zapotiebi vice studii zabyvajicich se vlivem konkrétnich

vlastnosti dispergujiciho jedince na dynamiku utvofeného spolecenstva.
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Velmi diskutovany je vliv faktord na indukci disperze. Teoretické studie ¢asto 0znacuji
al. 2002; Clobert et al. 2004, 2012). Nékteré experimentalni prace na vodnim hmyzu
potvrzuji pozitivni korelaci mezi mirou disperze a velikosti populace (napt. Miguélez &
Valladares 2008; Yee et al. 2009), ale byla zaznamenana i opa¢na zavislost, kdy Sidélka
Ischnura pumilio (Charpentier) a Coenagrion mercuriale (Charpentier) castéji opoustéli
habitaty s nizsi hustotou populace (Rouquette & Thompson 2007; Allen & Thompson 2010).
K indukci disperze vodniho hmyzu mize v souvislosti s vyssi populac¢ni hustotou vést také
zvySena kompetice o zdroje, vyssi riziko predace (McCauley & Rowe 2010; Baines et al.
2014) ¢i zvysena mira parazitace (Suhonen et al. 2010).

Rada experimenti se zabyvala environmentalnimi vlivy a podminkami habitatu. Tyto
prace ¢asto ukazuji negativni vliv rychlosti vétru na letovou aktivitu vodniho hmyzu (Briers
et al. 2003; Csabai et al. 2006; Boix et al. 2011), ktera ovlivituje rozhodnuti o uskute¢néni
disperze. V dusledku termalniho proudéni je let béhem poledne a odpoledne energeticky
dle literatury nejvétsi letova aktivita zaznamenana v odpolednich hodinach. V souladu s tim
je ivysledek experimentalni Casti této prace, v ramci které byla pfevazna vétSina hmyzu
zachycena pravé béhem odpoledne. Se zvysujici se rychlosti vétru klesal pocet zachyceného
hmyzu, zejména u skupiny Brachycera a ostatni Diptera. Rozhodujicim faktorem
Kk uskutecnéni letu béhem odpoledne byla s nejvétsi pravdépodobnosti dostate¢né vysoka
okolni teplota, ktera je nezbytnd pro efektivni funkci letovych svalii (Csabai et al. 2006,
2012).

Rychlost vétru mize ovliviiovat disperzni aktivitu v fadu hodin; neutvaii vSak obecny
trend letové aktivity a nemé velky vliv na vyslednou podobu sezonnich disperznich kiivek
(Csabai et al. 2012). Oproti tomu teplota vzduchu ma velky vyznam na diurnalni disperzni
aktivitu a Castecné tidi letovou aktivitu béhem celého roku (Zalom et al. 1980; Waringer
1991; Weigelhofer et al. 1992). Ackoliv teplota vzduchu byla v mnoha studiich oznaéena za
nejvyznamngéj$i proménnou ovliviiujici disperzi vodnich broukt (Zalom et al. 1980; Klecka
2008; Miguélez & Valladares 2008) a vodnich plostic (Weigelhofer et al. 1992; Csabai et al.
2006, 2012; Boda & Csabai 2013; ostatni skupiny hmyzu: Liu et al. 2011; Waringer 1991),
nckteré experimentalni prace pozitivni vztah mezi teplotou a disperzi neprokdzaly (napf.
Boix et al. 2011). Vliv teploty na letovou aktivitu hmyzu analyzovanou v této praci byl

nevyrazny.
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Dalsi studie zkoumaly vliv kombinace teploty s dalsimi faktory, predev§im vlhkosti
vzduchu (Haufe 1963; Csabai et al. 2006; Liu et al. 2011) a fotoperiodu (Haufe 1962;
Pajunen 1962; Csabai et al. 2012). Nejvyssi letovou aktivitu jsem zaznamenala v rozmezi 75
az 80 % vlhkosti vzduchu, coz je v souladu s publikovanymi vysledky (napt. Haufe 1963;
Liu et al. 2011). Negativni vliv desté na letovou aktivitu byl zaznamenan v né€kolika studiich
(Csabai et al. 2006; Miguélez & Valladares 2008; Boix et al. 2011), zatimco jindy
signifikantni vliv srazek prokazan nebyl (napt. Waringer 1991). Jelikoz béhem vzorkovani
jsem nezaznamenala zadné srazky, zjisténi jejich vlivu na disperzi hmyzu nebylo mozné
vyhodnotit. Mezi hlavni faktory ovliviwyjici rozhodovani o uskutecnéni letu patii dle
literatury vzajemné propojeni pozitivni fototaxe s ménici se teplotou a vlhkosti (Johnson
1960; Schneider 1962; Csabai et al. 2006). Pti regulaci dennich rytmu letové aktivity maji
podminky stanovisté a jeho zmény oproti teploté¢ pravdépodobné minoritni roli a plsobi
spise nepiimo (Csabai et al. 2012).

Pro vyhodnoceni vlivu environmentélnich faktord na letovou aktivitu vodniho hmyzu
bylo v nékolika studiich pouzito Malaiseho pasti (napt. Briers et al. 2003; Petersen et al.
2004). Tento typ odbérové metody byl pouzit i v experimentalni ¢asti této prace. Pievazna
vétS§ina hmyzu byla zachycena horni sbérnou nadobou, z ¢ehoz Ize usoudit, Ze takto
zachyceny hmyz (tvofeny pravdépodobné dobrymi letci) po ndrazu do narazové plochy pasti
letél za svétlem. Jinym vysvétlenim miZze byt také nedostatecné pokryti efektivni narazové
plochy pasti spodni sbérnou nadobou (38 % efektivni plochy pasti). Hmyz odraZeny od
pricné sitoviny tak misto do nadoby s vodou a detergentem mohl dopadnout na zem a poté
odlétnout.
ovliviwgjici letovou aktivitu vodniho hmyzu. Jelikoz vzorkovani probihalo v ramci relativné
kratké doby a pocasi béhem vzorkovacich dnii bylo pomérné podobné bez extrémnich
vychylek v teploté, mize byt vysledny vliv teploty na letovou aktivitu hmyzu zkreslen.
Celkova abundance hmyzu negativné korelovala se zvySujici se rychlosti vétru a nejvyssi
letovd aktivita byla zaznamenana béhem odpolednich (v piipadé¢ celedi pakomart
I veCernich) hodinach pfi skorojasnu a polojasnu. Zjistény vliv téchto klimatickych faktort
jiz odpovida publikovanym studiim (napt. Csabai et al. 2006, 2012; Boda & Csabai 2013)

42



6. Zavér

V ramci této prace jsem se nejprve zabyvala shrnutim dosavadnich poznatki znamych
0 procesu disperze. Pozornost jsem vénovala nejen riznym pohledim na disperzi a jeji
déleni, ale zejména vlivu riznych faktort, které vedou k rozhodnuti dispergovat. Déle jsem
uvedla mechanismy pohybu prostorem, které¢ organismiim umoziuji nejen vyhledani zdrojt,
ale v pfipadé zhorSujici se kvality habitatového ostrivku také jeho opusténi a vyhledani
nového piihodnéjsiho prostfedi. Disperze je tak dulezitym procesem zabranujici extinkci
nejen konkrétniho jedince, ale také celych populaci.

Nésledné jsem shrnula zndmé faktory ovliviiujici disperzi sladkovodnich bezobratlych.
Obecné je lze rozlisit na dveé skupiny: environmentalni podminky a vlastnosti jedince. Mezi
dalezité faktory ovliviiujici rozhodnuti dispergovat patii zejména povaha habitatu (jeho
stalost v prostoru a ¢ase) a aktualni stav podminek (napf. teplota, vzdusna vlhkost, rychlost
vétru ¢i fotoperioda). Z hlediska vlastnosti jedince je dulezita jeho celkova kondice, velikost
téla a Casto i pohlavi.

V experimentdlni ¢asti této prace jsem pomoci smykani a Malaiseho pasti
vyhodnocovala letovou aktivitu vodniho hmyzu v rekultivované ¢asti piskovny Cep II. na
Ttebonisku. Zkoumala jsem mnozstvi odchycenych jedincl vyjadiujici miru jejich letové
aktivity na rychlosti vétru, stavu oblohy, teploty a vlhkosti vzduchu. Ochota hmyzu
dispergovat se snizovala se zvySujici se rychlosti vétru. NejvySsi letova aktivita byla
zaznamenana v odpolednich hodinach pfi stiednich hodnotach teploty a vlhkosti. Z hlediska
oblacnosti bylo nejpreferovangjsi polojasno.

Disperze ptedstavuje komplexni mechanismus, pro jehoz pochopeni je nutno brat
V potaz celou fadu vzdjemné interagujicich faktord. Jen v rdmci nékolika malo studii bylo
k odhadnuti miry disperze pouzito kombinovaného pfistupu, z ¢ehoz prameni znaéna
omezenost v pochopeni disperze. Pro lepSi porozuméni je tak zapotfebi provést vice
experimentalnich studii se vhodné zvolenou metodikou (napi. pouziti fylogenetickych
metod), které by doplnily teoretické hypotézy a zaplnily tak mezeru v pochopeni realného
fungovani tohoto dulezitého procesu udrzujici biologickou 1 genetickou diverzitu druhti na

vysoké trovni.
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8. Prilohy

Seznam priloh:

Tab. 1: Pfehled terminti spjatych s pohybem organismii v prostoru a jejich vyklad.
Obr. 6: Odlisné denni rytmy letové aktivity vodniho hmyzu.

Obr. 7: Pouzity typ Malaiseho pasti.

Obr. 8: Schematické zobrazeni Ctyf lokalit umisténi Malaiseho pasti.
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Tab. 1: Piehled termini spjatych s pohybem organismii v prostoru a jejich vyklad.

Pojem Vyznam Prace
pohyb jedinch mezi izolovanymi lokalitami
(populacemi); muze zahrnovat migraci, kolonizaci | Bilton et al. (2001)
nebo tok gent
pohyb jedinci vedouci k rozSifovani hranic aredlu Udvarqy? I?app
druhu (1969); Banarescu
(1990)
pohyb Jed-mcu s moznymi n‘asl‘edky‘pr’o tol.< genll | pobee (2007): Bonte
prostorem; zahrnuje disperzi juvenilnich jedinct
) ) . etal. (2012)
a disperzi za reprodukci
proces rozsifovani vedouci ke zvétSovani vzdalenosti | Danthanarayana
mezi jedinci; 2 typy pohybl: nemigrac¢ni (v ramci | (1986); Dingle
habitatu) a migra¢ni (mimo habitat) (2014)
disperze aktivni nebo pasivni ngsob .p.ohybl.l za pce}eng Clobert et al. (2009;
> reprodukce; rozliSeni na disperzi juvenilnich jedincii 2012)
(dispersal) | 5 disperzi za reprodukci
pohyb  jedinci  pickonavajici  hranice  mezi Bohonak & Jenkins
populacemi (2003)
soc1:f11_ne_ motivovany pohyb zvétSujici vzdalenosti Schneider (1962)
mezi jedinci v prostoru
jednocestny pohyb mimo pavodni lokalitu; migrace | Stenseth & Lidicker
je podjednotkou disperze (1992)
mezigeneracni pohyb organismu prostorem Osborne et al. (2002)
pohyb jedinci v rdmci aredlu rozSifeni druhu;
zahrnuta i rekolonizace lokalit, kde byl dany druh | Platnick (1976)
diive pfitomen
pasivni  a nekontrolovatelny  zptsob  pfenosu Carter (1961)
organismu
. . o g Udvardy & Papp
duslec}eko procesu disperze; vysledna distribuce (1969): Clobert et al.
rozptyl organismi v prostoru

(dispersion)

(2012)

synonymum K disperzi (tj. proces rozsifovani Dingle (1972)
organismi)

Severin (1933);
mechanismus  disperze; pohyb za hranicemi | Danthanarayana
ptuvodniho habitatu (1986); Osborne et

migrace al. (2002)

(migration) | smérovany pohyb, b&hem kterého je potlaceno | Kennedy (1961);
reprodukéni chovani Dingle (1972)
smérovany pohyb umoziujici trvalé nebo docasné Schneider (1962)
opusténi habitatu

;f:;;l;e v pohyb jedinci mezi jednotlivymi misty napfic g(;gg?rgt()e]t_;;; Igzo?/SIlér

této praci

mozaikovitou krajinou za ucelem reprodukce

& Benton (2005)
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Obr. 6: Odli$né denni rytmy letové aktivity vodniho hmyzu. Vodan Helophorus brevipalpis vykazuje
béhem dne dvé maxima letové aktivity, zatim co klestanka Sigara lateralis nejvice 1éta pouze vecer. Vedle
toho u druhu Enochrus bicolor lze pozorovat tfi vrcholy Cetnosti a pro Helophorus aquaticus/aequalis je
charakteristicka zvySena aktivita v dopolednich hodinach. Frekvence udava celkovy pocet hmyzu chycenych

kazdou hodinu déleny maximalnim po¢tem (upraveno podle Csabai et al. 2006).

Obr. 7: Pouzity typ Malaiseho pasti.



Obr. 8: Schematické zobrazeni &étyf lokalit umisténi Malaiseho pasti. Modrymi ovaly jsou vyznaceny

experimentalni tiing, svétle zelend vymezuje plochu s moktadni vegetaci.



