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Abstrakt

Sladkovodni blesivei jsou ekologicky vyznamni korysi ze skupiny Amphipoda. Plisobi
hlavné jako detritovoii a Skrabaci rostlinného opadu v rychle tekoucich a chladnych vodach,
¢imz prispivaji ke kolobéhu zivin v ekosystému. Ekologické interakce v ramci této skupiny
jsou z vyzkumného hlediska zajimavé, mimo jiné v souvislosti s rozkryvanim zna¢né miry
kryptické diverzity, a také vzhledem ke studiu interakci invaznich a ptivodnich druhti. Tato
prace se zabyva doposud studovanymi ekologickymi interakcemi mezi syntopicky se
vyskytujicimi druhy, ¢i liniemi druhovych komplexii. Jedna se obzvlasté o ty interakce, které
mohou mit vliv na koexistenci ¢i pfipadné kompeticni vylouceni, jako napiiklad: rizné mira
selektivni predace, ekologicky vyznamné rozdily v morfologii ¢i chovani, odliSna mira
agresivity ¢i intragildové predace, anebo rozdily v habitatovych preferencich ¢i schopnostech
vyuzivat zdroje prostiedi. Vzhledem k velkému mnoZstvi nové objevenych kryptickych linii
je zatim tématu jejich ekologickych interakci vénovano jen velmi malo prostoru. Vyzkum se
prozatim omezil pouze na otdzky sexualnich interakci, jako je reprodukéni interference Ci
potencialni hybridizace, mozné rozdily v habitatovych preferencich nebo na studium rtizné
miry rizika napadeni pfislusnik odliSnych linii parazity. Je potieba zminit, ze takto bylo
zkoumano jen nékolik malo linii a poznatky, které byly ziskany z téchto n¢kolika praci, zatim
nelze generalizovat na ekologii celé tak vyrazné divergované skupiny, jakou jsou sladkovodni
riznonozci. Ve své praci se zaméfuji na kryptické druhové komplexy, kde doslo ke zkoumani
alespon nékterych ekologickych interakci anebo habitatovych preferenci. Pfevazné se jedna o
linie z druhovych komplexti Hyalella azteca, Gammarus fossarum a Gammarus pulex.
Znacnou ¢ast mé prace ale tvori spekulace na zakladé ekologickych interakci mezi invaznimi
a puvodnimi druhy, které by alespon ¢astecné¢ mohly ukazat, kterym smérem by se mohl
vyzkum ekologie u kryptickych linii sladkovodnich blesivci rozvijet. Lepsi pochopeni téchto
interakci ndm muiiZe pomoci pochopit ditvody soucasné distribuce jednotlivych linii a procest,

které k této distribuci vedly.

Kli¢ova slova: Gammarus, Hyalella, krypticka diverzita, invazni biologie, kompetice,
funk¢ni morfologie



Abstract

Freshwater amphipods are ecologically important crustacean group. They act mainly as
shredders of detritus in fast-running and cold waters, contributing to the nutrient cycles.
Ecological interactions within this group are interesting especially in connection with a
considerable degree of cryptic diversity, as well as due to contacts of invasive and native
species. This thesis deals with so far studied interactions between syntopic species or lineages,
especially those that may affect coexistence or competitive exclusion, such as: different levels
of selective predation, ecologically significant differences in morphology or behavior, varying
degrees of aggressiveness or intraguild predation, and differences in habitat preferences or
resource use ability. Due to the large number of newly discovered cryptic lineages, only little
effort has been invested to studies of their ecological interactions. For the time being, research
has been limited to sexual interactions (potential reproductive interference or hybridization),
differences in habitat preferences, or infestation rates by parasites. It is worth mentioning that
only a few lineages have been explored in this way, and the lessons learned from these few
works cannot yet be generalized. In my work, I focus on cryptic species complexes in which
at least some ecological interactions or habitat preferences were investigated. These are
predominantly Hyalella azteca, Gammarus fossarum and Gammarus pulex complexes.
However, a major part of my work builds upon ecological interactions between invasive and
indigenous species that could at least partially indicate in which direction research on ecology
in the cryptic amphipod lineages could develop in the future. A better understanding of these
interactions can help us explaining the current distribution patters and processes that led to

them.

Key words: Gammarus, Hyalella, cryptic diversity, invasion biology, competition, functional
morphology
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1 Uvod

Sladkovodni blesivci jsou ekologicky vyznamni korysi z fadu Amphipoda (Vainola et al.
2008). Diky rozméliiovani rostlinného opadu maji vliv na tok Zivin v ekosystému (Kelly et al.
2002). Tato skupina je znacné diverzifikovand, coz je dobfe popsano napiiklad u bleSivel
zijicich prevazné v podpovrchovych vodach (zejména rod Niphargus) (Vainola et al. 2008) ¢i
ve starych jezerech, napi. rod Hyalella v jezete Titicaca (Coleman & Gonzalez 2006) nebo
rod Gammarus v jezete Bajkal (Kamaltynov 1999). V poslednich letech se navic ukazuje i
vyrazna krypticka diverzita (Cothran et al. 2013b; Lagrue et al. 2014; Galipaud et al. 2015b;
Copilas-Ciocianu & Petrusek 2015; Copilas-Ciocianu et al. 2017a), a to i v habitatech, jako
jsou chladné, prokyslicené potoky s velkym mnozstvim rostlinného opadu, které jsou
charakteristické pro zna¢nou ¢ast povrchové zijicich blesive (Copilag-Ciocianu et al. 2014;
Eisenring et al. 2016). Zna¢nd mira diverzifikace (at’ jiz kryptické ¢i jiné) je pfisuzovana
nizkym disperznim schopnostem a néachylnosti k alopatrické speciaci (Hou et al. 2014;
Copilas-Ciocianu & Petrusek 2015; Copilas-Ciocianu et al. 2017a). Jednotlivé linie mohou
alesponn v Evropé¢ byt velmi staré a vznikly zejména v disledku geologickych procest az

miocénniho stafi (Copilas-Ciocianu & Petrusek 2015; Copilas-Ciocianu et al. 2017a).

Vlivem procest, jako je naptiklad disperze béhem vhodného obdobi ¢i spojovani tokd, se
mohou tyto staré linie opétovné dostat do kontaktu a nasledné spolu ekologicky interagovat.
O vlivu a samotném pribéhu téchto interakci na koexistenci ¢i kompeti¢ni vylouceni se zatim
mnoho nevi, protoZe rozkryvani kryptické diverzity je pomérné recentni zalezitost (Cothran et
al. 2013b; Lagrue et al. 2014; Galipaud et al. 2015b; Copilas-Ciocianu & Petrusek 2015;
Copilas-Ciocianu et al. 2017a). V celé tadé pripadi se ukazuje, ze jednotlivé linie se mohou
vyskytovat i syntopicky (Lagrue et al. 2014; Galipaud et al. 2015a; Rutova nepublikovana
data).

Syntopicky vyskyt vice linii mize byt disledkem dlouhodobé koexistence, ale mize se
jednat 1 o novy kontakt, ke kterému doSlo v diisledku pisobeni ¢lovéka na vodni prostiedi €1
vlivem nahodnych invazi. Po kolonizaci novym druhem mizeme pozorovat nové ekologické
interakce, které by mohly vést ke zméné sloZeni a struktury daného spoleCenstva. Pro
pochopeni procest, ke kterym v ramci spoleCenstva dochdzi mezi kryptickymi liniemi
blesivcil se syntopickym vyskytem, jsou proto relevantni 1 interakce, které byly popsany mezi

puvodnimi a nepivodnimi, ¢i pfimo invaznimi druhy (Dick & Platvoet 2000; Grabowski et al.



2007; Beggel et al. 2016) a to hlavné proto, ze studii vénovanych ekologickym interakcim

mezi liniemi druhovych komplext je zatim velmi malo.

Tato prace by se méla zabyvat riznymi typy interakci v ramci ekologie bleSivcd, a to
hlavné mezi syntopicky se vyskytujicimi druhy a kryptickymi liniemi, které mohou vést bud’
ke koexistenci ¢i kompeticnimu vylouceni. Ke koexistenci dvou druhii miize dojit
diverzifikaci jejich nik, anebo pomoci neutralni dynamiky a nahodnych procesti mezi

ekologicky ekvivalentnimi (i alespoii velmi podobnymi) druhy (Leibold & McPeek 2006).

Ke vzniku kryptickych druhti, které by alesponn na zacatku své existence mohly byt
ekologicky ekvivalentni, pravdépodobné nejcastéji dochazi alopatrickou speciaci (Leibold &
McPeek 2006). Disledkem mutze byt vznik prezygotické reprodukéni bariéry, napiiklad na
zaklad¢ behavioralni neschopnosti rozeznat pfi sekunddrnim kontaktu geneticky vzdalené¢ho
ptislusnika odlisné linie jako vhodného partnera k parovani (Cothran et al. 2013b; Lagrue et
al. 2014; Galipaud et al. 2015b). Pti alopatrické speciaci tedy muze dojit ke vzniku
reprodukéné izolovanych linii, u kterych ale nemuselo dojit k diverzifikaci jejich nik ¢i
k vyznamnym morfologickym zménam. Takto vzniklé druhy by teoreticky mohly koexistovat
pii sekundarnim kontaktu diky neutralni dynamice (Leibold & McPeek 2006). U mnohych
zdéanlivé kryptickych linii se pfi blizSim zkoumani alespont drobné fenotypové rozdily nasly
(Cothran et al. 2013b), coz ale nutné¢ neznamena, ze maji tyto rozdily vyznam pro jejich
ekologii. U nekterych zkoumanych linii se vSak ukazalo, ze se odliSily ve své ekologii Ci
preferencich pro podminky prostiedi, a to v disledku rozdilnych selekénich tlaka (Miiller et
al. 2000; Wellborn & Cothran 2007; Eisenring et al. 2016).

Ke koexistenci syntopickych druht ¢i linii miZe dopomoci diferenciace jejich nik.
Jednou z moznosti, jak mize k této diferenciaci dojit, je pomoci vynucenych kompromis,
kdy spolu dva druhy Ziji ve stejném prostiedi, ale kazdy ho vyuZziva jinym (nekonkuren¢nim)
zpiisobem (Leibold & McPeek 2006). Tento jev nastava, kdyZ existuje néjaké omezeni (napf.
morfologické), které vede jedince z jednotlivych linii k vyuZzivani prostfedi pouze jednim
zpuisobem (Leibold & McPeek 2006). Piikladem muze byt odlisny zpiisob zivotnich strategii
vzhledem k velikosti té€la u rlznych linii druhového komplexu Hyalella azteca, kdy vétsi
velikost u jedné linie sice zvySuje konkurenceschopnost, ale zaroven zvysuje riziko predace,
zatimco piisluSnici druhé syntopické linie se naopak zmensili, pravdépodobné aby unikli rybi
predaci, ale za cenu snizeni konkurenceschopnosti (Wellborn & Cothran 2004). Ob¢ strategie

logicky nejsou kombinovatelné, protoze bleSivec nemuze byt velky i maly zaroven.



Cilem mé prace je shrnout vyznamné doposud studované ekologické interakce, které
mohou blesivce ovlivnit. Samoziejmé zminim i faktory, které studium téchto ekologickych
interakci ovliviiuji ¢i naruSuji. Znalosti ziskané pii psani této bakalaiské prace bych rad
v budoucnu vyuzil ke studiu kryptickych linii druhového komplexu Gammarus fossarum.
V ramci mé prace si nekladu za cil rozebrat biologické invaze blesivct dopodrobna, prestoze
se jim vénuje znacna ¢ast moji prace. Pouze pouzivam invazni literaturu jako zdroj o
moznych ekologickych interakcich, protoze mnohé z téchto interakci zatim nebyly studovany

na liniich kryptickych druhovych komplext.



2 Biologie bleSivcii

Blesivci (Crustacea: Malacostraca: Amphipoda) maji obvykle lateralné zplostélé télo a ve
svém zivotnim cyklu postradaji trvalé ¢i larvalni vyvojové stadium (Vainola et al. 2008), coz
vyrazné snizuje moznost jejich disperze. V dusledku toho jsou nachylni na vznik izolovanych
populaci, a tim i k alopatrické speciaci. Tyto faktory by mohly byt kli¢ovymi diivody jejich
vysoké diverzifikace, ptfinejmenSim u sladkovodnich druhii (Copilas-Ciocianu & Petrusek

2015).

Zastupci této skupiny se vyskytuji ve slanych, brakickych i sladkych vodach (Viinola et
al. 2008). Ja se ve své praci budu zamétovat primarné na sladkovodni a v povrchovych
vodach se vyskytujici blesivce, i kdyz existuji velmi diverzifikované skupiny i v jinych
prosttedich, naptiklad rod Niphargus, ktery zahrnuje slepé a ptevazné podpovrchové vody
obyvajici druhy (Vainola et al. 2008; Fiser et al. 2015). Pro blesivce povrchovych vod z rodu
Gammarus je obvykly vyskyt v menSich, rychle tekoucich, a hodné prokysli¢enych tocich,
které zaroven obsahuji velké mnozstvi rostlinného opadu (Copilas-Ciocianu et al. 2014;
Eisenring et al. 2016). Existuji samoziejmé¢ i vyjimky, jako naptiklad Gammarus roeseli,
ktery preferuje spiSe nizinné a teplejsi toky (Copilas-Ciocianu et al. 2014). Dal§im moznym
aredlem vyskytu sladkovodnich bleSivci jsou stard a velkd jezera (Kamaltynov 1999;
Coleman & Gonzalez 2006; Cothran et al. 2013b), ktera jsou navic znama vysokou diverzitou

riznonozcu (napt. jezero Bajkal) (Kamaltynov 1999).

Razné druhy blesivet maji rozdilné preference a miru tolerance na vlivy prostiedi, jako
je salinita (Dick & Platvoet 1996; MacNeil & Prenter 2000), mnozstvi kysliku (MacNeil &
Dick 2014) ¢i nadmotska vyska (Miiller et al. 2000; Eisenring et al. 2016). To neplati jen pro
morfologicky dobie divergované druhy, ale i pro nékteré linie morfologicky kryptickych
druhovych komplexti (Miiller et al. 2000; Feckler et al. 2012; Eisenring et al. 2016).

Blesivei se zivi zejména jako drti¢i a detritovoii rostlinného opadu (Kelly et al. 2002).
V posledni dobé se navic ukazuje, Ze je masozravost (obzvlasté predace velkych
bezobratlych) v ramci této skupiny mnohem vyznamnéjsi, nez se diive myslelo (Macneil et al.
1997; Kelly et al. 2002). Ptestoze kompetice o potravu u bleSiveil asi nehraje vyznamnou roli
(rostlinného opadu je jen ziidka kdy nedostatek), ur€it¢ dochazi ke kompetici o samotny
zivotni prostor (Lustrik et al. 2011; Beggel et al. 2016). Je mozné, Ze kompetice o prostor je
jednim z divodu, pro€ u celé fady druhli pozorujeme agresivni chovani vcéetné kanibalismu a

intragildové predace (intraguild predation, dale jen IGP) (Dick et al. 1995; Dick & Platvoet



1996; MacNeil et al. 1999; Dick 2008). Druhy s vyrazné dravym chovanim jsou naptiklad
Dikerogammarus villosus (MacNeil & Platvoet 2005) ¢i Gammarus pulex (Dick et al. 1993),

ale samozfejme i mnoho dalsich.

Reprodukce blesivct probiha celorocné a casto 1 nékolikrat do roka. Vajicka nosi samice
v marsupiu (vacek nachézejici se mezi hrudnimi koncetinami), kde se mlad’ata vyvinou a
juvenilni stadia po vypusténi dospé€ji bez metamorfézy. Aby mohlo dojit k presunu vaji¢ek do
marsupia, a nasledné k oplodnéni samcem, se kterym samice pfedem vytvofila prekopulaéni
par (viz obr. 1), je potieba, aby sténa vejcovodu byla flexibilni, k ¢emuz dochazi béhem
kratké doby po svlékani. Reprodukéni cyklus je tak pevné spojeny s vyménou exoskeletu
(Sutcliffe 1992). To, Ze je samice plodna jenom po limitovany Casovy usek, vedlo patrné
k tomu, ze samci bleSivct vytvareji prekopulacni pary se samicemi (tzv. mate guarding), aby
si tak zajistili kopulaci béhem kratkého fertilniho okénka, a tim i paternitu (Jormalainen
1998). Zaroven tim dochazi ke konfliktu mezi pohlavimi o délku prekopulacniho parovani,
kdy samci zpravidla vyzaduji jeho del$i dobu (Jormalainen 1998). Mezi obéma pohlavimi
existuje sexudlni dimorfismus (Strong Jr. 1973) a samec byva v prekopula¢nim paru vétSinou

vétsi nez samice (Adams & Greenwood 1983; Naylor & Adams 1987; Cothran 2008b).

Pohlavi se béhem ontogeneze neurcuje pisobenim gonad, ale vlivem androgenni zlazy,
jejiz vliv pii vyvoji blesivce, spolu s podminkami prostfedi, urcuje, zda se vyvine z jedince
samec ¢i nikoliv (Beracko et al. 2012). Zajimavé je, Ze vlivem tzv. feminizujicich
intracelularnich parazitli (jako jsou nékteré mikrosporidie), ktefi ovliviiuji pravé androgenni
zlazu, mize u bleSivet béhem vyvoje dojit ke zméné pohlavi ze sam¢iho na samici (Kelly et
al. 2004; Jahnke et al. 2013). Vlivem téchto paraziti mizeme pozorovat i vyskyt
intersexualnich jedinct, ktefi maji znaky typické pro obé pohlavi (Kelly et al. 2004). Pisobeni
téchto parazitii by tedy mohlo vést ke zméndm v pomérech pohlavi v ramci populace. Pro
konkrétni jedince to zase mulze znamenat pokles jejich kompeticni zdatnosti nebo
reprodukcniho uspéchu. Obzvlasté zajimavé by bylo, kdyby se piislusnici z jednotlivych linii
lisili v mife ovlivnéni témito parazity, coz by teoreticky mohlo ovlivnit prib¢h a vysledky
jejich koexistence ¢i kompeticniho vylouceni. Jedna se vSak o pouhou spekulaci, prestoze
rizna mira vlivu parazitl z jinych skupin na odli§né linie z kryptického druhového komplexu

blesivce G. fossarum jiz byla pozorovana (Westram et al. 2011a).



Obr. 1 - prekopulacni par dvou blesivet zrodu Gammarus. Pievzato a upraveno

z Borowsky (1984).



3 Krypticka diverzita a vyznamné invazni druhy bleSivcia
V poslednich letech se ukazuje, Ze celd tfada druhli rtiznonozci s velkym aredlem

vyskytu, nejsou ve skutecnosti jednotlivé druhy, ale morfologicky kryptické druhové
komplexy (Feckler et al. 2012; Cothran et al. 2013b; Lagrue et al. 2014; Galipaud et al.
2015a; Fiser et al. 2015; Copilag-Ciocianu & Petrusek 2015; Copilas-Ciocianu et al. 2017a).
Ja se ve své praci zamétim na ty kryptické druhové komplexy blesivcet, u kterych jiz doslo ke
zkoumani ekologickych interakci mezi jednotlivymi liniemi. Jmenovité se jedna o druhovy
komplex Hyallela azteca, ktery se vyskytuje v Severni i Jizni Americe (Wellborn & Cothran
2004; Cothran et al. 2013b), poté komplexy Gammarus fossarum (Miiller et al. 2000; Feckler
et al. 2012; Lagrue et al. 2014; Galipaud et al. 2015a; Copilas-Ciocianu & Petrusek 2015;
Copilas-Ciocianu et al. 2017a) a G. pulex (Lagrue et al. 2014; Galipaud et al. 2015a), které se
oba vyskytuji v evropskych sladkych vodach.

O druhovém komplexu G. fossarum se nyni rozepiSi dopodrobna, jednak protoze je
relevantni i na naSem uzemi (Copilas-Ciocianu et al. 2017a), ale i1 kvili tomu, Ze se mu
planuji v budoucnu vénovat. Komplex G. fossarum ma velmi velky aredl rozsiteni. Nachazi se
v zépadni (Lagrue et al. 2014), stfedni (Copilas-Ciocianu et al. 2017a) i jihovychodni Evropé
(Copilag-Ciocianu et al. 2014; Copilas-Ciocianu & Petrusek 2015). Zastoupeni a mnozstvi
doposud objevenych linii a mira jejich genetické divergence se v ramci Evropy lisi, naptiklad
ve Svycarsku se potkavaji tfi linie (b&zné oznatované jako A, B a C) (Miiller et al. 2000),
které zminuji, protoZze krom¢ objevu samotnych linii u nich byly jiZ studovany rozdily
v habitatovych preferencich a narocich mezi liniemi. Vysledky genetickych studii naznacuji,
7e mista kde se potkavaji linie A, B a C jsou sekundarnimi kontakty po navratu z rozdilnych
refugii (Miiller et al. 2000; Westram et al. 2013). Tato izolace mohla dat vznik dostatecné
genetické bariéfe na to, aby jiz nedochdzelo k hybridizaci. Jak ukazuje analyza
prekopulacnich pari, je zde vysoka preference pro ptislusniky z vlastni linie (Westram et al.
2011b). To by navic podporovalo tvrzeni, ze v ramci této skupiny existuji spiSe prezygotické

reprodukéni bariéry (Lagrue et al. 2014), vice viz podkapitola 4.2.

Aktualnéjsi prace na tomto druhovém komplexu ovSem ukazuji, ze arovei ,,rozpadu* do
samostatnych linii je mnohem vétsi, nez se myslelo (Lagrue et al. 2014; Copilas-Ciocianu &
Petrusek 2015; Galipaud et al. 2015b), a to hlavné ve stfedni a jihovychodni Evropé (Copilas-
Ciocianu & Petrusek 2015; Copilag-Ciocianu et al. 2017a). U téchto nové objevenych skupin
navic jesté nedoslo ke studiu toho, jestli tyto linie (které jsou geneticky vice divergované, nez

ty ze zépadni Evropy) maji rozdily v ekologii ¢i habitatovych preferencich. Ptesto, Ze jsou si
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tyto linie na vétsi a hrubsi skéale ekologicky rozhodné podobné, mohou u nich existovat
lokalni rozdily v ekologii, o kterych se ovSem zatim nevi. Je navic mozné, ba pravdépodobné,
ze znacna Cast kryptické diverzity v malo studovanych ¢astech aredlu tohoto komplexu stale

jeste neni objevena (Copilas-Ciocianu et al. 2017a).

Specialni, a od predchozich se ekologicky lisici, jsou druhové komplexy v ramci rodu
Niphargus, které jsou vyjimecné tim, ze se jedna, na rozdil od pfedchozich jmenovanych, o
slepé a prevazné v podpovrchovych vodach se vyskytujici blesivee (Vdinola et al. 2008; FiSer
et al. 2015), i kdyz existuji i druhy jako N. hrabei a N. valachicus, které Zziji epigeicky
(Copilag-Ciocianu et al. 2017b). Ja se sice rodem Niphargus dopodrobna zabyvat nebudu,
protoze vétSina piislusnikt tohoto rodu nezije v povrchovych vodach, ale vzhledem k tomu,
ze se jedna o nesmirn¢ diverzifikovanou a ekologicky studovanou evropskou skupinu blesivci

(Vainola et al. 2008), povazuji za dobré, je alespon kratce predstavit, protoze se o nich

nekolikrat v mé prace zminim.

Kromé druhovych komplexii se bude moje prace také vyraznéji zabyvat kompetici
invaznich a pivodnich druhti, proto kratce pfedstavim nejvyznamnéjsi evropské invazni
potravné spiSe oportunisticky omnivor (Mayer et al. 2012), ale skrze IGP se ukazuje jako
velmi silny kompetitor, ktery ptivodni druhy ¢asto vytla¢i (Dick & Platvoet 2000; Grabowski
et al. 2007; Beggel et al. 2016). Severoamericky Crangonyx pseudogracilis je oproti tomu
maly a kompeti¢né slaby druh, zato je vSak schopen obyvat prostiedi s takovymi fyzikalnimi a
chemickymi podminkami, které obvykle evropskym druhiim nevyhovuji, a tak si najde vlastni
niku (Mayer et al. 2012; MacNeil & Dick 2014). Podobné je tomu u dalSiho
severoamerického druhu G. tigrinus, ktery je ovSem vétsi, zdatngjsi a diky své fyziologii
schopny snaset vody s vyssi salinitou, coZ mu spolu s pfipadnymi mikrohabitatovymi rozdily
v preferencich umoznuje koexistovat s pivodnimi druhy (Dick & Platvoet 1996; MacNeil &
Prenter 2000). OvSem 1 vySe zminén¢ druhové komplexy lze v ramci Evropy povazovat za
invazni, napiiklad druhovy komplex G. pulex skrze vyssi agresivitu a IGP obsazuje vody
v Irsku, kde vytlacuje plivodniho G. duebeni celticus, a to i ptestoze je plivodni druh vétsi nez

G. pulex (Dick et al. 1993; Dick et al. 1995).

Problematika invaznich druht blesivet se tyka i Ceské republiky. Vyse zminény D.
villosus se dostal na naSe uzemi protiproudovou migraci pres Labe z Némecka, a byl pied

nékolika lety nalezen az v Praze ve Vltavé (Berezina & Duri§ 2008). G. roeseli je sice



pivodni na Moravé, ale nedavno se rozsifil i na tzemi Cech v povodi Labe (zfejmé
v disledku lidské cinnosti). Vyskyt téchto druh (obzvlasté D. villosus) mize vyrazné

ovlivnit slozeni populaci bleSivel v obsazenych povodich (Petrusek 2006).



4 Sexualni interakce

4.1 Prekopulacni parovani a jeho disledky
Jak jsem jiz psal vySe, reprodukéni cyklus samic je spojeny se svlékdnim exoskeletu a

sttezenim samci (Sutcliffe 1992). Samci si pfitom nemusi nutné vybirat nejveétsi samice (s
potencialné nejvétsi moznou snuskou), ale spiSe ty, co jsou nejblize svlékani (fertilnimu
obdobi) (Dick & Elwood 1992; Galipaud et al. 2015b). Prekopulacéni stiezeni se vyskytuje u
korysu, kdyz je samice fertilni jen po omezeny casovy usek. Samotné parovani i délka jeho
trvani jsou ovlivnény mezipohlavnim konfliktem a obecné plati trend, ze samci vyzaduji delsi
dobu parovani, nez samice umoziuji (Jormalainen 1998; Cothran 2008a). Dusledkem
utvoreni paru se zméni relativni velikost a moznost uniku predatorim. Napiiklad vici larvam
vazek ¢i jinym bezobratlym predatoriim se pro samice muze jednat o ucinnou antipredaéni
strategii. Naopak ve vztahu k predaci rybami je dlouhé parovani (obzvlasté pro samice)
nevyhodné a selekce vede ke krat$si dobé stravené v prekopulacnim péaru. Mezipohlavni

konflikt tak mlze byt vyraznéji zaznamenatelny v tocich s rybi predaci (Cothran 2004).

Obecné plati, Ze vétsi samci maji vEtsi parovaci 1 reprodukéni uspésSnost (Adams &
Greenwood 1983; Naylor & Adams 1987; Cothran 2008b), i kdyz existuji vlivy jako
napiiklad predace, které mohou poupravit selekéni tlaky tak, Ze jsou pfi parovani stejné
uspésni stiedné velci 1 velei jedinci (Wellborn & Bartholf 2005). Samice nejsou jen pasivni
pfi utvafeni prekopula¢niho paru (Cothran 2008a), ale mohou samy iniciovat sparovani
s men§im samcem. Tato vyména tradi¢nich roli mize byt reakce na blizici se svlékani, kdy i

nekvalitni samec je lepsi nez promarnénd reprodukceni piilezitost (Cothran 2008b).

Selekce na vétsi velikost samce mohla byt zplsobena nékolika faktory. Jedna se
samoziejm¢&é o moznost, Ze vetsi samec s vetsi silou a gnathopody snadnéji pfemuiize samici
(Wellborn & Bartholf 2005). Vétsi velikost mize také poskytovat vyhodu pii kompetici
s jinymi samci, ovSem jako vyznamny vliv pro selekci na vétsi velikost samci se jevi 1
souvislost mezi velikosti jejich téla a plovacimi schopnostmi. KdyZ je samec v paru vétsi nez
samice, vyrazné to zvysi plovaci dovednosti paru (Adams & Greenwood 1983) a riziko
uneseni paru proudem je nizsi, nez kdyz jsou oba partnefi stejné¢ velci (Naylor & Adams
1987). Parovani na zéklad¢ velikosti by tak mohlo byt vyraznéjsi v tocich se silnéjSim

proudem (Adams & Greenwood 1983; Naylor & Adams 1987).

V ptipadé koexistence riznych druhli, zeyména druhii pfibuznych, by mohlo dojit k

pokusiim o parovani ¢i kopulaci s ptislusniky jiného druhu, ¢i jiné linie. Faktorem, o némz se
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v ramci druhového komplexu G. fossarum uvazovalo, ze by mohl zvySovat riziko parovani
s jedinci z jinych linii, je preference samcii pro vetsi samice. Samec s takovou preferenci by
poté mohl dat piednost vétsi samici z jiné linie nez vyrazné mensi samici z vlastni linie.
Ukazuje se vSak, Ze preference piislusnic z vlastni linie jsou pii parovani vyznamnéjsi nez
preference vétSich samic (Galipaud et al. 2015b). Samci maji navic v takovém piipadé pfi

kompetici s jinymi samci tendenci vyhravat ty souboje, kdy soupeii o samici z vlastni, anebo

geneticky velmi pfibuzné linie (Galipaud et al. 2015b).

4.2 Reproduk¢ni interference a hybridizace
Dvé vyznamné mezidruhové sexudlni interakce, které mohou u bleSivel mezi

jednotlivymi druhy ¢i liniemi druhovych komplexi nastat, jsou reprodukcni interference a
hybridizace. Reprodukéni interference je parovani dvou odlisnych druht, pfi kterém dochazi
ke ztraté zdroji (Cas, energie, promarnéné sexudlni pfilezitosti) alespon u jednoho ze
zucastnénych druhti. Moznym vysledkem takového parovani mtize byt ovsem i hybridizace,
tudiz zkiizeni téchto dvou druh (¢i linii). Hybridni potomstvo muze i1 nemusi byt
zivotaschopné, miize byt neplodné nebo mit vyrazné snizené kompeti¢ni schopnosti. Zatim
jsem nenalezl praci, ktera by se vénovala tématu mozné tispésnosti hybridi blesivct. Doposud
probéhlé vyzkumy se spiSe zamétuji na preference pii prekopula¢nim parovani mezi liniemi a
na reproduk¢éni interferenci, protoZze na zakladé nékolika mélo doposud provedenych praci se
ptedpokladd, ze ke vzniku hybridd vramci této skupiny vlivem reprodukénich barier

v ptirodé piili§ ¢asto nedochazi (Cothran et al. 2013b; Lagrue et al. 2014).

I kdyz existuje prace, ktera se zabyva moznosti parovani a kopulace mezi invaznim a
ptivodnim druhem (oba zrodu Gammarus), vysledky této studie ukazuji, Ze sice
k asymetrické snaze o utvofeni paru se samicemi muze dojit, ale ke kopulaci jiz nedojde

(Dick & Elwood 1992). Jako vyznamnéjsi interakci pro kompetici téchto dvou druhil se jevi

napiiklad IGP (Dick 2008).

Identifikace vhodné samice miiZze byt ovlivnéna piedchozi zkusSenosti. Naivni samci (bez
piedchozi zkuSenosti se samicemi jiného druhu) mohou stravit vice Casu rozpoznavanim
nevhodné partnerky. Po ziskani této zkuSenosti ke snahdm o mezidruhové parovani témeét
nedochdzi (Dick & Elwood 1992). Riziko mezidruhového parovani se zvysuje, kdyzZ je samice

blizko svlékani (reprodukei) (Dick & Elwood 1992; Galipaud et al. 2015b).

O néco zajimavéjsi, zhlediska zaméfeni moji prace, je moZnost hybridizace a

cey

reprodukéni interference u syntopicky Zijicich, anebo alespont potkavajicich se linii v rdmci
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morfologicky kryptickych druhovych komplexi, naptiklad druhovych komplext H. azteca
(Cothran et al. 2013b), G. pulex (Lagrue et al. 2014) ¢i G. fossarum (Lagrue et al. 2014;
Galipaud et al. 2015b).

cey

Pti dlouhodobém styku syntopicky zijicich linii druhového komplexu H. azteca vychazi
najevo, ze mira reprodukéni interference a parovani s nevhodnym partnerem (z jiné linie) je
minimalni, ¢imz samoziejm¢ nedochdzi ani k hybridizaci (Cothran et al. 2013b). V praci
zamétené na linie druhovych komplextt G. fossarum a G. pulex se ovSem ukazuje, Ze
v laboratornich podminkach i velmi geneticky vzdalené linie (16 % divergence
mitochondrialniho genu pro cytochrom c¢ oxidazu I, COI) obou téchto komplexi (linie G.
fossarum s jinou linii G. fossarum a G. pulex s jinou linii G. pulex) mohou utvofit oplodnéné a
vyvijejici se vajicko, a to i presto, ze se tyto linie za standardnich podminek v pfirodé
neparuji. V této skupiné se tedy zfetelné uplatiiuji prezygotické reprodukéni bariéry (Lagrue
et al. 2014). OvSem to, Ze se oplodnéné vajicko v laboratornich podminkach vyviji,
neznamend, ze by byl vznikly hybrid zivotaschopny. I kdyby Zivotaschopny byl, mohl by byt
malo konkurenceschopny nebo sterilni. Mezi liniemi by tak mohla existovat i plné¢ vyvinuta

postzygoticka reproduk¢ni bariera, coz zatim nebylo pfedmétem zkoumani.

Pravdépodobnost parovani a sexualni interference vzristd s genetickou blizkosti
zkoumanych linii (Lagrue et al. 2014; Galipaud et al. 2015b). Naptiklad samci z komplexu G.
fossarum vyhravaji pti konfliktu s jinym samcem spise souboje, kde soupeti o samici z vlastni
anebo velmi pfibuzné linie, nez kdyz se jedna o samici z linie geneticky vzdalené (Galipaud et
al. 2015b). Do 4 % divergence na COI se jak linie G. pulex, tak linie G. fossarum parovaly
nadhodné&. S vyssi genetickou divergenci parovani mezi liniemi signifikantné ubyvalo a okolo
15 % divergence mezi liniemi jiz k jejich péarovani v pfirodnich populacich prakticky

nedochazelo (Lagrue et al. 2014).

Pro¢ dochazi k tomu, Ze se jedinci zrozdilnych linii navzdjem nerozpoznavaji jako
vhodni k parovani, neni zcela jasné. Jednou z moznosti je, ze v disledku alopatrické speciace
u nich mohlo dojit k drobnym morfologickym zméndm, které brani v rozpoznani ptislusnika
odli$né linie jako vhodného partnera. Dal§imi moZnostmi jsou napiiklad zmény v chovani
nebo v chemické komunikaci. Jednd se vSak zatim pouze o spekulace a za preferencemi
k parovani s ptisluSniky z vlastni nebo geneticky velmi blizké linie mliZe stat i jiny (dosud
nezvazovany) mechanismus. Jak jsem jiz psal, u celé fady linii se nevi, jakd mira

preferenc¢niho parovani u nich existuje, protoZze mnoho z nich bylo objeveno teprve nedavno.
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Na zaklad¢ ptedchozich praci lze predpokladat, ze linie druhového komplexu G. fossarum,
které se syntopicky vyskytuji na nasem tzemi, se pfili§ parovat nebudou, protoze jsou tyto
linie geneticky velmi malo pfibuzné (Copilas-Ciocianu & Petrusek 2015; Copilag-Ciocianu et
al. 2017a).
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5 Predace a obranné mechanismy

5.1 Selektivni predace a antipreda¢ni mechanismy
Obecné plati, ze pritomnost ¢i nepfitomnost predatora ovlivituje chovani blesivet, jejich

zivotni strategie a fungovani spolecCenstva (Strong Jr. 1972; Wellborn 1994; Wellborn 1995;
Starry et al. 1998; Wellborn & Cothran 2007; Beggel et al. 2016). Zalezi také na typu
predatora a na zpusobu, kterym si vybira a lovi koftist. Podle toho se blesivci ptizpisobuji na
vzniklé selekéni tlaky naptiklad zménou télesné velikosti (Wellborn 1994; Cothran 2004;
Cothran et al. 2012). V této kapitole se zamétfim na ty ptipady, kdy jednotlivé druhy ¢i linie
druhovych komplexti blesivel ¢eli rizné mitfe a riziku predace, a na obranné mechanismy,
kterymi na ni reaguji, a ve kterych se potencialné mohou lisit. Vyhnu se rozebirani selektivni
predace, kterd souvisi s rozmnozovacim procesem a mezipohlavnim konfliktem, protoze o ni

jsem psal vyse.

Fyzicka ptitomnost rybiho predatora vede k poklesu plovaci aktivity a Cetnosti pohybu
(Starry et al. 1998). K podobné, byt’ slabsi reakci dochdzi, 1 kdyZ je ve vodé pouze chemicka
stopa dravce, coz je vyhodny antipredaéni mechanismus, kdy se sniZzi mira pohybu jesté
predtim, nez predace fyzicky hrozi (Starry et al. 1998; Baumgértner et al. 2003). V reakci na
chemickou pfitomnost dravce, a ve snaze vyhnout se predatorovi, se mize zménit preference

pro substrat smérem k tomu, ktery nabizi lep$i moznost tkrytu (Baumgértner et al. 2003).

Jak jsem jiz psal vySe, predace mize mit dopad i na velikost té€la a Zivotni strategie
bleSivel. Rizné predaéni rezimy daly vzniknout u dvou linii komplexu H. azteca odliSnym
ekotypiim s riznou velikosti téla a zivotnimi strategiemi, podle toho, jestli byly vystaveny
preda¢nimu tlaku ryb nebo nikoliv (Strong Jr. 1972; Wellborn 1994; Wellborn & Broughton
2008). K podobnému, byt slabsimu efektu dochéazelo, 1 kdyZ §lo o syntopicky se vyskytujici
linie téhoz komplexu H. azteca, kdy linie vystavené vétsi mife rybi predace mély mensi
velikost téla a vetsi ostny na krunyfi nez linie, kterd nebyla pod tak velkym preda¢nim tlakem.
V tomto pfipadé¢ by se mezi t€émito liniemi mohlo jednat o kompromis mezi schopnosti
kompetice o zdroje a obranou pied predaci (Wellborn & Cothran 2004). Tento jev ukazuje

reakci na predatora, ktery si svou kofist aktivné vyhledava a lovi podle jeji velikosti.

Ve studii, kterd zkoumala rtiznou miru predace rybami mezi invaznim G. roeseli a
puvodnim G. pulex, se ukazuje, Ze mezi témito druhy existuje selektivni predace v neprospéch
puvodniho druhu, a to kviali vyraznéj$im trntim na dorsalni ¢asti téla invazniho G. roeseli.

Morfologické rozdily zvyhodnujici jeden druh oproti jinému, co se ty€e rizika predace, by
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krom¢ zmén v chovani, mohly byt jednim z kli¢ovych faktorii vedoucich ke kompeticnimu

vylouceni (Bollache et al. 2006).

Selektivni predace miize byt posilena nebo vyvolana pfitomnosti invazniho a kompeti¢né
silného druhu blesivce, ktery vytla¢i ptivodni druh mimo ukryt a zplsobi tak jeho vyrazné
vyssi predaci. Takovy synergicky dopad zpiisobily dva invazni druhy, Dikerogammarus
villosus a ryba Neogobius melanostomus. Ptitomnost D. villosus vedla k tomu, ze byl pivodni
G. pulex vytlaCen z Ukryti, a to zase vedlo k vétsi mitfe jeho vyskytu ve vodnim sloupci, kde
byl nésledné s vyssi pravdépodobnosti vystaven rybi predaci, a mohlo tak snadnéji dojit

k jeho vytlaceni (Beggel et al. 2016).

K selektivni predaci mize zprostfedkované dochazet i riznou mirou ovlivnéni chovani
jednotlivych druhti parazity, kdy se pfi kompetici plivodniho a invazniho druhu kofisti
findlnich hostiteli stava cCastéji jen jeden ze zucastnénych (Bauer et al. 2000), vice viz

kapitola 7.

5.2 Intragildova predace
Jednou z nejpodstatnéjSich ekologickych interakci v ramei spolecenstev koexistujicich

blesivet je intragildova predace (IGP), ktera hraje cCasto klicovou roli ve vysledcich
biologickych invazi a jinych kompeticich (MacNeil et al. 1999; Dick 2008). IGP je mySlena
predace mezi jedinci, ktefi bézné soupeti o stejné zdroje, ale ktefi nejsou piislusniky téhoz
druhu (v takovém ptipad€ by se jednalo o kanibalismus). Jednotlivé druhy se v mife tohoto
chovani (IGP) lisi a pfi vzajemném kontaktu mize byt asymetricky vice poskozovan jen jeden
ze zucCastnénych druhtli. Piikladem takového asymetrického piisobeni je interakce mezi G.
pulex, ktery pii syntopickém vyskytu vyrazné napadd a konzumuje pfisluSniky druhu C.
pseudogracilis, zatimco C. pseudogracilis jedince z druhu G. pulex nenapada ani

nekonzumuje (MacNeil et al. 1999).

Rozdilny vyznam IGP mezi riznymi druhy mize souviset s jejich agresivitou (Dick et al.
1995) a velikosti (MacNeil & Dick 2014), coz oboje vramci jednoho druhu souvisi
s pohlavim, protoZze samci byvaji zpravidla vétsi a agresivnéj$i (Dick & Platvoet 2000).
DalSim faktorem, ktery ovlivituje rozdily v IGP, je frekvence a mnozZstvi fyzickych kontakti,
ke kterym mezi druhy dochazi, coz souvisi s jejich preferencemi pro lokalni distribuci
v malém métitku (MacNeil & Dick 2014). V neposledni fadé¢ mize IGP a obecné agresivni

chovani ovliviiovat i pfitomnost paraziti (MacNeil et al. 2003a; MacNeil et al. 2003b). Tyto
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faktory, které ovliviiuji IGP a jeji disledky pro ptipadnou kompetici ¢i koexistenci bleSiveil,

rozeberu detailnéji nize.

S vyssi pravdépodobnosti jsou IGP postihnuti svlékajici se jedinci, protoZze maji mekky
exoskelet a snizenou moznost obrany (MacNeil & Prenter 2000). Nasledkim IGP mohou
podlehnout 1 jedinci, ktetfi se pravé nesvlékaji, napiiklad kdyz jsou z vyrazné mensiho druhu
(MacNeil et al. 1999), ¢i kdyz je jeden z konkurentli vyrazné dravéjsi (Dick & Platvoet 2000).
Castéji jsou pti IGP agresory samci a jejimi ob&mi jsou zase &ast&ji samice (Dick et al. 1995;

Dick & Platvoet 2000; MacNeil et al. 2003a).

V duasledku fyzického napadani a IGP mlze u vice postizeného druhu dojit ke zméné
substratu smérem k piivodné méné vyhovujicimu (van Riel et al. 2007; Lustrik et al. 2011).
Ke zmén¢ substratu vSak miize dojit, i kdyz kompeti¢né silngjsi druh ten slabsi nekonzumuje,
ale pouze ho zranuje nebo pfispiva k vyssi hladiné jeho stresu ¢i mortality (van Riel et al.
2007). Béhem vyse zminéné studie vSak nedoSlo ke svlékani, coz je u vyzkumu IGP
vyznamny faktor, a kdyby ke svlékani doslo, tieba by se zaznamenala i dokonané predace

mezi blesivei.

Preference rozdilného mikrohabitatu mtze byt dana cisté povahou druhu, nikoliv az
vlivem vzdjemnych mezidruhovych interakci (MacNeil & Prenter 2000; MacNeil & Dick
2014). Nicmén¢ rizné naroky a tolerance v ramci habitatovych preferenci mohou umoznit i
koexistenci, kterd by jinak kvlli silné IGP nebyla mozna, napt. mezi C. pseudogracilis a
druhy z rodu Gammarus (MacNeil & Dick 2014). Z vyse uvedeného vyplyva, Ze je potieba o
jednotlivych interakcich uvazovat v souvislosti s vice faktory (vliv a mira IGP v souvislosti
s habitatovymi preferencemi), aby v ramci zkoumani nedochazelo k dezinterpretaci pficin
pozorovanych jevll. Nékdy je opravdu narocné odlisit, zda je hlavnim mechanismem IGP, ¢i
jestli se jedna o mikrohabitatové preference nebo o distribuci, kterd je vznikla (¢i vynucend)

piitomnosti jiného druhu.

Zajimavym, ale malo prostudovanym faktorem potencidlné ovliviiujicim miru IGP je
parazitismus. Vi se, ze parazité dokazi ovlivnit chovani svych hostiteli a mezihostitelti
(MacNeil et al. 2003a; MacNeil et al. 2003b). Mikrosporidie Pleistophora sp. napada jen
puvodni G. d. celticus a invazni druhy (G. pulex, G. tigrinus a C. pseudogracilis) neinfikuje.
Navic napadeni parazitem vedlo ke skryté virulenci, kdy plivodni G. d. celticus nevykazoval

snizeni fitness sdm o sob¢, ale ve smiSenych pokusech vykazoval niz§i miru predace na
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mensich invaznich druzich, a saim byl ¢astéji obéti predace nez kdyZz nakazen nebyl (MacNeil

et al. 2003a).

Zatimco vyse popsany ptipad vedl k znevyhodnéni piivodniho druhu, 1ze nalézt i opacny
scénar, kde by naopak ovlivnéni parazitickym vrtejSem Echinorynchus truttae mohlo, kdyz ne
zvratit, tak alesponl zpomalit invazi. Tento parazit se Ccastéji vyskytuje v populacich
neptvodniho druhu G. pulex a ma v ramci nakazenych populaci rovnéz vétsi prevalenci. Za
predpokladu, ze nebyl nakazen ptivodni G. d. celticus, vykazoval G. pulex niz$i miru IGP
(MacNeil et al. 2003b). Vzhledem k vyznamnosti IGP pro fungovani spolecenstev blesivcl by
bylo zajimavé, kdyby se vlivu parazitti na IGP a obecné agresivni chovani, vénovalo v ramci

této skupiny vice praci.

Zajimavou otazkou je, zda IGP hraje vyznamnou roli i v ramci koexistence kryptickych
druhti, podobné jako v piipadé biologickych invazi. Zadnou takovou praci jsem nenasel, ale
myslim, Ze riznd mira IGP by se mohla vyskytovat napiiklad pfi opétovném setkani linif,
které Celily rGznym predacnim tlakiim, na zaklad¢ cehoz vyrazné divergovaly ve velikosti
(Wellborn & Cothran 2004; Wellborn & Bartholf 2005; Cothran et al. 2013a). Je mozné¢, Ze se
jedna o natolik vyznamnou interakci, Ze kdyZz se objevi rozdilna mira IGP mezi do t¢ doby
syntopicky se vyskytujicimi liniemi, dojde pak v pomérn¢ kratkém c¢asovém horizontu

k vytlaceni jedné linie druhou.

Pti vyhodnocovani vzajemné IGP a jejich dopadi na moznou koexistenci ¢i kompeti¢ni
vylouceni je potieba vzdy brat do tvahy i miru kanibalismu, ktera se vyskytuje uvnitt
jednotlivych druht, protoze miize mit logicky dopad na rozsah ovlivnéni téchto druht
navzajem (Dick et al. 1993). Na zavér bych rad zminil praci, kterd mi pfijde unikatni
zkoumanim miry IGP a mezidruhovych interakci mezi povrchovymi a podpovrchovymi druhy
blesivel. V ni se ukazuje, Ze jak IGP od G. pulex, tak kanibalismus od dospélcti Niphargus
timavi, poskozuje juvenilni jedince podpovrchového N. timavi, coz mize vést ke zméné
v preferencich pro substrat u téchto juvenilnich jedinct (Lustrik et al. 2011). Mira agresivniho
chovani a jevii snim souvisejicich (napf. kanibalismus, IGP, kompetice o prostor), ma
nezastupitelné misto v ekologii sladkovodnich bleSivel,, a to jak pfi kompetici mezi

pfislusniky stejného druhu, ale i mezi jednotlivymi druhy ¢i liniemi druhovych komplexa.
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6 Habitatové naroky a koexistence

6.1 Distribuce mezi habitaty a kompetice o prostor
Rozdilné mikrohabitatové preference a rozlozeni druhti v ramci spolecného habitatu jsou

vyznamnym a znacn¢ studovanym prvkem jejich souziti (MacNeil et al. 1999; MacNeil &
Prenter 2000; Lustrik et al. 2011) a je potieba ho davat do souvislosti s jinymi studovanymi
vlivy, jako je napiiklad kompetice o prostor mezi samotnymi bleSivei (MacNeil & Prenter
2000; MacNeil & Platvoet 2005; Lustrik et al. 2011). Distribuci jedincti v ramci habitatu
ovliviiuje cela fada faktort, véetné parazitace (MacNeil et al. 2003d) ¢i predace (Baumgértner
et al. 2003). Moznost rozdilné mikrodistribuce a pfizplisobeni se rozdilnym podminkdm mutize
vést k umoznéni syntopické koexistence vice druhl bleSivei (MacNeil & Prenter 2000;
MacNeil & Platvoet 2005). Druhy ale mohou mit obdobné preference pro substrat (MacNeil
et al. 1999) a v takovém piipade vysledek jejich interakce vyrazné zalezi na jinych vlivech,
jako napftiklad na mnoZstvi a zptisobu interakci mezi t€émito nebo jinymi druhy (MacNeil et al.
1999; Dick 2008). V dusledku pfitomnosti jiného bleSivce, ktery je silngjsi ve fyzické
kompetici, nékdy slabsi druh zméni typ substratu, aby se takto vyhnul konfrontaci, kterou by

nevyhral (MacNeil & Platvoet 2005; van Riel et al. 2007; Lustrik et al. 2011).

Distribuce v toku se miize ménit i v rdmci jednoho druhu, naptiklad vlivem rozdilti mezi
no¢ni a denni pohybovou aktivitou. Dals§imi faktory, které ovliviiuji prostorovou distribuci,
jsou hustota populace ¢i jeji slozeni (jestli se jednd o juvenilni ¢i dospélé jedince) (Elliott
2005). Jednotlivé druhy se zase mohou liSit v mife no¢niho driftu (MacNeil et al. 2003c;
MacNeil & Dick 2014). Vybér mikrohabitatu je do zna¢né miry urcen 1 velikosti téla. Vétsi
jedinci si vybiraji substrat tvofeny vétSimi Casticemi (Adams et al. 1987). Dale se mira
absence predatora (Dahl & Greenberg 1996). Napftiklad v pfitomnosti ryb mohou bleSivci
méné plovat ve vodnim sloupci a spiSe se drzet u dna (Starry et al. 1998). Vliv na distribuci
ma 1 pfipadné nerovnomérné rozloZeni potravnich zdroji v habitatu (Dahl & Greenberg
1996). Je dobré zvazit, Ze 1 kdyZ dospélci mezi sebou piimo soupefit o prostor nemusi,
juvenilni stddia druhu, kterd jsou vice nachylna na IGP a kanibalismus, takto postiZena byt
mohou. V disledku toho u juvenilnich jedincii jednoho z druhli muaze dojit k zméné

v substratovych preferencich (Lustrik et al. 2011).

Kompetici mohou ovlivnit i1 rozdily v chovani, vfetné¢ miry, frekvence a nacasovani

no¢niho driftu, coz bylo popsdno u piivodnich druhd rodu Gammarus a invazniho C.
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pseudogracilis. Kdyz doSlo k syntopickému vyskytu, mensi a kompeti¢né slabsi C.
pseudogracilis m¢l vyrazné nizs$i miru driftu a zlstaval spiSe zahrabany v porovnani s vyrazné
aktivnéj$imi druhy rodu Gammarus (MacNeil & Dick 2014). Podobny scénéf byl popsan i
v jiné studii zahrnujici tentokrat pouze druhy rodu Gammarus. Pivodni a vétsi G. d. celticus
ma veétsi miru nocniho driftu, nez nepiivodni a mensi G. tigrinus (MacNeil et al. 2003c¢).
Takto se mtize slabsi druh behavioraln¢ vyhnout kompetici a ptipadné i IGP, ktera by pro n¢j
mohla byt fatdlni, ¢imz muize dojit k jejich syntopickému vyskytu (MacNeil et al. 2003c;
MacNeil & Dick 2014). Preferenci pro riizné mikrohabitaty a oblast toku s vy$Sim proudem
muze ovlivnit 1 promofeni parazity (MacNeil et al. 2003c). Pii vyhodnocovani jevia

souvisejicich s habitatovymi preferencemi by se proto mél dat pozor na jejich vliv.

Velmi casto jsou rozdily v mikrodistribuci dany cist¢ rozdilnym vyvojem a
fyziologickymi moznostmi druhu snaSet naptiklad rizné koncentrace kysliku (MacNeil &
Dick 2014) ¢i salinitu (Dick & Platvoet 1996). Mensi a v kompetici slabsi druh C.
pseudogracilis preferuje méné tekouci Casti toku a stojaté vody s niz§im obsahem kysliku,
tudiz podminky, které jsou neptiznivé pro plivodni druhy zrodu Gammarus. Tim je
umoznéna alesponn Castecna koexistence vramci vodniho toku, vyuzitim rozdilnych
mikrohabitatovych stanoviSt. Tato schopnost se uplatiuje 1 ve vétSim meétitku. C.
pseudogracilis je schopen obsadit stojaté vody, kde se druhy rodu Gammarus vibec
nevyskytuji, a najit si tak niku, kterou mistni druhy bleSivcl neobsadily (MacNeil & Dick
2014).

Diky odlisné¢ morfologii se mohou druhy liSit v habitatovych preferencich ¢i ve
sveé ekologii (mohou napftiklad vyuzivat odliSnou potravni niku, vice viz podkapitola 6.2)
(Mayer et al. 2012; Copilas-Ciocianu & Boros 2016). Rozdilnou distribuci ¢i ndroky mohou
mit mezi sebou ale 1 kryptické linie téhoZz druhového komplexu, coZ se studovalo naptiklad u
komplexit H. azteca (Wellborn & Cothran 2007) a G. fossarum (Eisenring et al. 2016). Casti
tokli ve Svycarsku, kde se ¢ast&ji nachazela linie A z druhového komplexu G. fossarum, byly
charakterizovany S$ir§$imi koryty, vEétSim mnozstvim vétSiho Stérku a kamenli a menSim
mnozstvim makrofyt, nez v isecich toku, kde se nachazela linie B (Eisenring et al. 2016).
OvSem sami autofi této studie uvadeji, ze je potieba jeste dikladnéji prozkoumat rozdéleni
ekologickych néroki, obzvlasté v lokalnim méfitku a v mistech, kde se tyto linie vyskytuji
syntopicky. Podstatné je, Ze se v rdmci tohoto druhového komplexu vyvinuly, alespoil mezi
nékterymi z mala studovanych linii, rozdily v environmentalnich preferencich, jako naptiklad

pro substrat, nadmotskou vysku ¢i pH (Miiller et al. 2000; Eisenring et al. 2016) a v
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senzitivité na rizné chemické latky (Feckler et al. 2012). RGznd mira citlivosti miize také
souviset s tim, ze zatimco linie B se ¢astéji vyskytuje v oblastech bez lest a s vétsim lidskym
vlivem, linie A mé distribuci opac¢nou (Eisenring et al. 2016). Jednad se vSak o porovnani
pouze dvou linii v ramci nesmirn¢ diverzifikovaného druhového komplexu. U celé fady linii
se 0 moznych rozdilech v habitatovych preferencich nevi, a to hlavné proto, Ze mnoho z nich
bylo objeveno teprve neddvno (napt. Copilas-Ciocianu & Petrusek 2015; Copilas-Ciocianu et
al. 2017a). Obdobné rozdily mohou, ale i nemusi existovat. Zalezi na tom, jak dlouho byly
jednotlivé linie izolované, a jestli v pribéhu tohoto odlouceni ¢elily jinym selekénim tlaktim.
V dutsledku toho se mohou naptiklad lehce odlisit v ramci adaptace na lokdlni podminky, coz

se vyznamngji projevi az pti nasledném sekundarnim kontaktu (Leibold & McPeek 2006).

Rozdilnou a navziajem komplementarni prostorovou distribuci mizeme pozorovat i
vramci vegetacni zOny jezera mezi tfemi syntopickymi liniemi druhového komplexu H.
azteca (Wellborn & Cothran 2007). Mlze se jednat o adaptace vedouci k tomu, aby
nedochdzelo k vzdjemné kompetici. Linie jsou navic vystaveny rtizné mife selektivni predace,
coz ma vliv na velikost téla a zivotni strategie ptislusnika jednotlivych linii (Wellborn &

Cothran 2004; Cothran et al. 2013a), o ¢emzZ pojednavam v nasledujici kapitole.

6.2 Funk¢ni morfologie a Zivotni strategie
Predpoklada se, ze rozdéleni nik je kliCovy faktor, ktery umoznuje souziti organismu

v ptirod€. K charakterizaci niky mnohych zivocisnych druht, respektive k odhadnuti zptisobu
a schopnosti vyuzivat odli$né zdroje, se ¢asto pouziva funkéni morfologie (Mayer et al. 2012;
FiSer et al. 2015; Copilag-Ciocianu et al. 2017b). Napftiklad velikost téla se dava do
souvislosti se schopnosti kompetice o zdroje (Copilag-Ciocianu et al. 2017b), délka télnich
privéskli mize souviset s preferencemi pro substrat. Dlouhé a tenké antény se vyskytuji u
podpovrchovych druhi, které jsou schopny se pohybovat v malych mezerdch v substratu
(Copilag-Ciocianu et al. 2017b). Odli$ny tvar a morfologie pfistnich ¢asti t€la mize zase
napovidat o riznych potravnich strategiich (Mayer et al. 2012). Celkovy tvar téla (to, jestli je
blesivec spiSe Stihly nebo robustni) naznacuje, k jakym kompromisim byl v ramci svého
evolu¢niho vyvoje pfimén. Tvar téla je totiz ovlivilovan hned nékolika faktory a je potieba ho
optimalizovat, aby vzhledem ke konkrétni zivotni strategii byly vSechny v pfiméfeném
poméru uspokojeny. Jmenovité¢ se jedna o schopnost plovat, dychat a pohybovat se mezi

ruzné velkymi ¢asticemi substratu (Copilag-Ciocianu et al. 2017b).
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Ptikladem pouziti funkéni morfologie k odhadnuti rozdilnych potravnich nik (pomoci
morfologie pritstnich ¢asti t€la) je porovnani ¢tyt syntopicky koexistujicich druhii blesivci
v Bodamském jezefe, a to i piestoze se na prvni pohled jevi jejich koexistence jako
nepravdépodobna (Mayer et al. 2012). Jedna se o druhy: D. villosus, C. pseudogracilis, G.
roeseli a G. lacustris (Mayer et al. 2012). D. villosus, ktery je diky svému vlivu na
spoleCenstva bleSivci skrze IGP casto povazovan za znaéné dravého blesivee (Dick &
Platvoet 2000; Grabowski et al. 2007), na zéklad¢ této morfologické analyzy spada spise do
kategorie oportunistického omnivora (Mayer et al. 2012). C. pseudogracilis je zase uzptisoben
ke konzumaci detritu a mrtvych organisma (Mayer et al. 2012), coz mu spolu se schopnosti
snaset habitaty s niz§im obsahem kysliku umoziiuje vyhnout se konkurenéné zdatngj$im
druhtim (MacNeil & Dick 2014). G. roeseli je zda se ptizptisoben seSkrabavani perifytonu
z povrchu substratu, zatimco G. lacustris muze efektivné konzumovat potravu tvofenou
vyrazné mensimi Casticemi neZ ostatni bleSivci v Bodamském jezete (Mayer et al. 2012).
Kazdy z druht si tedy mtze ve velkém a heterogennim habitatu najit pfesné tu svoji potravni

a habitatovou niku, kterd je pro n&j optimalni (Mayer et al. 2012).

Oproti tomu druhy se stejnou nebo velmi podobnou morfologii maji jen velmi malou
moznost divergovat napi. v hlavnim zdroji potravy, a tak by pro n¢ selekénim mechanismem
mohlo byt pravé rozdilné chovani a naroky na podminky prosttedi (Eisenring et al. 2016), ¢i
vlivy selektivni predace (Wellborn & Cothran 2007; Cothran et al. 2013a). Ve studii na
kryptickych, ¢i alespot morfologicky a ekologicky podobnych druzich z rodu Niphargus se
ukazuje, Ze morfologicky podobné druhy a linie se spolu syntopicky vyskytuji v lokalnim
métitku jen ziidka, prestoze ve vétSim méfitku zastavaji v ekosystému témét stejnou tlohu
(FiSer et al. 2015). Naopak druhy bleSivci s rozdilnou morfologii a Zivotnimi strategiemi
(jako napf. ¢asovani rozmnoZovani) se syntopicky vyskytuji s mnohem vyssi frekvenci (napf.
Mayer et al. 2012; MacNeil & Dick 2014; Copilas-Ciocianu & Boros 2016). Morfologicky
kryptické druhy by se tedy nemély automaticky povazovat za ekologicky ekvivalentni a

schopné koexistence ptes neutralni dynamiku (FiSer et al. 2015).

Jak jsem jiz psal vySe, tak v ramci druhového komplexu H. azteca existuji syntopické
linie, které Celi rizné mife rybi predace a dochazi tim u nich k rozdilim ve velikosti téla
(Wellborn & Cothran 2004). Takovyto kompromis a diferenciace nik je pfesné néco, co by se
u morfologicky kryptickych (a piivodné mozna i ekologicky ekvivalentnich) linii o¢ekavalo
pii vystaveni riznym selekénim tlakiim (Cothran et al. 2013a). Autofi dfive jmenovanych

studii se ovSem na zakladé empirického testu nedomnivaji, ze rozdily ve vyuzivani zdroju a
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schopnosti vyhybani se predatoriim jsou natolik velké, aby spolu mohly tyto linie dlouhodobé¢

koexistovat (Cothran et al. 2015).

Je pochopitelné, ze naptiklad zména velikosti téla s sebou nese potifebu urcitého
kompromisu v zivotnich strategiich, jako je mnozstvi a kvalita potomstva, a Ze tyto dvé
vlastnosti organismu (morfologie a Zivotni strategie) podléhaji spole¢nému vyvoji (Wellborn
& Cothran 2004; Fiser et al. 2013). Zivotni strategie ovliviiuji fungovani a usp&snost riiznych
druht blesivcl. Napiiklad charakteristické vlastnosti pro invazné uspéSné pontokaspické
tolerance k nepfiznivym podminkam prostfedi, nez je tomu u stiedoevropskych druht
(Grabowski et al. 2007), které béhem svého vyvoje nebyly vystaveny tak ¢astym a nahlym
zméndm prostiedi. Pontokaspické druhy musely ¢elit ¢astym vykyviim salinity, ¢imz se patrné
staly odolnéjsi i na znecisténi prostiedi zptisobené lovékem (Grabowski et al. 2007). Casté
fluktuace prostredi by také mohly souviset se zvySenou mirou agresivniho chovani, které
mize slouzit jako prostiedek pro rekolonizace a méa za nésledek lepsi konkurenceschopnost
pti kompetici o prostor a IGP, jak je vidét u D. villosus (MacNeil & Platvoet 2005; van Riel et
al. 2007; Rewicz et al. 2014).
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7 Vlivy paraziti

Paraziti maji ¢asto schopnost manipulace s mezihostiteli, aby tak zvladli uskutecnit své
casto komplikované zivotni cykly (Bakker et al. 1997; MacNeil et al. 2003b; Bauer et al.
2005). Blesivci jsou ¢astymi mezihostiteli pro parazity, jejichz findlnimi hostiteli jsou ryby ¢i
jini obratlovci, a mnohdy jsou manipulovéani k chovani, které vede k vétSimu riziku predace
findlnim hostitelem (Bakker et al. 1997; MacNeil et al. 2003b; Bauer et al. 2005). Dochazi
k tomu snizenim fotofobie (Bakker et al. 1997; Bauer et al. 2000), vznikem rozdilu
v plovacich aktivitich (MacNeil et al. 2003b; Bauer et al. 2005), zménou preferenci pro
mikrohabitat (MacNeil et al. 2003b) anebo tim, ze barevné vyrazny parazit ucini blesivce,

spolu se zménou jeho chovéani, vice viditelnym a dostupnym pro predaci (Bakker et al. 1997).

Existuji 1 situace, kdy vliv paraziti mize mit dopad na fungovani celého spolecenstva
blesivel a vyznamné ovlivnit vysledek kompetice ¢i biologické invaze. Jak jsem jiZ detailnéji
popsal vyse v podkapitole o intragildové predaci, rozdilny vliv paraziti na IGP riznych druht
blesivet mize vést k usnadnéni kompeti¢niho vylouceni (MacNeil et al. 2003a), ale i k jejich
potencialni koexistenci, ¢i alesponi zpomaleni kompeti¢niho vylouceni mezi pivodnimi a

invaznimi druhy (MacNeil et al. 2003b).

Tato situace byla pozorovéna napiiklad ve vychodni Francii u pivodniho G. pulex a
invazniho G. roeseli, kdy se tyto dva fotofobni druhy li§i ve zmé&nach chovani po napadeni
parazitickym vrtejSem Pomphorhynchus laevis (Acanthocephala). Pivodni druh se stal silné
fotofilnim a nadchylnym pro predaci rybami, zatimco invazni G. roeseli své chovani nezménil
(Bauer et al. 2000). V zajimavém kontrastu je reakce stejnych druhli na podobného vrtejSe
(Polymorphus minutus), jehoz definitivnim hostitelem je ale ptak. V tomto piipad€ se zménilo
chovani (vyssi frekvence plovani ve vodnim sloupci) u invazniho G. roeseli 1 pivodniho G.
pulex. U plivodniho druhu je zména chovani opét pon¢kud vétsi nez u invazniho (Bauer et al.

2005).

v

Vzhledem k nastinéné mife vlivu paraziti se o to zajimavéjsi jevi mozné rozdily
v nachylnosti na napadeni parazitem mezi jednotlivymi liniemi druhovych komplexi.
Ukazuje se, ze vrtejsi rodu Polymorphus se patrné adaptovali na nejcetnéjsiho hostitele, ktery
se ve Svycarsku vyskytuje (jednu z linii druhového komplexu G. fossarum), zatimco druha
zkoumana linie byla pfi vystaveni parazitovi infikovana méné Casto (Westram et al. 2011a).

Rozdilnému plisobeni parazitii na rizné linie druhovych komplext bleSivci je momentalné
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vénovano jen malo praci, ale z hlediska ekologickych interakci syntopickych linii se mize

jednat o vyznamné a relevantni téma, které stoji za blizsi prozkoumani.
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8 Experimentalni pristupy

V navaznosti na tuto bakalarskou praci chci zacit pracovat na diplomové praci, ve které
budu zkoumat ekologické interakce mezi jednotlivymi liniemi druhového komplexu G.
fossarum na nasem Uzemi. Ze zacatku se budu vénovat hlavné akvarijnim pokusiim a
nasledné mozna budu ptipadné pozorované jevy ovéfovat a kombinovat s pomoci vlastnich
terénnich pozorovani. V této kapitole uvedu vybér nékterych zajimavych metodologickych
vyzev a praktickych ptiklad, které by mohly byt pfi pldnovani budouciho vyzkumu

relevantni.

Pti zkouméni jakychkoliv interakci, jak v akvarijnich podminkach, tak v terénu, je
dilezité zvazit, jaké jsou potencidlni metodologické problémy. Prvnim problémem zkoumani
kryptickych druhti (linii) je jejich rozeznavani. Pfi zkoumani divergovanych komplexl je
vhodné podivat se, zda existuji n¢jaké morfologické znaky, podle kterych by §ly linie snadnéji
odlisit. Objev rozdilného zbarveni mezi liniemi vyrazné zjednodusil parovaci pokusy v ramci
,kryptického* druhového komplexu H. azteca (Cothran et al. 2013b). Paklize specifické
rozdily v morfologii nejsou nebo jesté nebyly nalezeny, je potteba pouzit k odliSeni linif jiny
ptistup, napt. molekuldrni metody, coz mlze byt ndkladné. Determinaci pomoci DNA Ize
zefektivnit naptiklad tim, Ze misto sekvenace nebo jiné nédkladné koncové metody se
navrhnou primery pro druhové specifické sekvence konkrétnich genti, které pak slouzi k
odliSovani jednotlivych linii pouze na zaklad¢ vizualizace vysledki PCR na gelu. Na tomto
zpiisobu identifikace jednotlivych linii druhového komplexu G. fossarum, které se vyskytuji
na naSem Uzemi, momentalné¢ v rdmci své diplomové prace pracuje Tereza Rutova z nasi
katedry. Pro mnohé typy pokust by postacilo, kdyby se jedinci z riznych linii (ziskanych
z odliSnych a lokalit s ovéfenym vyskytem pouze jedné linie) oznacily rozdilnou znackou. J&
sam jsem si vyzkouSel, Ze znaeni olejovymi barvami je schopno na krunyfich bleSivcl

vydrzet 1 nékolik tydnt.

Pti zkoumani sexudlnich interakci a potencialni hybridizace mezi liniemi, je dobré nechat
samice projit vice nez jednim svlékacim cyklem (Cothran et al. 2013b). I kdyz u bleSivct neni
uchovavani spermatu doloZeno (Sutcliffe 1992), mize byt vysledek pokusu pii prvnim
svlékani ovlivnén tim, Ze samice mohly byt jiZ oplodnéné z doby, kdy mély pfistup k samciim

svého druhu (linie) v ptirod€ (Cothran et al. 2013Db).

Pfi studiu kompetice o prostor je zase dobré nechat jedince v pokusu dostate¢né dlouho,

aby doslo ke svlékani, ¢cimz by se vyrazné zvysila moZnost zachyceni pfipadné IGP (van Riel

25



et al. 2007). V piipad¢ interakci, kde je dulezita dostupnost potravy ¢i habitatové preference,
je dobré zvazovat, ze neéktery substrat miize byt zaroven potravou (napftiklad zbytky rostlin a
vodni vegetace) a je tedy dobré tomuto zkresleni vysledki predchézet, bud’ pouzitim umélych
rostlin nebo pouzivanim nakrmenych (¢i alespon srovnatelné hladovych) jedincti (MacNeil et
al. 1999). Stejn¢ tak v ramci studia distribuce, kompetice o prostor a IGP by se m¢élo
zkontrolovat, zda pokusni jedinci nejsou infikovani parazity, ktefi jsou schopni vysledky ve

vSech téchto oblastech ovlivnit (viz kapitola 7).
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9 Zavér

Blesivci jsou z hlediska ekologickych interakci nesmirné zajimavou a v nékterych
aspektech Casto studovanou skupinou. Zna¢na ¢ast publikovanych praci se zabyva invaznimi
druhy, ale srozkryvdnim rozsahu a dullezitosti morfologicky kryptickych druhovych
komplexti ptibyva i praci zaméfujicich se na toto téma. Pfesto existuje celd fada otazek, které
rozhodné stoji za bliz§i zkoumani. Vzhledem k objeviim velkého mnozstvi evolu¢né
odlis$nych linii v poslednich letech nebylo zatim mozné prozkoumat jejich ekologii. Dokonce
neni mozné, u drtivé vétSiny z nich, s jistotou fici, jestli existuji mezi liniemi pevné dané
rozdily v morfologii, nebo jestli maji tyto hypotetické rozdily ekologicky vyznam. Detailnéjsi
prozkouméani morfologie jednotlivych Ilinii by mohlo pfinést nejenom zjednodusSeni
experimentalni metodiky, ale v pfipadé, Ze by tyto rozdily byly na ¢astech téla pouzivanych
vyzkumniky k funkéni morfologii, mohly by v takovém ptipad€ nastinit i mozné divergence

v ekologii mezi pfislusniky jednotlivych linii.

Na zakladé¢ doposud provedenych studii o sexudlnich interakcich se zd4, Zze mira
reprodukéni interference pii syntopickém vyskytu je mezi jednotlivymi liniemi nizka, a ze pfi
preferen¢nim péarovani hraje roli mira genetické rozdilnosti mezi testovanymi liniemi. Pfesné
mechanismy, pomoci kterych k tomu dochézi, ale zatim nejsou znamy. Také z provedenych
studii neni jasné, jestli vramci hybridizace mutze vzniknout Zzivotaschopné potomstvo,
popiipad¢ jaka muze byt kvalita téchto hybridi. Vzhledem k tomu, ze v laboratornich
podminkach se po sparovani geneticky velmi odliSnych linii zafalo utvaret vyvijejici se
vajicko, je otdzka kvality pfipadnych hybridi (¢i jejich potencidlni neZivotaschopnost) pro
budouci vyzkum vice nez zajimava. VSechny ptipadné pokusy by samoziejmée bylo zajimavé
porovnat 1 se skutecnosti na konkrétnich lokacich, naptiklad pomoci molekularni analyzy
jaderného genomu zjistit, zda v pfirodé¢ skute€né¢ dochdzi ¢i nedochazi k hybridizacim.
Alternativnim ptistupem by mohlo byt posbirani pravé se parujicich jedincti a prozkoumanti,
sjakou frekvenci se paruji s piislusniky z vlastni nebo z cizi linie. Kdyby k parovani

nedochazelo viibec, logicky by také nedochéazelo k hybridizaci.

Pti kompetici mezi ptivodnimi a invaznimi druhy blesivel se jako nejcastéji studovany a
nejvyznamnéjsi faktor uvadi kompetice o prostor a IGP (¢i jinak feceno riizné formy
agresivniho chovéni). Je zajimavé, ze vramci kryptickych druhovych komplexti se této
ekologické interakci nevénuje téméf Zadny prostor a je zminovana pouze v diskuzich, kdyz se
mezi jednotlivymi liniemi vyskytuji rozdily v primérné velikosti. Vzhledem k tomu, ze se

kromé IGP u vétSiny druhti béZné vyskytuje 1 kanibalismus (obzvlasté na mensich, juvenilnich
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¢i svlékajicich se jedincich), je dobfe mozné, Ze by mohla riznd mira IGP mezi odlisné¢

velkymi liniemi existovat, pokud se spolu dostanou do sekundarniho kontaktu.

V souvislosti s agresivnim chovanim a kompetici o prostor (coz oboje miize souviset
s ptipadnou distribuci blesivcl pfi jejich syntopickém vyskytu) je potfeba zminit, Ze na tyto
(ale 1 mnohé jiné) aspekty ekologie bleSivcli miizou mit vliv paraziti. Dopad paraziti muze
byt nékdy tak velky, ze ovlivni koexistenci ¢i kompeti¢ni vylouceni mezi dvéma ¢i vice druhy
invaznich a ptvodnich bleSivcii. U nékterych linii kryptického druhového komplexu G.
fossarum se zjistilo, ze se mohou liSit v mife rizika napadeni parazitem, a bylo by velmi
zajimavé zjistit, jestli se takové rozdily nalézaji i u dalSich linii a parazitd, poptipad¢ jestli
maji vliv na jejich ekologii ¢i chovani v takové mife, aby také ovlivnily vysledky interakci

mezi jedinci z raznych linii.

Vzhledem k tomu, jak malo se vi o ekologii neddvno objevenych linii, jsme si spolu
s mym Skolitelem vytipovali dvé otazky, které chceme v budoucnu zkoumat. Jedna se o
potencialni parovani mezi ptislusniky z riznych linii G. fossarum, které se potkavaji na nasem

uzemi, a jejich lokalni distribuci na mikroméftitku a ptipadné habitatové preference.
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