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Podékovani

V prvni fadé bych chtél podékovat profesorovi Miroslavovi Papackovi, ktery mne piivedl k
profesionalnimu zajmu o hmyz a provazel mne celym mym studiem i védeckou praci. Miroslav
Papacek mi byl vzorem nejen ve smyslu biologa a vynikajiciho pedagoga, ale predevsim jako
uzasny Clovék s vynikajicimi lidskymi, profesionalnimi a mordlnimi vlastnostmi. Jeho
pfedcasny skon na jafe 2019 znamenal velkou ztratu pro mne 1 stovky dalSich, ktefi k nému
vzhliZeli.

Praci bych chtél vénovat svym détem, Adélce a Vojtikovi. D&kuji jim za to, jak jsou skvéli, 1
kdyZ nemaji lehky osud. Chci také touto cestou podékovat Ivé Svabové, ktera se nahle zjevila
v nesmirné tézkych chvilich, dodala mi zivotni silu, pomohla mi a pomaha zvladat vse, co Zivot
pfinese. V neposledni fad¢ de¢kuji svym rodicim a sourozenciim, ktefi pfi mné vzdy stali a
pomohli, kdykoli to bylo zapotiebi.

Samoziejmée dékuji vSem spoluautorim publikaci uvedenych v této praci i vSem ostatnim, kteti
se na nich jakkoli podileli.
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1. Uvod

Zivot v mirném pasu je fascinujici v mnoha ohledech. Jednou z velkych vyzev pro viechny
organismy, hmyz nevyjimaje, je tolerance zna¢ného rozmezi teplot. Zejména zimni obdobi,
kdy teplota pravidelné klesa pod bod mrazu, piedstavuje pro hmyz kritickou ¢ast roku.
Adaptace na nizké teploty predstavuje pro mnohé druhy ¢i skupiny hmyzu moznost rozsifit
svij areal mimo tropicky ¢i subtropicky podnebny pas — zejména vzhledem K tomu, Ze se
predpoklada tropicky piivod hmyzu (Rasnitsyn & Quicke 2002; Grimaldi & Engel 2005) a
Vv tropech je nejvétsi druhova bohatost hmyzu. Neni proto divu, Ze pfezimovani hmyzu zajima
biology jiz od 19. stoleti (e.g. Cook 1881; Merrifield 1890; Lyman 1892), komplexni piehled
dosavadnich poznatki doplnény vysledky svych rozsahlych vyzkumt potom pfinesl
Bachmetjew (1901). Tyto prvni poznatky se vcelku oéekavané tykaly predev§im hospodaisky
vyznamnych skupin hmyzu. Orientace na hospodarsky vyznamné a modelové druhy se potom
nese i celym 20. stoletim (Chown & Nicolson 2004; Denlinger & Lee 2010). Zptsob
pfezimovani nékterych taxond, hospodafsky méné vyznamnych, tak dlouho ztstaval
viceméné nepovsimnut. Jednim z téchto taxond jsou i semiakvatické plostice (Heteroptera:
Gerromorpha), jejichz obecna ekologie se stala ndmétem mych prvnich vyzkumii. Pozdé&jsi
zaméfeni na jejich prezimovani pfineslo nékolik zajimavych vysledku, zahrnujicich naptiklad
pfezimovani hladinatky ¢lunohibeté (Velia caprai). Strategie pfezimovani tohoto druhu je
unikatni nejen mezi plosticemi, ale i mezi hmyzem obecné. V prvni ¢asti prace jsou tak

shrnuty poznatky vyzkum, tykajici se pfezimovani semiakvatickych plostic.

Studium pfezimovani téchto nemodelovych druhti pfineslo nékolik otazek, tykajici se obecné
pouzivanych metrik chladové odolnosti hmyzu. Jedna z nejpouzivanéjSich charakteristik
chladové odolnosti hmyzu, bod podchlazeni (supercooling point — SCP), je totiZ pro nékteré
skupiny hmyzu ekologicky nerelevantni a pravdépodobné je pouzivan nadmiru (Renault et al.
2002). Dalsi ¢ast vyzkumu, provedena predevsim na modelovém druhu ekofyziologie hmyzu
ruménici pospolné (Pyrrhocoris apterus), se proto vé€nuje obecnym vlastnostem bodu
podchlazeni (SCP).

Hmyz je vSak teplotou vyznamné ovlivnén nejen pfi pfezimovani, ale velice vyznamné i
béhem rlstu a vyvoje. Fakt, Ze rostouci teplota (v ramci fyziologickych mezi) zkracuje
rychlost vyvoje hmyzu, je znam jiz dlouha desetileti (e.g. Peairs 1914; Gullan & Cranston
2010). Od zacatku 21. stoleti se zdalo, Zze obecné plati pomérné piekvapivé pravidlo tzv.
vyvojove izomorfie (Developmental rate isomorphy — DRI) (JaroS$ik et al. 2002), a to nejen u
hmyzu, ale obecné u ektotermnich organismu (Jarosik et al. 2004). Podle tohoto pravidla
zustava pomeérna ¢ast vyvoje, strdvena v jednotlivych ontogenetickych stadiich, konstantni i
pii vyvoji v riznych teplotach (a tedy pii riiznych absolutnich délkach vyvoje; podrobnéji viz
kap. 4.1). Vyzkumy zamé&fené na vliv teploty na vyvoj vybranych druhti ukazaly, Ze data o

vyvoji hmyzu byla pravdépodobné Spatné interpretovana a pravidlo vyvojové izomorfie



obecnou platnost nema. Tento, a dalsi nékteré vysledky tykajici se zavislosti vyvoje hmyzu

na teploté, jsou shrnuty v tieti ¢asti prace.

2. Ptezimovani semiakvatickych plostic (Heteroptera: Gerromorpha)

2.1. Obecna charakteristika taxonu

Jako semiakvatické ploStice se oznacuji ploStice infrafddu Gerromorpha (Hemiptera:
Heteroptera). Zijici semiakvatické plotice fadime do osmi ¢eledi, v CR se vyskytuji zastupci
péti z nich (viz obr. 1). Dosud bylo objeveno a popséano piiblizné 1500 druhti t€chto plostic
ze vSech svétadill, kromé Antarktidy. Nejvice druhii Zije v tropickych oblastech Starého i

Nového svéta, nejpocetnéjsi jsou hladinatkoviti (Veliidae) a bruslatkoviti (Gerridae)
(Aukema & Rieger 1995).

nartnicoviti
Mesoveliidae (4071)

raselinatkoviti

Hebridae (160/2)
— vodomeérkoviti
Hydrometridae (11072)

Hermatobatidae (8/0)

Paraphrynoveliidae (2/0)

Macroveliidae (3/0)

hladinatkoviti

" Veliidae (630/4)
bruslarkoviti
Gerridae (530/11)

Obr. 1. Zjednoduseny kladogram &eledi a poéty druhii (celkové / v CR) semiakvatickych
plostic. Piibuzenské vztahy v ramci dvou nejvétsich taxontt — Veliidae a Gerridae — nejsou
dosud definitivné vyteSeny. Upraveno podle Aukema & Rieger 1995 a Damgaard 2008.

Nejmensi semiakvatické plostice méti jen cca 1 mm (mnohé druhy podceledi Microveliinae).
Nejveétsi z nich je bruslaika Gigantometra gigas s délkou téla skoro 4 cm, pfi¢emz zadni nohy

samct mohou dosahovat délky 16 cm.



Semiakvatické ploStice Ziji na hladin¢ vSech typt vod, od stojatych po mirné tekouci, od
permanentnich po docasné. Nékteré Ziji na volné hlading, jiné v pobfezni vegetaci. Najdeme
mezi nimi i vylozené terestrické druhy (Eotrechus spp., Chimarrhometra orientalis (Gerridae:
Eotrechinae), anebo jediné reprezentanty hmyzu pln¢ adaptované k zivotu na Sirém ocednu
(Halobates germania, H. sericeus, H. sobrinus, H. micans a H. splendens) (Gerridae:
Halobatinae) (Andersen, 1982). Semiakvatické plosStice vétSinou nemaji ustaleny pocet
generaci za sezonu, jsou univoltinni az polyvoltinni, i kdyz nékteré druhy jsou obligatné
univoltinni. Obecné mivaji pét larvalnich instard, i kdyz nékteré druhy r. Mesovelia maji
larvalni instary jen Ctyfi. Délka larvalniho vyvoje je kolem 40-65 dni a je vétSinou nepiimo
zavisla na teploté. Nepfiznivy vliv na rychlost vyvoje ma nedostatek potravy. Vysledky
ukazuji, ze obecné se nejdéle vyviji vajicka a posledni dva instary (Zimmermann 1984;

Spence & Andersen 1994).

2.2. Strategie pfezimovani

Prezimovani ptedstavuje pro temperatni hmyz kritickou vyvojovou fazi, protoze uspésna
kolonizace jarnich a letnich habitati je zavisld na preziti zimniho obdobi. VétSina
temperatniho hmyzu vstupuje jiz v 1ét€ do reprodukéni diapauzy, béhem které se piipravuje
na preziti zimy. Nejvetsi ¢ast zimy potom preckavaji v chladem indukované kviescenci, po

ukonceni reprodukéni diapauzy (Kost'al, 2006).

Nelétavé druhy a formy semiakvatickych plostic pfezimuji blizko vodni hladiny, vétSinou
v mechu ¢i hrabance (Matthey 1974; Nummelin & Vepsalainen 1982; Spence & Andersen
1994). Oktidleni jedinci vétsinou 1étaji na rizna zimovisté (hrabanka, ukryt pod ktirou stromt
apod.), ¢asto zna¢né vzdalena od letnich habitatii (Spence 1989; Kaitala & Hulden 1990).
Podle dostupnych vysledki se zda, ze vSechny temperatni bruslarky rodd Gerris a Aquarius
prezimuji jako dospélci, v kviescenci po reprodukéni diapauze (Vepséldinen 1971, 1974;
Wréblewski 1980; Andersen 1982; Kopfli et al. 1987, Savage 1989; Spence 1989;
Blanckenhorn et al. 1995; Harada et al. 2004). Nearktické bruslatky Neogerris hesione,
Metrobates hesperius, Rheumatobates palosi, Trepobates spp. a japonska Metrocoris histrio
prezimuji ve stadiu vajicka (Hilsenhoff 1986; Ban et al. 1988; Taylor & McPherson 1998;
Taylor 2009). Vyvojové stadium, které prezimuje, se muze lisit i v ramci jednoho rodu -
hladinatky Microvelia reticulata, M. douglasi, M. horvathi, M. hinei, M. americana, M.
fontinalis, M. albonotata, M. buenoi (Veliidae) piezimuji jako dospélci (Wroblewski, 1980;
Numazawa & Kobayashi 1985; Hilsenhoff 1986; Muraji et al. 1989; Chen et al. 1999; Taylor
& McPherson 2003; Ditrich & Papacek 2009a), zatimco Microvelia pulchella pfezimuje ve
stadiu vajicka (Hilsenhoff 1986; Taylor & McPherson 1999). Data tykajici se ostatnich
hladinatek jsou pomérné chuda. Hladinatky Rhagovelia oriander and R. obesa ze severni
Ameriky pravdépodobné prezimuji ve stadiu vajicka (Hilsenhoff 1986; Taylor, 2009).
Nejasné bylo piezimovani evropské hladinatky ¢lunohibeté (Velia caprai). Murray and Giller

4



(1991) v Irsku udavali pfezimovani tohoto druhu jako dospélce, ale v riznych vyvojovych
fazich, s moznosti piezimovani posledniho larvalniho instaru. Vysledky tykajici se nartnic,
evropské Mesovelia furcata a nearktické M. mulsanti, ukazuji u obou druhti na pfezimovani
ve stadiu vajicka (Zimmermann 1984; Taylor & McPherson 2000).

Vyvojové stadium, ve kterém jednotlivé druhy semiakvatickych plostic pfezimuji, se tedy
mezi druhy lisi. U téméf vSech druhi je vSak toto stadium pevné dané, avSak hladinatka V.
caprai mize podle predbéznych vysledki piezimovat v ruznych vyvojovych fazich.
Vyzkumy tykajici se pfezimovani semiakvatickych plostic se pravé proto pfevazné tykaly
hladinatky V. caprai. Prvni prace (A — Ditrich & Papacek 2009b) byla zaméfena Cisté na

pfezimovéani tohoto druhu. Kombinaci terénniho vyzkumu Vv Novohradskych horach,
sledovanim uméle zaloZenych experimentalnich kohort v nevytipénych sklenicich a
laboratornimi experimenty bylo prokazano, ze hladinatka V. caprai nema pevné dané
pfezimujici stadium. Dospélci piezimuji jak v juvenilnim, tak reprodukéné aktivnim stavu.
Vétsina samic dosdhne dospélosti pied pfezimovanim, péii se, prezimuje aktivné na vodni
hladiné a béhem zimy klade vajicka. N¢které samice kladou vajicka jiz na podzim, béhem
zimy tak lze — vétsinou pod snéhovou pokryvkou na biehu kolonizovanych stanovist’ — nalézt
vajicka v riizné fazi vyvoje. Vyvoj dormantnich vajicek mize byt vyvolan zvySenim teploty
Cela populace tak pravidelné pfezimuje ve dvou zcela odliSnych stadiich — jako dospélci a
jako vajicka. Pfezimovani dospé€lct i vajicek poskytuje Sanci adaptovat se na zmény v
podminkach mistniho prostfedi a mize byt vyznamny faktor urcujici Sirokou variabilitu
zivotni historie. Tato strategie je piitom sdilena v geograficky i klimaticky odliSnych
oblastech, jak ukazal dal$i vyzkum, zahrnuty jako do této prace (B — Ditrich et al. 2011).

V ramci tohoto vyzkumu byly na zacatku a konci zati zkoumany skandinavské populace V.
caprai a bruslafek Gerris lacustris a G. lateralis za uc¢elem urcit hlavni rysy Zivotniho cyklu.
Oba druhy bruslafek zac¢inaji opoustét letni stanovisté v pribehu zafi, samice dfive nez samci
a dlouhokf#idli jedinci pied kratkoktidlymi. VSechny samice G. lacustris a G. lateralis pted
zimnim obdobim vstupuji do diapauzy. Hladinatka V. caprai i v Norsku pfezimuje ve stadiu
vajicka 1 dospé€lce a pravdépodobné¢ muze prezit dvé zimni obdobi. Stiedoevropské a
skandinavské populace V. caprai tedy sdileji neobvykly zpisob pfezimovani a
pravdépodobné i celou zivotni historii. Prostfednictvim terénnich srovnavacich vyzkumu
v Ceské republice a Norsku se tak potvrdila unikatnost a konzistentnost pezimovaci strategie
hladinatky V. caprai.



2.2.1. Efektivni strategie pfezimovani semiakvatickych plostic: pfezimovani hladinatky

Velia caprai (Heteroptera: Gerromorpha: Veliidae)

Vystup A: Ditrich, T. & Papacek, M. (2009b) Effective strategy of the overwintering of
semiaquatic bugs: overwintering of Velia caprai (Heteroptera: Gerromorpha: Veliidae).
Journal of Natural History 43, 529 - 543. DOI: 10.1080/00222930802610436
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the area of South Bohemia (Czech Republic) by (1) field phenological
observations and samples, (2) study of artificially established experimental
cohorts in an unheated glasshouse, and (3) auxiliary experiments in a laboratory.
Velia caprai has a unique way of overwintering within the gerromorphan bugs
that is rare among insects generally; it can overwinter in both an adult and an egg
stage. Most females reach sexual maturity before overwintering, mate with
mature males, overwinter actively on the water surface and lay eggs during the
winter. The dormant eggs can be induced to hatch by increasing temperatures.
Winter oviposition can be interpreted as a sign of a risk-spreading reproductive
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2.2.2. Jednotnost unikatni zivotni historie hladinatky Velia caprai (Heteroptera: Veliidae) v
riznych zemépisnych §itkach a poznamky k piipravé na piezimovani vybranych bruslatek
(Heteroptera: Gerridae)

Vystup B: Ditrich, T., Papacek, M. & Heino, M. (2011) The latitudinal uniformity of the
unique life history of Velia caprai (Heteroptera: Veliidae) and notes to the pre-overwintering
period of selected water striders (Heteroptera: Gerridae). Entomologica Fennica 22: 106 -
112. DOI: 10.33338/ef.84547

22



© Entomologica Fennica. 16 September 2011

The latitudinal uniformity of the unique life history

of Velia caprai (Heteroptera: Veliidae) and notes

to the pre-overwintering period of selected water striders
(Heteroptera: Gerridae)
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Ditrich, T., Papacek, M. & Heino, M. 2011: The latitudinal uniformity of the
unique life history of Velia caprai (Heteroptera: Veliidae) and notes to the pre-
overwintering period of selected water striders (Heteroptera: Gerridae). — Ento-
mol. Fennica 22: 106-112.

Temperate water striders (Gerridae) overwinter as adults and die after spring re-
production. European water cricket Velia caprai (Veliidae) overwinters concur-
rently in egg and adult stage in Central Europe. This rare overwintering strategy
goes with longevity of this species. Adults can survive two winters in Central Eu-
rope, unlike other semiaquatic bugs. Scandinavian populations of V. caprai and
water striders Gerris lacustris and G. lateralis were examined at the beginning
and end of September to determine their life histories. Both gerrids start to
overwinter during September, females prior to males and macropterous individu-
als prior to brachypterous. All females of G. lacustris and G. lateralis enter repro-
ductive diapause before winter. V. caprai overwinters in both adult and egg stage
in Norway, and can probably survive two winters. Central European and Scandi-
navian populations of V. caprai share the same unusual way of overwintering and
probably also the whole life history.

T. Ditrich, Faculty of Education, University of South Bohemia, Jeronymova 10,
371 15 Ceské Budéjovice, Czech Republic, and Faculty of Science, University of
South Bohemia, Branisovska 31, 370 05 Ceské Budéjovice, Czech Republic; E-
mail: ditom@pf.jcu.cz

M. Papacek, Faculty of Education, University of South Bohemia, Jeronymova
10, 371 15 Ceské Budéjovice, Czech Republic; E-mail: papacek@pf jcu.cz

M. Heino, Department of Biology, University of Bergen, PO Box 7803, N-5020
Bergen, Norway,; E-mail: mikko.heino@bio.uib.no

Received 2 September 2010, accepted 22 November 2010



PIny obsah ¢lanku neni zobrazen kvlli moznosti poskozeni prav vydavatele. Ptistup k ¢lanku

Papacek, M. & Heino, M. (2011) The latitudinal uniformity of the unique life history of Velia caprai
(Heteroptera: Veliidae) and notes to the pre-overwintering period of selected water striders
(Heteroptera: Gerridae). Entomologica Fennica 22: 106 - 112. DOI: 10.33338/ef.84547

je na adrese https://doi.org/10.33338/ef.84547

24 -29


https://doi.org/10.33338/ef.84547

2.3. Chladova odolnost

Komplexnost a vyznam unikatni strategie pfezimovani hladinatky V. caprai vynikne az
v kontextu chladové odolnosti. Schopnost pieckat teploty pod bodem mrazu je jedna
z klicovych vlastnosti temperatniho hmyzu (Bale 1989). Adaptace hmyzu na nizké teploty
pritom mohou byt (i) morfologické (zméena velikosti téla; redukce kiidel ¢i zména zbarveni);
(i1) behavioralni (vybér habitatu; migrace); (iii) ekologické (zejména univoltinismus) a (iv)
fyziologické (schopnost tolerovat, anebo zabranéni zmrznuti t€lnich tekutin) (Somme 19809;
Block et al. 1990). Pravé fyziologické adaptace dlouhodobé poutaji nejvétsi pozornost
fyziologt a entomologii (e.g. Zachariassen 1985; Clark & Worland 2008).

Tradi¢né se z hlediska fyziologie chladové odolnosti rozezndvaji dvé hlavni strategie: (i)
druhy tolerujici zmrznuti (mimobuné¢nych) télnich tekutin (freeze tolerant) a (ii) druhy
netolerujici zmrznuti té€lnich tekutin (freeze avoidant). Evolu¢né plivodni je pravdépodobné
strategie vyhybani se promrznuti, zatimco tolerance zmrznuti se pravdépodobné vyvinula
nejméné Sestkrat nezavisle na sob¢ (Sinclair et al. 2003). Zakladni rozliseni dvou hlavnich
kategorii chladové odolnosti hmyzu, tolerance ¢i netolerance zmrznuti, mize byt provedeno
na zaklad¢ porovnani bodu podchlazeni (supercooling point — SCP) a dolni letalni teploty
(lower lethal temperature — LLT). Bod podchlazeni oznacuje teplotu, kdy dochazi ke
krystalizaci vody v télnich tekutindch. Pti postupném ochlazovani télnich tekutin, po dosazeni
bodu tani (melting point), zGstavaji t€lni tekutiny v tzv. podchlazeném stavu. Teprve pii
dosazeni SCP dochazi k ndhlému zmrznuti a uvolnéni skupenského tepla tani. Pfi
kontinualnim méfeni teploty zchlazovaného vzorku byva toto uvolnéné teplo zachyceno jako
tzv. exoterma, indikujici dosazeni SCP. Druhy, které zmrznou (= dosdhnou SCP) a pfitom
jesté nezahynou (nedosahnou LLT; LLT < SCP), jsou tolerantni k promrznuti (freeze tolerant,
FT). Naopak druhy, které maji LLT vyssi neZ SCP, ptipadné které zahynou pravé v okamziku

promrznuti, jsou druhy zmrznuti netolerujici (freeze avoidant, FA) (Turnock & Fields 2005).

Podrobné;jsi klasifikaci chladové odolnosti hmyzu, rozeznévajici vice kategorii netolerujicich
promrznuti pfinasi Bale (1996). Druhy skute¢né ,.freeze-avoidant™ tak maji mortalitu
zanedbatelnou pfi teplotdch nad SCP (zaroven nepieziji zmrznuti). Jejich SCP je tak na tirovni
LLT. Druhy s nezanedbatelnou mortalitou pfi teplotach nad SCP potom klasifikuje jako
»chladové odolné* (chill tolerant), rozdé€lujici jesté na druhy silné chladové odolné (highly
chill tolerant, HCT) a stfedné chladové odolné (moderately chill tolerant, MCT). Jako druhy
chladem zranitelné (chill suspectible) jsou oznaceny druhy, jejichz LLT je zpravidla pomérné
vysoka a nezéavisla na SCP. Podobné mortalitu nezévislou na SCP maji tzv. oportunisti, coZ
jsou druhy, které zpravidla neptezivaji teploty pod 0°C. V chladnych oblastech tak mohou
prezivat diky napt. behaviordlnim adaptacim (vyhleddvani vhodnych ukrytt pro pfezimovani
apod.).
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Zptesnéni kategorizace druhti tolerujicich zmrznuti potom uvadi Sinclair (1999). Jako druhy
castecné tolerujici zmrznuti (partial freeze tolerant) oznacuje ty, které v relativné vysokych
teplotach pirezivaji zmrznuti jen malé ¢asti télnich tekutin. Druhy mirné tolerujici zmrznuti
(moderately freeze tolerant) promrznou pii relativné vysokych teplotach, v téchto

cey

podminkach potom mohou pftezit i dlouhé obdobi, ale zpravidla nepfeziji snizeni teploty o
tolerant), které sice také vétSinou zmrznou pii relativné vysokych teplotach, prezivaji vSak
teploty nizsi nez -20°C, €asto i niz8i nez -50°C. Jako posledni kategorii Sinclair (1999) uvadi
druhy tolerujici zmrznuti s nizkym SCP (freeze tolerant with low SCP), které maji SCP nizsi

nez -25°C, ale preziji i dalsi sniZzeni teploty o n¢kolik °C.

Chladova odolnost vSak neni zavisld pouze na jediné proménné - teploté. Dalsi velmi
dilezitou slozkou chladové odolnosti je Cas, po ktery nizka teplota plisobi. Velmi uzitecné
proto muze byt kategorizovat druhy podle pfi¢in mortality, zptisobenych nizkou teplotou
(Nedvéd, 2000). Ten rozeznava tyto pficiny tfi: mrznuti télnich tekutin, chladovy Sok (cold
shock) a kumulativni chladové poskozeni (cumulative chill injury). Zavadi tak
multidimenzionalni klasifikaci chladové odolnosti s celkem osmi kategoriemi (podle

kombinaci tfi pficin mortality, v nékterych z téchto kategoriich pfitom zadné druhy nejsou).

Kromé toho se nové ukazuje, Ze rozliSovani kategorii chladové odolnosti miize byt jesté
mnohem problematictéjsi, nez se pfedpokladalo. Ukdzalo se totiz, Ze minimalné rumeénice
pospolna (P. apterus), standardn¢ modelovy druh netolerujici promrznuti, miize za jistych
(ale ptfirozenych) podminek tolerovat promrznuti znac¢né Casti té€lnich tekutin (Rozsypal &
Kost'al 2018).

Ptfesné mechanismy snizeni bodu podchlazeni (tj. oddaleni krystalizace vody pti postupném
zchlazovani) nejsou detailn€ zndmy. Obecné se jedinci musi zbavit nukleatori, kolem kterych
zacina voda promrzat pii jiz relativné vysokych teplotach. To je pravdépodobné diivod, pro¢
hmyz pted prezimovanim vyprazdiuje stfeva — ¢astecky potravy ve stieve plisobi jako t¢inné
nukledtory (Hodkova & Hodek 1997). Dillezity je také koligativni efekt nizkomolekularnich
kryoprotektantti, jako jsou polyoly (napt. glycerol, ribitol, sorbitol, mannitol) a cukry (napf.
trehaldza, glukoza, fruktdza) v hemolymf€. Dalsi moznosti je produkce tzv. protimrznoucich
latek (nejcastéji bilkovin - antifreeze proteins (AFPs)). Ty mohou obalovat vznikajici ledova
nukleacni jadra a branit jejich ristu (Chown & Nicolson 2004; Denliger & Lee 2010). Diky
jejich pasobeni potom vznika tzv. termalni hystereze (thermal hysteresis) — odpovidajici
rozdilu teplot mezi rovnovaznym bodem tani a mezi hysteretickym bodem mrznuti. Pfi
méfeni se postupuje tak, Ze se zmrzly vzorek hemolymfy pomalu zahtiva tak, aZ je ve vzorku
jen nepatrny ledovy krystal. Po opétovném snizovani teploty hemolymfy bez AFPs zacne
tento krystal okamzité¢ znovu rist. Pokud jsou vSak vhemolymfé¢ ptitomny AFPs,

protimrznouci latky krystal obaluji, brani jeho ristu a krystal se tak nezvétSuje. Az po
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zchlazeni k urcité teplot¢ dojde nahle ke skokovému rastu krystalu - teplota klesla
K hysteretickému bodu mrznuti. Tento rozsah mezi teplotou tani a hysteretickému zmrznuti

se tedy nazyva termalni hystereze.

Ekofyziologie chladové odolnosti semiakvatickych plostic byla donedédvna v podstaté
neznama. Jediné poznatky se tykaly bruslaiky rybni¢ni (Aquarius paludum), u které Harada
(2003) konstatoval strategii vyhybani se promrznuti (FA), a bruslaiky Limnoporus dissortis,
u které Duman et al. (2004) zjistil termalni hysterezi. Bezprostfednim cilem vyzkumu,
uvedeného v ramci této prace jako C (Ditrich & Kost'al 2011), bylo tedy doplnit znalosti o

ekofyziologii chladové odolnosti semiakvatickych plostic. Prostfednictvim laboratornich
experimentti bylo hodnoceno celkem devét druhtt — vodomérka Hydrometra stagnorum
(Hydrometridae), bruslaiky Aquarius paludum, G. argentatus, G. gibbifer, G. lacustris, G.
odontogaster (Gerridae) a hladinatky Microvelia reticulata, V. caprai a V. saulii (Veliidae).
Vysledky ukazaly, Zze vSechny druhy nepiezivaji promrznuti télnich tekutin, jsou tedy
v kategorii FA. Zna¢né se vsak lisil rozsah podchlazeni — zatimco oba druhy hladinatek Velia
mély median SCP relativné vysoky (V. caprai: -3.6°C, V. saulii: -6.5 °C), vSechny ostatni
druhy mély median SCP pod -10 °C a dosahoval az k -20.5°C (bruslaika G. odontogaster).
Kromeé dal$ich vysledki se ukazala pomérné tésné korelace mezi SCP a LLT, coz ukazuje na
vhodnost pouziti SCP jakozto metriky (ukazatele) chladové odolnosti této skupiny jako celku.
Razné druhy vyuzivaji jiné mechanismy ke zvySeni pravdépodobnosti pteziti nizké teploty.
Ty zahrnuji stabilizaci podchlazeného stavu diky aktivnim protimrznoucim latkam,
zpusobujici termalni hysterezi mezi rovnovaznym bodem tani hysteretickym bodem mrznuti;
dale akumulaci nizkomolekuldrnich cukri a polyolit (kryoprotektantil); anebo pomérné

vysokou osmolalitu télnich tekutin, spojenou s celkovou dehydrataci.

zpusobem piezimovani ve stadiu dospélce 1 vajicka. Tato hladinatka mé totiz extrémné
vysoké SCP a LLT, pohybujici se kolem -4°C. Jiz takto mirné¢ podminky (v kontextu
sttedoevropské zimy) jsou pro dospélce tohoto druhu letdlni. V jedincich tohoto druhu se
nepodafilo ani detekovat zadné nizkomolekularni kryoprotektanty. Celkova kapacita
podchlazeni V. caprai tedy neni dostatend, aby zabranila riziku promrznuti a tim thynu
jedince, dospélci zimu piezivaji pouze oportunisticky ve vhodnych mikrohabitatech a/ nebo
béhem mirnych, teplych zim. Pfezimujici vajicka V. caprai maji na druhou stranu dostate¢né
nizké SCP (median -20°C) a LLT (ptiblizn¢ -12°C) pro pieziti i velmi chladnych zim. Zda se,
ze hladinatka V. caprai k pfezimovani pouziva strategii rozdéleni rizik (risk-spreading; resp.
bet-hedging strategy) - ¢ast populace travi zimu ve stadiu dospélct, ¢ast ve stadiu vajicek.
V ptipad¢ mirné zimy, anebo dostatecné sné¢hové pokryvky (kterd odizoluje extrémné nizké
teploty), pfezije vétSina dospélct. V piipadé extrémné nizkych teplot, spojenych
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s nedostate¢nou vrstvou snéhové pokryvky, zajisti preziti populace vajicka nakladena ptred

zimnim obdobim.

Hladinatka V. caprai se tak vyznacuje dalsi, diive nepopsanou ekologickou adaptaci na pteziti
nizkych teplot. Pficinou je pravdépodobné absence reprodukéni diapauzy tohoto druhu —
béhem podzimu i zimy jsou bézné nalézani jedinci S vyvinutymi pohlavnimi organy (Ditrich
& Papacek, 2009b). Protoze diapauza byva u hmyzu nutnou podminkou pro maximalizaci
chladové odolnosti (Denlinger 1991; Kostal & Simek 2000; Slachta et al. 2002), pieziti
hladinatky V. caprai v zimnim obdobi (a tedy moznost osidleni téméi celého evropského
kontinentu) je umoznénO jen diky této strategii piezimovani. Tato flexibilni strategie
pfezimovani (na rozdil od obvyklé fixni, ptitomné u vétSiny temperatniho hmyzu) maze hrat
znacnou roli pfi adaptaci hmyzu na zmény klimatu — i1 pfes oteplovani, pozorované
V poslednich letech, byva pteziti zimy kritickym ,hrdlem lahve* rozhodujici o preziti
puvodné tropického ¢i subtropického druhu. Druhy potencidlné rozsitujici sviij aredl na sever
by se tak na pfeziti mohly adaptovat nejen upravou obecné prepokladanych parametra (e.g.
Williams et al. 2015), ale i ekologicky, podobné jako hladinatka Velia caprai. Z tohoto
hlediska je dilezité zminit fakt, Ze hladinatky tohoto rodu maji obecné mediteranni rozsifeni

a do severni Evropy pronikla pouze prave V. caprai.

2.3.1. Srovnavaci analyza fyziologie pfezimovani deviti druhii semikavatickych plostic
(Heteroptera: Gerromorpha).

Vystup C: Ditrich, T. & Kostal, V. (2011) Comparative analysis of overwintering physiology
in nine species of semi-aquatic bugs (Heteroptera: Gerromorpha). Physiological Entomology
36, 261-270. DOI: 10.1111/j.1365-3032.2011.00794.x
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Abstract. In semi-aquatic bugs (Heteroptera: Gerromorpha), the strategies of
overwintering in a cryothermic state (i.e. at body temperatures below the equilibrium
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the ecophysiological aspects of overwintering in nine gerromorphan species. All nine
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3. Nové poznatky tykajici se bodu podchlazeni (SCP)

Vyzkum ekofyziologie pfezimovani semiakvatickych plostic naznacil nékteré noveé,
potencidlné zajimavé skuteCnosti tykajici se vlastnosti bodu podchlazeni (SCP) jakozto
ukazatele chladové odolnosti. Pouziti této metriky chladové odolnosti je totiz z mnoha
hledisek velice vyhodné. Méteni SCP je pifi dodrzeni zékladnich pravidel velice jednoduché
a presné a tato metrika mize byt ur¢ena individualné, pro kazdého jedince. Naproti tomu napf.
LLT, coz je vlastn¢ jediny skutecny ukazatel chladové odolnosti — ukazuje, jaka teplota je pro
dany organismus opravdu smrtelnd — mize byt stanovena pouze populacné, pro skupinu
jedinct. Problémem je totiz to, Ze pfi postupném snizovani teploty hmyz vstupuje do stavu
tzv. chladové strnulosti (chill coma), piestane se hybat a rozeznat, kdy ptesn¢ (tzn. pii jaké
teploté) dojde k thynu, neni jednoduché (ackoli v né&jakych ptipadech to — surcitymi
tézkostmi — mozné je, viz napi. Calosi et al. (2008; 2010). LLT se proto stanovuje tak, Ze se
nékolik skupin jedinct vystavi rizné nizkym teplotam (kazda skupina jin€) po urcity ¢asovy
usek idealn¢ tak, aby mortalita (vyhodnocena po vyjmuti jedinci do pokojové teploty)
pokryvala rozsah 0 — 100 % (Sinclair et al. 2015). Z téchto vysledkt se potom nejéastéji pocita
LLT50 — teplota, pti které mortalita jedinci dosahuje 50 %. Tento ukazatel chladové odolnosti
je tedy zna¢né narocny na pocet dostupnych jedincti, coz nebyva problém pro modelové druhy
hmyzu (napt. Drosophila melanogaster), ale pro mnohé dalsi mize byt dostupnost jedincti
limitujici. Dal§im omezenim je to, Ze ve skupinkach uhynulych ¢i naopak prezivsich jedinci
neni mozné rozpoznat ty, ktefi nepfezili, anebo by naopak piezili extrémni teplotu.
V piirozenych populacich je pfitom mozné si piedstavit, Ze napt. preZiti néjakého extrémniho
vykyvu pocasi v fadu i pouhého procenta ¢i promile jedincti mize zachrénit celou populaci.
Pravé tito jedinci mohou zasadng urCovat GspéSnost celého druhu, standardni analyzou LLT

vsak nejsou zachyceni.

3.1.  Vhodnost pouzivani SCP

Uréeni SCP tedy byva prvni analyzou, provedenou v ramci vyzkumu chladové odolnosti
témer jakéhokoli druhu (Sinclair et al. 2015). Pouzivani a naduzivani SCP vSak byva
kritizovano (Renault et al. 2002). Analyza SCP byva totiz Casto provedena i u druhil
tropickych a subtropickych (e.g. Harada et al. 2013) — u takovych, které se s teplotami pod
bodem mrazu nikdy nepotkaji a SCP, at’ uz jakékoli, pro n€ byva ekologicky irelevantni. Ale
ani pro druhy, setkéavajici se pravidelné s mrazovymi teplotami, nemusi hrat SCP dileZitou
roli. Zjevné nepfili§ vyznamna je hodnota SCP pro druhy tolerujici promrznuti. Tyto druhy
mivaji SCP pomérné¢ vysoké, jen n€kolik stupnii pod 0°C. Jedinci tedy pfi snizovani teploty
brzy, ale pomalu promrznou, a v promrznutém stavu mohou piezit dalsi snizovani teploty
(n€které druhy vice, nékteré méné — viz Sinclair 1999). Kazdopadné hodnota jejich SCP je
sice z fyziologického hlediska zajimava, ale z ekologického spise nevyznamna. DalSim

pfipadem jsou druhy, které maji dolni letalni teplotu vyrazné vyssi, nez je SCP. Tito jedinci,
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at’ jiz uhynou v teplotach nad nebo pod 0°C, mohou byt v podchlazeném stavu i pomérné
dlouhou dobu pfti dal§im snizovani teploty, ale pfitom jsou jiz mrtvi. Snizeni jejich SCP je
potom zcela jisté neadaptivni a pro takové druhy ¢i jedince je znovu hodnota SCP ekologicky

nerelevantni.

Ovsem ani u druhd, jejichz SCP tésné souvisi s individudlni LLT, nemusi byt SCP
vypovidajicim ukazatelem chladové odolnosti. Chladova odolnost se totiz mize ménit (a
vétSinou meéni) v zdvislosti na sezoné, a zejména diapauzujici druhy potiebuji projit
diapauzou pro maximalizaci chladové odolnosti (Denlinger 1991; Kostal & Simek 2000;
Slachta et al. 2002). Uréeni SCP jednoho druhu, ale v riznych fazich sezény a vyvoje (e.g.
Hiiesaar et al. 2018; Liu et al. 2018; Sitz et al. 2019) tak nemusi vypovidat nic o skute¢né
chladové odolnosti, dosazené béhem piezimovani v piisluSném vyvojovém stadiu. Nicméné
ani vypovidajici hodnota SCP, zméteného ve spravné Casti sezony, relevantniho stadia a
druhu odpovidajici kategorie chladové odolnosti, neni pfijimana bez vyhrad (Renault et al.
2002). Existuje totiz namitka o stochasticit¢ SCP, mé&feného opakované v kapce vodniho
roztoku (Wilson et al. 2003). Protoze dosazeni SCP vlastné zahubi jedince, jehoz chladovou
odolnost timto popisujeme, neexistuje moznost opakovaného méfeni SCP u stejného
individua. Provedeme-li totiz jedno ¢i vice opakovanych méfeni SCP na stejném jedinci (Viz
Hawes 2006), a opakované SCP uhynulého jedince se nebude lisit, pofad neni mozné vyloucit
stochasticitu SCP v ramci napi. n€kolika hodin. Pokud by totiz SCP bylo totiz skute¢né
nahodné fluktuovalo v rozmezi hodin, smrt jedince by mohla zmétenou hodnotu SCP
zafixovat a my bychom méfili sice stale stejnou, ale nahodnou hodnotu.

Pro zjisténi stochasticity SCP byl proto v dalSim vyzkumu zvolen jiny pfistup, popsany
vpraci D (Ditrich 2018). V této studii byla posouzena opakovatelnost SCP u post-

diapauznich, chladové aklimovanych ruménic Pyrrhocoris apterus (Heteroptera:
Pyrrhocoridae). K tomu byly pouzity dvé metody: a) opakované mrznuti jedinctl, diive
promrzlych a ohtatych nad bod tani; b) opakované chlazeni skupin jedinci k jejich
skupinovému medidnu SCP. Vysledky dle prvni metody ukdzaly vyznamnou pozitivni
korelaci mezi SCP a zopakovaném SCP. V ramci druhé metody byly skupiny ruménic P.
apterus opakovan¢ ochlazovany na skupinovy median SCP. Pii perfektné stabilnim,
neménném SCP by pii druhém a dalSim zchlazeni nebyl zadny dalsi SCP detekovan, naopak
pfi zcela stochastickém SCP by byl pokazdé SCP zméfen u pfiblizn€ poloviny ptezivajicich
jedinct. Ukézalo se, Ze vSichni jedinci zahynuli, jakmile zmrzli a Z4dny nezahynul pfi
teplotach nad SCP. Vétsina piezivsich jedinct piezila i opakované chlazeni ke skupinovému
medidnu SCP, pfi¢emZz mira preziti se zvysila z 85% na 97% (b&hem prvniho az ¢tvrtého
opakovaného chlazeni), jestlize se zmrznuti v intervalu do 0.5°C pod skupinovy median SCP
hodnotilo jako pfeziti (vétSina jedinct, kteti zmrzli pti opakovaném zchlazeni, zmrzli az tésné

pfed dosazenim skupinového medianu SCP anebo pii jeho dosazeni). SCP je u post-
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diapauzniho, chladové aklimovaného hmyzu tedy fixni, skute¢na metrika chladové odolnosti

s mirnou individualni stochasticitou v rozmezi + 0.5 °C.

3.1.1. Bod podchlazeni je u ruménice Pyrrhocoris apterus individualné fixni metrika

chladové odolnosti.

Vystup D: Ditrich T. 2018: Supercooling point is an individually fixed metric of cold
tolerance in Pyrrhocoris apterus. Journal of Thermal Biology 74: 208-213, DOI:
10.1016/j.jtherbio.2018.04.004
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3.2. Klimaticka zavislost SCP

Pouzitelnd metrika chladové odolnosti, s dobrou vypovidajici hodnotou, by méla reflektovat
klimatické podminky riiznych populaci jednoho druhu. Pomérné prekvapiveé neexistuje prilis
vyzkumu, které by studovaly SCP ¢i jinou metriku chladové odolnosti v ramci nékolika,
geograficky a klimaticky odlisnych populaci jednoho druhu. V souvislosti s vyzkumem
obecnych vlastnosti SCP byla proto tato metrika zméfena u celkem 16 populaci ruménice P.
apterus, pochazejicich pivodné z geograficky a klimaticky rozli¢nych oblasti od jizni po
severni Evropu — Aachen (Némecko), Alatskivi, Toila (Estonsko), Cordoba (Spanélsko),
Ceské Budgjovice (Ceska republika), Glyfada (Recko), Hoge Veluwe (Nizozemsko), Lanna,
Stockholm (Svédsko), Marseille, Rennes (Francie), Novi Sad (Srbsko), Padova, Rim (Itélie),
Sofia (Bulharsko), Vilnius (Litva) (E - Ditrich et al. 2018). Pfed samotnym vyzkumem vS$ak

byly jednotlivé linie chovéany ve shodnych laboratornich podminkach, ptipadné rozdily mezi

populacemi jsou tak dany geneticky. Ukéazalo se, Ze SCP dobie koreluje s klimatickou
charakteristikou dané oblasti - pfedev$im s minimdlni teplotou v zimnim obdobi, ktera
vysvétlila 85% variace SCP mezi liniemi (r = 0.92). Dalsi klimatologické charakteristiky
(praimérna teplota v zimnim obdobi, po¢et mrazovych dni a pocet dni s teplotou < -5°C) také
S SCP tésn¢ korelovali, ale korelacni koeficienty (a tedy i koeficienty determinace)
dosahovaly niz$ich hodnot (postupné r=0.8; r=-0.83 ar =-0.79). Znovu se tedy SCP ukazuje
jako vhodny ukazatel chladové odolnosti daného druhu. Nejlepsi prediktor hodnoty SCP —
nejnizsi teplota v zimnim obdobi — naznacuje, Ze minimalni teplota v zimnim obdobi mize

byt skutecné limitujici podminkou, rozhodujici o rozsifeni populace.

3.2.1. Klimaticka zavislost bodu podchlazeni u ruménice Pyrrhocoris apterus (Heteroptera:
Pyrrhocoridae)

Vystup E: Ditrich, T.; Janda, V.; Vanéckova, H.; Dolezel, D. 2018: Climatic Variation of
Supercooling Point in the Linden Bug Pyrrhocoris apterus (Heteroptera: Pyrrhocoridae).
Insects 2018, 9, 144. DOI: 10.3390/insects9040144
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3.3. Dédivost SCP

Me¢teni SCP umozni jednotlivym jedincim pfifadit jejich konkrétni hodnotu, najit diky tomu
jedince s extrémné nizkym ¢i vysokym SCP a podrobit je dalsimu zkoumani. Toto je vyhodné
naptiklad pfi vyzkumu heritability chladové odolnosti. Dédivost komponent chladové
odolnosti je pomérn¢ dulezitd pro popis evoluce chladové odolnosti, ktera je vSak zatim
prevazné neznama. Dosavadni znalosti tykajici se dédivosti libovolné charakteristiky
chladové odolnosti jsou téméf vyhradné limitovany na octomilku D. melanogaster
(Overgaard et al. 2010). V ramci dal$iho vyzkumu, jehoZz vysledky jsou zahrnuty do této prace
(F_- Ditrich & Boukal 2016), tak byla provedena prvni analyza heritability SCP u

nemodelového druhu, konkrétné u hladinatky M. reticulata. V této studii jsme pouzili smiSeny

rodi¢ovsky model (half-sib/full-sib design) k odhadu relativniho ptispévku rodicovské
generace k bodu podchlazeni (SCP) jejich potomki. Zjistili jsme, Ze rodi¢e vyznamné
ovliviiuji hodnotu SCP svych potomki. Celkovy rozsah variance prispévku k SCP svych
potomkil byl podobny u rodi¢ti obou pohlavi, ale rozd¢€leni individualniho ptispévku k SCP
svych potomki se mezi pohlavimi rodict lisilo, coz poukazuje na pohlavné zavisly geneticky
¢i rodi¢ovsky efekt na dédivost SCP u tohoto druhu. Pouzity ,,animal model* nedokazal
odhadnout realistickou hodnotu dédivosti (h?) bodu podchlazeni, coz napovida, ze dédivost

SCP nemiize byt charakterizovéana Cisté aditivnimi efekty.

3.3.1. Relativni pfispévek samct a samic hladinatky Microvelia reticulata (Heteroptera:
Veliidae) k hodnoté bodu podchlazeni (SCP) jejich potomka.

Vystup F: Ditrich T., & Boukal DS. 2016: Relative male and female contributions to the
supercooling point of their offspring in Microvelia reticulata (Heteroptera: Veliidae).
Entomological Science 19: 222-227. DOI: doi.org/10.1111/ens.12196
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Abstract

Cold hardiness is a key life history trait in temperate and polar ectothermic species, as it affects survival during
overwintering, but its evolution is poorly understood. While many studies of cold hardiness in insects have
shown differences between species, populations or developmental stages, data on the relative contribution of
individual genotypes to cold hardiness are scarce and mainly limited to drosophilid fly species. We used a
sib-analysis (paternal half-sib/full-sib breeding design) to estimate the relative contributions of parental
generation to the supercooling point (SCP) of the offspring of a heteropteran non-model insect species,
Microvelia reticulata (Heteroptera: Gerromorpha: Veliidae). We found that parent identity affected significantly
SCP values of their offspring. Magnitudes of estimated sire and dam variance components were similar but the
distributions of individual contributions to SCP differed between sires and dams, which points to sex-specific
genetic or parental effects on SCP in this species. The animal model failed to find a realistic estimate of
heritability (h*) of SCP, suggesting that the underlying genetics of SCP in M. reticulata can not be characterized
by purely additive effects.
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4, Vybrané aspekty vlivu teploty na vyvoj hmyzu

Hmyz patii mezi ektotermni, poikilotermni zivo€ichy, a jeho vyvoj je proto kriticky zavisly
na okolni teploté. Obecné plati, ze pokud se teplota pohybuje ve fyziologickych mezich
daného druhu, zrychluje vyvoj hmyzu (Gullan & Cranston 2010). Poznatk v této oblasti je
velmi mnoho, star$i z nich shrnuji mnohé monografie a literarni pichledy (e.g. Ratte 1984;
Gilbert & Raworth 1996). Vliv teploty na rychlost vyvoje se zkoumal i v zavislosti na
geografické poloze zdrojové populace (Honék 1996), novéjsi prace se ¢asto zabyvaji modely,
popisujicimi zavislosti rychlosti vyvoje na teploté¢ (e.g. Briere et al. 1999; Damos &
Savopoulou-Soultani 2012; Régniére et al. 2012). Velkou pozornost v soucasné dobé
vzbuzuji poznatky, tykajici se vlivu fluktuujicich teplotnich rezima na vyvoj hmyzu (Colinet
et al. 2015) a také informace o vlivu vzrustajicich teplot v kontextu klimatickych zmén (e.g.
Forrest 2016; Sinclair et al. 2016; Buckley et al. 2017).

4.1. Pravidlo vyvojové isomorfie

Zajimav¢ pravidlo, tykajici se vyvoje hmyzu pfi riznych teplotach, formalizoval Jarosik et al.
(2002). Na zaklad¢ analyzy vice nez 400 populaci 342 hmyzich druhd a sedmi druhti roztoc¢t
ukazali platnost tzv. pravidla vyvojové izomorfie (Developemental — rate isomorphy). Podle
tohoto pravidla zistava proporce, stravend v jednotlivych vyvojovych stadiich béhem celého
vyvoje, konstantni v celém rozmezi fyziologicky relevantnich teplot (obr. 2). Toto pravidlo
bylo pozdé&ji vztaZeno i na dalsi ektodermy (JaroSik et al. 2004).

RD
1/3

Pupa

1/2
Larva

|

LDT

>

i [ 71

Obr. 2. Pravidlo vyvojové izomorfie. V raznych teplotach (t1 — t3) sice vzriista vyvojova

rychlost (RD), proporce celého vyvoje stravené v jednotlivych stadiich (vajicko, larva, kukla)
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vSak zlstavaji konstantni. T = teplota, LDT = spodni vyvojovy prah. Pfevzato z Jarosik et al.
2002.

Pii prokazovani platnosti vyvojové izomorfie pouzili Jarosik et al. (2002) pomérné
jednoduché statistické metody — jako zavislou proménnou pouzili proporci vyvoje, strdvenou
vV daném stadiu (po arcsin odmocninové transformaci), jako faktor ¢i covariatu potom teplotu.
Vyvojova izomorfie potom plati, jestlize se sklon regresni ptimky, prolozené jednotlivymi
zavislymi proménnymi, neodliSuje vyznamné od nuly. Pozd¢ji Kuang et al. (2012) navrhuji
dalsi statistické metody pro test vyvojové izomorfie. VSechny navrzené metody vSak maji
mnohé nedostatky, plynouci hlavné ztoho, Ze jednotlivé proporce vyvoje (stravené
Vv jednotlivych vyvojovych stadiich) nejsou na sob& nezavislé — zména v rozsahu jedné
proporce zdkonité ovlivni rozsah dalSich proporci. VSechny uzivané metody pro hodnoceni

vyvojové izomorfie tak porusuji pravidla pro své pouziti.

Ve vyzkumu, zatazeném jako vystup G (Boukal et al. 2015), je navrzena nova metoda pro
hodnoceni platnosti vyvojové izomorfie. Tato metoda je zaloZena na vyuziti Dirichletova
rozdé¢leni, které je pfimo navrzeno na rozde€leni proporci (se souc¢tem 1). Nova metoda byla
otestovana na datech o rychlosti vyvoje celkem deviti druhtt hmyzu (Acilius canaliculatus,
Amara communis, Gastrophysa viridula, Leptinotarsa decemlineata (Coleoptera); Loxostege
sticticalis (Lepidoptera), Microvelia reticulata, Notonecta glauca, Velia caprai (Heteroptera)
a Cloeon dipterum (Ephemeroptera). Zahrnuté druhy hmyzu pokryvaji Siroké spektrum
habitatovych i potravnich strategii nebo fylogenetického postaveni.. Zjistili jsme, ze vysledky
ziskané Dirichletovou regresi ukazuji na naruseni vyvojové izomorfie u osmi z deviti druht,
ackoli standardni statistické metody ukézaly naruseni vyvojové izomorfie jen u ¢tyt druhi.
Zjisténé odchylky od vyvojové izomorfie jsou navic mnohem vétSiho rozsahu, nez odchylky
diive udavané. Vysledky ukazuji, Ze cely koncept vyvojové izomorfie u hmyzu by mél byt
kriticky prezkouman. Tento vysledek ma pomérné dilezity prakticky piesah — v piipadé
platnosti vyvojové izomorfie by bylo mozné pouZzit hodnotu LDT (spodni vyvojovy prah,
spodni teplota, pfi niZ ustava vyvoj hmyzu) zjiSténou pro jedno stadium i pro stddium jiné.
Stadia hmyzu, se kterymi se 1épe pracuje (napft. kukly) by potom bylo mozno pouzit k predikci
teplotnich charakteristik i dalSich stadii (larva, dospélec — viz obr. 2). Pokud vSak pravidlo
vyvojové izomorfie nemd obecnou platnost, neni mozné na shodu LDT raznych stadii

spoléhat.
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4.1.1. Analyza vyvojové izomorfie u ektotermt: uvedeni Dirichletovy regrese

Vystup G: Boukal DS, Ditrich T, Kutcherov D, Sroka P, Dudova P, Papacek M (2015)
Analyses of Developmental Rate Isomorphy in Ectotherms: Introducing the Dirichlet
Regression. PLoS ONE 10(6): e0129341. doi:10.1371/journal.pone.0129341
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Abstract

Temperature drives development in insects and other ectotherms because their metabolic
rate and growth depends directly on thermal conditions. However, relative durations of suc-
cessive ontogenetic stages often remain nearly constant across a substantial range of tem-
peratures. This pattern, termed ‘developmental rate isomorphy’ (DRI) in insects, appears to
be widespread and reported departures from DRI are generally very small. We show that
these conclusions may be due to the caveats hidden in the statistical methods currently
used to study DRI. Because the DRI concept is inherently based on proportional data, we
propose that Dirichlet regression applied to individual-level data is an appropriate statistical
method to critically assess DRI. As a case study we analyze data on five aquatic and four
terrestrial insect species. We find that results obtained by Dirichlet regression are consistent
with DRI violation in at least eight of the studied species, although standard analysis detects
significant departure from DRI in only four of them. Moreover, the departures from DRI
detected by Dirichlet regression are consistently much larger than previously reported. The
proposed framework can also be used to infer whether observed departures from DRI
reflect life history adaptations to size- or stage-dependent effects of varying temperature.
Our results indicate that the concept of DRI in insects and other ectotherms should be
critically re-evaluated and put in a wider context, including the concept of ‘equiproportional
development’ developed for copepods.

PLOS ONE | DOI:10.1371/journal.pone.0129341

June 26, 2015 1/16

72


http://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1371/journal.pone.0129341&domain=pdf
http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/
http://www.gacr.cz
http://www.jcu.cz/veda-a-vyzkum/grantova-agentura-ju
http://www.jcu.cz/veda-a-vyzkum/grantova-agentura-ju

PIny obsah ¢lanku neni zobrazen kvlli moznosti poskozeni prav vydavatele. Ptistup k ¢lanku

Boukal DS, Ditrich T, Kutcherov D, Sroka P, Dudova P, Papacek M (2015) Analyses of Developmental
Rate Isomorphy in Ectotherms: Introducing the Dirichlet Regression. PLoS ONE 10(6): e0129341.
doi:10.1371/journal.pone.0129341

je na adrese https://doi.org/10.1371/journal.pone.0129341

73 -87


https://doi.org/10.1371/journal.pone.0129341

4.2. Vyvoj kiidel hladinatky Velia caprai

Teplota vSak neovliviiuje jen rychlost vyvoje hmyzu. Teplota mtze ovliviiovat i to, jestli se u
daného jedince vyvinou uplna ¢i zkracend kiidla, nebo jestli bude jedinec Gplné bezkiidly.
Jednim z dulezitych aspekti ekologie semiakvatickych plostic je totiz jejich ki¥idelni
polymorfismus, kdy se jediny druh casto vyskytuje v né¢kolika kiidelnich morfach (apterni,
brachypterni (SW — short winged) a makropterni (LW — long winged)). Pfechody mezi
jednotlivymi formami nejsou ostré a nékdy ani jednoznacné morfologicky definovatelné,
nicméné jedinec s jakkoli redukovanym kiidlem ma snizenou moznost migrace a je proto
oznacen jako SW. U nekterych LW jedincii mohou histolyzovat 1étaci svaly, makropterni
jedince tak mizeme d¢lit na flyers (nehistolyzuji svaly) s pln€ funkénimi létacimi svaly a non-
flyers (histolyzuji) s nefunkénimi létacimi svaly (= redukovanou svalovinou hrudi). V
pterypolymorfismu dcefinych generaci hraje urcitou roli dédi¢nost (vylucnou u nékolika
okamzitych vnéjsich podminek. Vice brachypternich a apternich jedincti byva ve stalych,
predikovatelnych podminkéach, naopak v podminkach neptiznivych (vysychani habitatu,
potravni stres) vznikd vice makropternich morf umoziujicich alesponn Casti subpopulace
presidlit do piiznivéjsich podminek. Rozdil v situaci pterypolymorfizmu je u bivoltinnich a
polyvoltinnich druhti také mezi jednotlivymi generacemi béhem sezény. Klasicka predstava
fikd, ze prezimujici generace je makropterni (migrace na a ze zimovist), zatimco letni
generace byva spiSe brachypterni/apterni. Vyznamny vliv mize mit i fotoperioda — nymfy 1.
az 4. instaru G. odontogaster vyvijejici se za prodluzujiciho se dne (jarni podminky) jevi
tendenci k brachypterii a k ,,neodloZené* (= bezprosttedni) reprodukci, zatimco zkracujici se
fotoperioda indukuje vyvoj vice makropternich jedinch, ktefi vstupuji do diapauzy a
reprodukuji se aZ po urcitém casovém Useku. Kiidelni polymorfismus je siln€ ovlivnén jak
zejména fotoperiodou, tak také teplotou béhem larvalniho vyvoje. Tento logicky model jako
celek v8ak plati jen pro n¢které druhy gerromorfnich plostic, dalsi od né&j vykazuji vétsi ¢i
mensi odchylky (Spence & Andersen 1994; Ditrich & Papacek 2010).

ProtoZe teplota mlze byt vyznamnym faktorem, ovliviiyjici vyvoj kiidel semiakvatickych
plostic (Muraji et al. 1989; Pfenning & Poethke 2006; Pfenning et al. 2008), bylo provedeno
nekolik experimentll se zaméfenim na podrobnéjSi popis tohoto jevu. Nejzajimave)si

vysledky pfinesl vyzkum H - Ditrich & Papaéek (2009¢), zaméfeny na hladinatku Velia

caprai. Tato plostice se obvykle vyskytuje v apterni formé, ale existuji i zpravy vyznamném
vyskytu oktidlenych jedinct (Bronmark et al. 1985). V ramci vyzkumu jeji ekologie byla
provedena série experimentl s manipulaci environmentalni proménné (teplota, fotoperioda,
vysychéani habitatu a popula¢ni hustota) za ucelem zjistit, jestli né¢ktery z téchto faktort
prostiedi vyvold vyvoj makropternich jedincti. Vysoké teplota zkratila obdobi larvalniho
vyvoje, ale zadny dlouhoktidly jedinec se nevyvinul v zadné kombinaci vysoké a nizké

teploty, dlouhé a kratké fotoperiody ¢i béhem chovu na vodni hladin€ a vlhkém filtracnim
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papife. Tento zdanlivé negativni vysledek zacal davat smysl v kontextu dalsi biologie tohoto
druhu - mesocosmové experimenty prokazaly schopnost hladinatek pohybu v suchozemském
terénu — samci i samice se v semi-pfirodnich podminkach sifili chiizi. Bezktidli jedinci mohou
kompenzovat proudovy drift terestrickou migraci proti sméru vodniho toku a kolonizovat
nové vzniklé tiné a kaluziny i nékolik desitek metrti od zdrojového stanovisté. Vyvin
dlouhoktidlé morfy jako odpovéd na environmentalni podminky je u hladinatky V. caprai
potlacen a nahrazen terestrickym §ifenim. Tento vysledek je do prace zatfazen jako vystup H
(Ditrich & Papacek 2009c).

4.2.1. Souvislosti znakl ovliviwjici disperzi: Suchozemsky pohyb hladinatky Velia caprai
(Heteroptera: Gerromorpha: Veliidae)

Vystup H:

Ditrich, T. & Papacek, M. (2009c) Correlated traits for dispersal pattern: Terrestrial
movement of the water cricket Velia caprai (Heteroptera: Gerromorpha: Veliidae). European
Journal of Entomology 106, 551-555. DOI: 10.14411/eje.2009.069
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Correlated traits for dispersal pattern: Terrestrial movement of the water
cricket Velia caprai (Heteroptera: Gerromorpha: Veliidae)

TomAs DITRICH"? and MirosLav PAPACEK!

! Department of Biology, Pedagogical Faculty, University of South Bohemia, Jeronymova 10, 371 15 Ceské Bud&jovice,
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Key words. Wing dimorphism, development rate, longevity, terrestrial dispersal, upstream dispersal, Velia caprai, Gerromorpha

Abstract. Macropterous individuals of wing polymorphic semiaquatic bugs (Heteroptera: Gerromorpha) usually occur at a high fre-
quency if there is a need to leave an unfavorable habitat or in a generation migrating to/from an overwintering site. Velia caprai
(Veliidae) is usually found in unpredictable habitats, but the macropterous morph is rare. Laboratory, mesocosm and field experi-
ments were used to test the hypothesis that individuals of this species migrate by walking rather than by flight. Laboratory experi-
ments that focused on the development of macropterous morph under conditions that usually stimulate the development of this
morph in water striders were unsuccessful. A high temperature shortened the duration of nymphal development, but no winged
specimens of Velia caprai developed in the laboratory when reared under either high or low temperatures, long or short photoperiods
or on the surface of water or wet filter paper. Mesocosm experiments with apterous adults revealed they are able to walk on land.
Both the males and females dispersed by walking in semi-natural conditions. Long-term field experiments using mark and recapture
confirmed that this species can disperse by walking. Apterous individuals can compensate for downstream drift by upstream terres-
trial migration and colonize newly established pools and ditches even several tens of meters from source sites. The development of a
macropterous morph in response to environmental factors is replaced by terrestrial dispersal in V. caprai.
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5. Zaver

Béhem vyzkumd, ptedlozenych v této praci, se ukdzalo mnoho novych, dosud nepopsanych
skuteCnosti. Studium pfezimovani semiakvatickych plostic (Heteroptera: Gerromorpha)
pfineslo pfedevSim poznani zajimavé a unikatni strategie piezimovani hladinatky ¢lunohibeté
(Velia caprai). Dospélci této ploStice maji velmi vysoké SCP i LLT (spada tedy do kategorie
netolerujici zmrznuti - freeze avoidant). Protoze vSak nemusi ptezit obvyklé podminky béhem
sttedoevropské zimy, Ize na dospélce pohlizet jako na oportunisty, piezivajici zimu v teplotné
pufrovanych habitatech (zejm. pod snéhovou vrstvou). Vajicka tohoto druhu spadaji také do
kategorie netolerujici zmrznuti, av§ak s mnohem niz§im SCP i LLT. Celkov¢ — jako druh —
tak Ize hladinatku Velia caprai (a pravdépodobné i V. saulii) diky své strategie rozdéleni rizik
(risk- spreading) charakterizovat jako druh adaptovany na zimni obdobi ekologicky, Gpravou
zivotniho cyklu a pravidelné piezimujici ve stadiu dospélce i vaji¢ka. Tato hladinatka je
zajimava i z dal$iho pohledu — vyskytuje se témét pouze v apterni formé, jeji disperze probiha
terestricky. Béhem vyvoje nedokdze vyvinout kiidla jako odpovéd na nepiiznivé

environmentalni podminky.

Vlastnosti hladinatky V. caprai by se mohly stat dilezitym voditkem pfi vyzkumu evoluce
chladové odolnosti a biologie rozsifovani aredlu teplomilnych druhd. Cely rod Velia ma
predevsim mediteranni rozsifeni, kde teplota béhem zimy nedosahuje tak nizkych teplot jako
ve stiedni a severni Evropé. V. caprai je pfitom jediny zastupce tohoto rodu, ktery dokazal
uspesné osidlit celou Evropu vcetné severskych oblasti. Je moZzné, Ze cely tento rod je
pomérné malo chladové odolny, zaroven lze predpokladat obvyklé pfezimovani ve stadiu
dospélce (typické pro vétSinu druhil infrafddu Gerromorpha). Adaptace ve smyslu Upravy
zivotniho cyklu (ztrata diapauzy, resp. kladeni pfezimujicich vaji¢ek), anebo ve smyslu
vyvoje chladové odolnych vajicek, se tak mohla stat udalosti, ktera umoznila rozsahlou zménu
aredlu. Pro podloZené zavéry by bylo nutné ziskat vice informaci o Zivotnich cyklech a
chladové odolnosti dalsich druht r. Velia.

Dalsi vyzkumy, zaméfené na bod podchlazeni (SCP), pfinesly pfedevsim nové poznatky o
této metrice chladové odolnosti. Na modelovém druhu, ruménici pospolné (Pyrrhocoris
apterus) bylo ukazano, ze bod SCP je individudlné stabilni metrika chladové odolnosti
s relativné nizkou stochasticitou. Pro vyzkum chladové odolnosti vhodnych druht
(pfezimujiciho stadia, chladové aklimovanych jedinci) netolerujici zmrznuti (ve smyslu
kategorizace dle Bale (1996)) tak SCP mtize byt nanejvys vhodnou metrikou, dobfe popisujici
jejich skute¢nou chladovou odolnost. Pro takovy druh potom tato jedina, snadno zméfitelna
metrika miize ukdzat rozdil mezi populacemi z klimaticky odliSnych oblasti, resp. jedina
klimaticka charakteristika — minimalni teplota v zimnim obdobi — miZe predikovat rozsifeni
¢1 vlastnosti populace dané¢ho druhu. Schopnost snizovat SCP je tak urcité dana geneticky,

neni zavisla pouze napi. na environmentalnich podminkach béhem ontogenetického vyvoje.
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Konkrétni aspekty dédivosti SCP jsou vsak slozité, coz ukazaly experimenty s hladinatkou
Microvelia reticulata.

Teplota samoziejmé ovlivituje prezivani hmyzu nejen svymi extrémnimi hodnotami béhem
pfezimovani, ale také behem rychlost jeho vyvoje. I v této oblasti vznikaji neustale nové,
pfedevsim zpiesiujici poznatky popisujici zakonitosti zavislosti rychlosti vyvoje na teploté.
Jedno z relativné recentné popsanych pravidel vyvoje, pravidlo vyvojové izomorfie, viak
bude pravdépodobné nutné revidovat — zda se, ze statisticky aparat dosud pouzivany pro
hodnoceni vyvojové izomorfie méa nékteré nedostatky. Neplatnost pravidla vyvojové
izomorfie zkomplikuje napt. hodnoceni LDT (spodniho vyvojového prahu) pro hospodarské
Skiidce (i samoziejmé jiny hmyz), kdy pro posouzeni kompletni teplotni charakteristiky
vyvoje druhu bude nutné zkoumat vSechna vyvojova stddia daného druhu namisto pouze

jediného.
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