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Abstrakt

Sladkovodni plzi (Mollusca: Gastropoda) patii do dvou tradi¢nich taxonomickych skupin:
predozabii (Prosobranchia) a plicnati (Pulmonata). Véts$ina téchto plzi je charakteristicka
nizkou vagilitou, a proto se spoléhaji predevsim na pasivni dispersi. Jejich nejCastéjSimi
vektory jsou ptaci a voda. Zivo¢ichové miizou plZe prenaset jak externd, tak interné. Sifeni
muzeme sledovat pomoci metod pfimych (metody zpétnych odchyti, radiové sledovani)

a genetickych. Pro genetické studie miizeme vyuzit celou fadu markert, z nichZ v soucasnosti

nejpouzivanéjsi jsou mikrosatelity. Z vysledki studii z posledni doby vyplyva, Ze disperse

sladkovodnich plzl ziejmé neni tak Casta a rozsifena, jak se diive predpokladalo.

Klic¢ova slova: sladkovodni plzi, disperse, vektory disperse, capture - mark - recapture,

molekularni markery, popula¢ni genetika

Abstract

Freshwater gastropods (Mollusca: Gastropoda) belong to two tradional taxonomic groups:
prosobranchs (Prosobranchia) and pulmonates (Pulmonata). Most of these molluscs are
characterized by low vagility. Therefore they usually rely on passive dispersal. Their dispersal
vectors are mostly birds and water. Animals can transport snails both externally and
internally. Direct methods (capture.mark.recapture, radio - tracking) and genetic methods
could be used to study dispersal. For genetic studies can be used many type of molecular
markers, but the recently most popular are microsatellites. According to recent studies, the
dispersal of freshwater gastropods is probably not as frequent and wide - spread as assumed

before.

Key words: freshwater snails, dispersal, dispersal vectors, capture - mark - recapture,

molecular markers, population genetics
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1. Uvod a cile prace

Maloco zustavalo tak dlouho zahaleno rouskou tajemstvi jako disperse sladkovodnich
organismil. Dlouho zGstavaly poznatky 0 tomto jevu zna¢n¢ kusé, zaloZzené na legendach
0 ,,destich ryb“. Sifenim vodnich mékkysi se védci intenzivné zabyvali hlavné
v 19. a na zacatku 20. stoleti (napi. Darwin 1859, Kew 1893). V této dob¢ se snazili
prozkoumat zejména nejriznéj$i mechanismy Sifeni. Poté ale zajem o tuto problematiku opadl
a v odborném tisku se objevovaly jen ojedinéld, casto nahodna pozorovani (Owen 1962,
Rosewater 1970).

Sladkovodni bezobratli jsou pro studium disperse velmi vhodnou skupinou pro fadu
vyhodnych vlastnosti (Bohonak a Roderick 2001). Sladkovodni habitaty, jako jsou feky,
jezera nebo ting, Se vyznacuji relativné dobfe vymezenymi hranicemi, coz usnadiuje
stanoveni populaci. Sladkovodni bezobratli se navic pomérné dobie vzorkuji a tvoti velké
populace.

V soucasnosti se vyzkum disperse plzt i dalSich organismii opét zintenziviiuje, coz
je velmi dilezité. O jejich Sifeni mame totiz pomérné malo 0dajut, ¢asto jen tradované
a experimentalné nepotvrzené. A je to pravé ,,disperse jedincii v prostoru, ktera spojuje
sladkovodni habitaty a disperse genti v Case, ktera spojuje ekologii s evoluci® (Bohonak
a Jenkins 2003).

Hlavnimi cily mé bakalarské prace jsou shrnout hlavni mechanismy disperse
u sladkovodnich plzi, popsat, jakymi zptuisoby je mozné dispersi zkoumat a na zakladé toho

pak zhodnotit dispersni schopnosti této skupiny.



2. Charakteristika mékkysu

Me¢ekkysi jsou velmi starobyld skupina. Bohaté nalezy patiici této skupiné mizeme
nalézt jiz v kambriu, tedy v dob¢ zhruba pied 500 miliony let. Jsou druhym nejvétsim
zivo¢iSnym kmenem po ¢lenovcich (Arthropoda). Popsanych druhti mékkysu je zhruba
50 tisic soucasnych a 60 tisic fosilnich (Brusca a Brusca 2003). Odhady poc¢tu druhtt mekkysi
na Zemi se rizni, pohybuji se v rozmezi mezi 50 az 200 tisici (Lydeard et al. 2004).

Kmen se obvykle dé¢li na 8 skupin na arovni tiid: Caudofoveata, Solenogastres,
Polyplacophora (chroustnatky), Monoplacophora (pfilipkovci), Gastropoda (plzi),
Cephalopoda (hlavonozci), Bivalvia (mlzi), Scaphopoda (kelnatky). Fylogenetické vztahy
mezi nimi nejsou zcela jasné (viz napt. Wilson et al. 2010). Nejvétsi druhova bohatost
je ve tiidach Bivalvia a pfedevsim Gastropoda. MEkkysi pivodné vznikli v mofi, které
obyvaji vSechny tfidy, avsak jiné nez moiské prostiedi osidlily pouze Bivalvia a Gastropoda.
Mekkysi se vyskytuji prakticky ve vSech ekosystémech na Zemi, véetné téch
nejextrémnéjSich jako jsou pousté, polarni oblasti (Pugh a Scott 2002) ¢i vyvéry ,,éernych
kutaku‘ (napf. Crysomallon squamiferum, Micheli et al. 2002).

2.1 SLADKOVODNI PLZI (GASTROPODA)

P1zi jsou nejvétsi a nejrozsirendjsi tiidou mekkyst. Piedstavuji dilezitou soucast
sladkovodnich ekosystémtl. Obyvaji v§echny kontinenty kromé Antarktidy (Pugh a Scott
2002) a nalezneme je v témét vSech typech sladkovodnich habitatti.

Dosud je platné popsano piiblizn¢ 4000 druht sladkovodnich plza (Strong et al. 2008).
Plzi zijici ve sladkych vodach ovSem nejsou taxonomicky uniformni skupina - osidlili totiz
kontinentalni vody opakovang. Predstavuji zhruba 33 az 38 nezéavislych linii (Strong et al.
2008). Vnitini systematika plzl byla na zédklad¢€ novych poznatki revidovana. Plzi jsou
Vv soucasnosti ¢lenéni na skupiny Vetigastropoda, Neritimorpha, Caenogastropoda
a Heterobranchia, kam patii mimo jiné 1 plicnati plZi (Strong et al. 2008). Ptesto se lze jesté
Casto setkat s tradicnim délenim sladkovodnich plZzii na pfedozabré (Prosobranchia) a plicnaté
(Pulmonata). VVztahy mezi jednotlivymi skupinami plzi vSak stale jesté nejsou zcela ujasnéné

(vice napft. Grande et al. 2008).



P1zi se vyznacuji jednochlopnovou, vapenatou schrankou — ulitou. Pfevazné se zivi jako
spasaci (,,grazers*) bakterialnich a fasovych narostt, ale mizou pozirat i vodni rostliny, detrit
a odumfelé zivocichy. Nekteré skupiny, napi. Glacidorbidae, jsou dokonce predatofi (Strong
et al. 2008). Vétsina sladkovodnich plzt dychéd zdbrami, mimo plicnatych, ktefi dychaji
plicemi, a proto se musi v pravidelnych intervalech nadechovat u hladiny. Vyjimkou jsou
Planorbidae, ktefi maji sekundéarni zabra (Piechocki 1979).

P1zi jsou ptivodné gonochoristé (n€kteti jsou dokonce schopni partenogeneze), plicnati
jsou v8ak hermafrodité se schopnosti samooplozeni, pfestoze davaji prednost out - crossingu,
tedy neptibuzenskému rozmnozovéni (Dillon 2000).

Rada plzi jsou také prenaseéi vyznamnych parazitti — motolic, a to v&etné lidskych.

Za vsechny jmenujme alespon okruzaky r. Bulinus a r. Biomphalaria, pfenasec¢e krevnic¢ky
mocové (Schistosoma haematobium), respektive krevnicky stievni (Schistosoma mansoni).
Schistosoma mansoni je dokonce jeden z nejéastéjsich lidskych parazitt (Morgan et al. 2001).
Vyskytuji se mezi nimi i vyznamné invazni druhy jako pise¢nik novozelandsky
(Potamopyrgus antipodarum). Sladkovodni plzi (Ampullariidae) mohou byt dokonce
vyuzivany lidmi jako zdroj potravy (Strong et al. 2008) a chovani jako akvarijni zvitata.

Ackoliv v kontinentalnich vodach Zije pouze 5 % druht plza, predstavuji zhruba 20 %
zaznamenanych extinkci vS§ech mekkysi (Strong et al. 2008). Piesto vétSina druhi jesté neni
dobfte prozkoumana (Lydeard et al. 2004). Bylo by velmi zahodno této ohrozené skupiné

vénovat vice pozornosti a zaméfit se na jeji ochranu.

3. Mechanismy Sifeni sladkovodnich mékkysu

3.1. CO JE DISPERSE?

Jednou ze zakladnich vlastnosti organismu je pohyb. K jeho popisu se ¢asto pouzivaji
dva terminy s riznymi vyznamy: disperse a migrace. Jako migrace byva ozna¢ovan pohyb
velkého mnozstvi jedinct druhu z jedné lokality na jinou (Begon 2006). Piikladem mtize byt
tah stfedoevropskych ptaka do zimovist ¢i diurnalni vertikalni pohyby planktonu v nadrzich.

Dispersi definuje napiiklad Bohonak a Jenkins (2003) jako ,,pohyb jedincti pies hranice
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populace®, Stenseth a Lidicker (1992) jako ,, jednosmérné pohyby mimo domovsky okrsek.
Bullock et al. (2002) ji velmi zajimavé vymezuje jako ,,mezigenera¢ni pohyb*. Trakhtenbrot
et al. (2005) definuje dispezi velmi Siroce jako ,,pohyb organismt, jejich propaguli a gent
smérem od zdroje*. Nathan et al. (2003) chape migraci dokonce jako druh disperse. Nejen, Ze
tyto terminy nemaji jednotny vyklad, ale jejich vyznamy se dokonce ¢asem posouvaji
(podrobngji Stenseth a Lidicker 1992). At uz si tyto pojmy vymezime jakkoli, jednim

Z hlavnich rozdilt mezi migraci a dispersi je to, Ze migrace je vice urCena geneticky, zatimco
disperse zavisi na podminkéch prostiedi (Clobert et al. 2001).

Diilezitou souéasti §ifeni organismi je tzv. long - distance dispersal (LDD)*. Nelze
obecné stanovit hranici, od jaké vzdalenosti zacind LDD. Ta se musi stanovit pro kazdy
jednotlivy ptipad zvlast. Tato vzdalenost miize ¢init pouhych nékolik metra i tisice kilometrt
mezi kontinenty (Nathan 2003). Napiiklad Worthington Wilmer et al. (2008) stanovili ve své
studii na australském pramenistnim endemitovi Fonscochlea adepta tuto vzdalenost na tfi
kilometry.

Dispersi mizeme délit podle toho, kdo pohyb vyviji, na aktivni a pasivni. K aktivni
dochazi vlastnim pohybem organismd, ptikladem mize byt let ptaki. Pasivni je naproti tomu
dosazena pomoci vnéjsich Cinitelll, napt. vétru ¢i vody (Bullock et al 2002). Dale rozliSujeme
také tzv. endozoochorii a ektozoochorii, tedy interni (prichodem travici soustavou),
respektive externi (na povrchu téla) ptenos Zivocichy.

Neexistuje jen disperse v prostoru, ale i disperse v ¢ase. Toto obdobi organismy travi
ve stavu dormance, u Zivoc¢ichi Casto nazyvané diapausa (Begon et al. 2006). Prikladem
takovéto disperse jsou banky semen a trvalych vajicek (Bilton 2001).

3.1.2 Vyznam disperse

Schopnost §ifit se je pro organismy jedna z kli¢ovych zivotnich strategii (Clobert et al.
2001). Presto je spojena s mnoha riziky, jako je naptiklad nachylnost k predaci béhem vlastni
disperse, nenalezeni nové vhodné lokality, sexualniho partnera a také outbreedingova deprese.

Outbreedingova deprese nastava pii kiizeni geneticky vzdalengjsich jedincti, adaptovanych

'y &esting byva tento termin ¢asto ponechdvan v této podobé¢ anebo piekladan jako dalkové vysadky, dalkové
Sifeni apod.



na rozdilné lokalni podminky. Potomci pii ni vykazui nizsi fitness, protoze nejsou tak dobie
piizptsobeni podminkam prostiedi (Begon et al 2006). Naopak ke kladim disperse patii
moznost piedejit inbreedinguz, uniknout z prostfedi s nevhodnymi podminkami (jakymi jsou
napfi. nedostatek zdroji, vysoka predace a parazitace) a také osidlit nové lokality

S ptiznivejSimi podminkami (Bilton 2001).

Disperse je schopna velkou mérou ovliviiovat genetickou strukturu populace. Uspé&$na
kolonizace, pfi které se dispersujici jedinci zapoji do rozmnozovani, vede k toku gent (,,gene
flow®), tedy vlastné migraci gent z jedné populace do druhé. Dokonce mize zietelné
redukovat genetickou diferenciaci mezi populacemi (Bohonak 1999).

Disperse ptisobi na vSech trovnich biologicky systému: v ramci gent, jedincti, populaci
I spolecenstev (Bohonak a Jenkins 2003). Nemoznost disperse mezi jednotlivymi populacemi

muze vést az ke vzniku nového druhu.

3.2 SIRENi SLADKOVODNICH PLZU

Jak je ptedeslano v ivodu, Sifenim sladkovodnich Zivoc¢ichi se intenzivné zabyvali
védci jiz v 19. stoleti. Z této doby pochdzi fada pozorovéni, ¢asto velmi kuriéznich, o Sifeni
vodnich Zivocichl (napft. ,,desté ryb a Zzab*, Kew 1893). Je s podivem, Ze takto diilezité téma
se postupem 20. stoleti z centra védeckého zajmu pieneslo na jeho okraj. V soucasné dobé
se ovSem studium S§ifeni sladkovodnich organismt, véetné€ plzi, opét rozviji. | pfes dlouhou
dobu vyzkumu této problematiky ziistava vétSina poznatkli nepiima a dispersi jesté zdaleka
neni dobfe porozuméno (Bohonak a Jenkins 2003).

Na rozdil od mnoha jinych vodnich bezobratlych, jako jsou Zabronozky (Anostraca)
¢i mechovky (Bryozoa) (Bilton 2001), nemaji mekkysi zadné specializované dormantni
propagule (Cacarés 1997). Plzi se tedy nesiti jen v ur€itém stadiu, ale po cely Zivot - jako

vajicka, juvenilové i dospélci.

2 Inbreeding je pfibuzenské ktizeni. Jeho dlsledkem je inbreedingova deprese, pfi které mohou projevit
recesivni Skodlivé alely (Begon et al. 2006).



P1zZi jsou organismy pomérné malo vagilni a pfevlada u nich pasivni disperse. Za hlavni
vektor jsou tradi¢né povazovani ptaci a vodni proud (Kew 1893). M¢kkystim toto Sifeni
usnadnuje jejich schopnost dormance v nepfiznivych podminkach. V tomto stavu jsou velmi
odolni. Zfejm¢ nejdelsi znamou dobu pieziti plze v dormanci zaznamenal Baker (1934)

u druhu Oxystyla capax, a to 23 let.

Vzhledem k tomu, jakymi zptsoby se plzi §ifi, k dispersi ve vétsiné piipadi dochazi
na kratké vzdalenosti, LDD jsou relativné vzacna (Charbonnel et al. 2002).

Uspéch migrace plzi zavisi podle Jokinena 1983 (podle Martin 1999) na nékolika
faktorech, a to: 1) lokalni pocetnosti druhu

2) velikosti zivoCicha

3) zivotni strategii druhu

4) specifit¢ mikrohabitatu
5) jeho reprodukéni biologii.

To, jak dobfe se druh §ifi, ndm muize napoveédét velikost jeho aredlu. Druhy znaéné
roz§itené, s velkymi aredly, mivaji ¢asto dobré dispersni schopnosti (Figuerola a Green
2002a) a naopak. Disperse v ramci vodnich bezobratlych by méla byt tedy velmi Casta

a roz§ifend, protoZe maji ¢asto velké aredly, jak uZ si pov§iml Darwin (1859).

3.2.1 Aktivni Sifeni

Aktivni disperse neni u sladkovodnich plzti bézna. Obecné se da fici, ze sladkovodni
plzi neumi plavat a jsou jen malo pohyblivi (Dillon 2000).

Jopp (2006) experimentaln¢ zjist'oval, jakou vzdalenost okruzak plosky (Planorbarius
corneus) mtize urazit v laboratornich podminkéach. Maximalni vzdalenost, kterou byli
okruZzaci schopni dosahnout za dvé minuty, ¢inila 14,6 cm. VéEtSina plzi ovSem neurazila vice
nez 5 cm. Ze zjisténych dat stanovil, ze by v idealnich podminkach mohl plZ urazit vice nez
100 metrti za den. Tato vzdalenost je zna¢na, ov§em V piirodé podminky idealni nebyvaji.
Deiagana a Orlovsky (1990) zjistili, Ze se Planorbarius corneus pti hledani potravy pohybuje
po draze ptfipominajici sinusoidu, tedy ne piimo rovné. Ribi (1986) ovSem popisuje i pfipad,
kdy jim pozorované bahenky Viviparus ater udrzovaly nékolik dni pfimy smér a urazily takto
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zhruba 1,6 metru denné. je také potieba zminit, Ze okruzaci Planorbarius corneus (a podobné
i Viviparus ater) dosahuji pomérné zna¢nych rozméri, coz ma také jisté vliv na vzdalenost,
kterou jsou schopni urazit. Mzou dorustat do velikosti i vice nez 40 mm (Piechocki 1979).
U daleko mensiho pise¢nika novozélandského Potamopyrgus antipodarum (4 - 6,5 mm,
Piechocki 1979) se vzdalenost urazena za 15 minut v laboratorich podminkach, pohybovala
v rozmezi od 2 do 44,5 cm ve dne aod 1,5 do 17,5 cm v noci (Ribi 1986). To souhlasi

I S poznatky autorti Deiagana a Orlovsky (1990), Ze plzi vykazuji daleko vétsi pohybovou
aktivitu ptes den nez v noci. V noci zna¢n¢ prevladaji pouze dychaci pohybu k hlading. Ribi
(1986) se navic domniva, ze u vodnich plza se li§i pohybova aktivita béhem roku a nejvyssi
je v Iéte.

U nékterych plzi bylo prokazéano, ze aktivné migruji proti proudu. Toto chovani bylo
pozorovano jak u plzi pfedozabrych (napt. Elimia catenari z ¢eledi Pleuroceridae), tak u plza
plicnatych (napt. Physella integra z ¢eledi Physidae). Souhrnny piehled plzi migrujicich proti
proudu nalezneme v praci Huryna a Dennyho (1997). Schneider a Frost (1986) a Schneider
a Lyons (1993) dokonce zaznemanali obrovské (a to 1 druhove smiSené) proti proudu tdhnouci
agregace plza druha Neritina latissima (¢eled’ Neritidae) a Cochliopina tryoniana
(¢. Hydrobiidae) na fece Rio Claro v Kostarice. Agregace tvofilo i vice nez 500 000 jedinct
a dosahovaly délky az 32 m. Schneider a Lyons (1993) ptedpokladaji, ze migrace proti
proudu slouzi ke kompenzaci driftu. Na hornim toku je také mén¢ predatort, a to hlavné
¢tverzubce Sphoeroides annulatus, ktery se specializuje pravé na mékkyse. U zubovce
ma pohyb proti proudu i jiny ucel. Neritina latissima ma volné plovouci larvy, které
se nechavaji unaset proudem do ocednu. Ke svému spravnému vyvoji totiz pravdépodobné
potiebuji slanou vodu. Toto chovani plzim umoznuje $itit se do dalsich sladkovodnich
habitatil 1 pfes pfirozenou bariéru tvofenou oceanem. Je tfeba dale zminit 1 to, Ze proti proudu
migrovali pouze mladi jedinci, kdeZto stars$i dospélci vykazovali pouze nizkou vagilitu.

Miller et al. (2006) shrnuji, ze podle obecného minéni je migrace proti proudu
mechanismus zajist'ujici vyhnuti se predatortim, kompenzaci driftu a také dostupnost potravy.
Soudi ovSem, Ze by mohla byt mechanismem ke sniZeni ¢i uplnému odstranéni genetické

struktury populaci v malych méfitcich. Huryn a Denny (1997) se dokonce domnivaji, Ze plzi
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se mohou pohybovat proti proudu spise z divodi mechanickych nez adaptivnich. Tlak,
kterym pusobi to¢ivy moment (torze) na ulitu v proudici vodé, totiz miize zpusobit, Ze se ulita
zacne otacet. KdyZ plz oto¢i predni stranu ulity smérem proti proudu, je piedni strana ulity,
ktera je vystavena proudéni, symetricka podle osy tvofenou kolumelarnimi svaly, a torze

je tak odstranéna.

Obr. 1 Migracni vina zubovce Neritina latissima. Prevzato z Schneider a Lyons (1993).

Sladkovodni plzi se mohou kratkodobé vyskytovat i na sousi, ackoliv se tam vystavuji
riziku vyschnuti. Mnoho sladkovodnich plzi je k vysychani dobfe pfizptisobeno, ptekonavaji
ho ovS§em v neaktivnim stavu (Alyakrinskaya 2003). Piesto jsou zdokumentovany piipady
aktivniho Sifeni sladkovodnich plzi po sousi, napiiklad Kew (1893) uvadi pozorovani zivé
bahnatky Galba truncatula (z ¢eledi Lymnaeidae) lezouci ptes pole. Pohyb po sousi

usnadiiuje spodnookym plzim 1 fakt, Ze na rozdil od piedoZabrych dychaji plicemi.

3.2.2 Vektory pasivniho Siieni

3.2.2.1. Voda

Jak uz bylo zminéno v kapitole 3.2.1, plzi mohou byt unaseni vodnim proudem, coz
je tzv. drift. Plzi se Casto nechavaji unaset, a to tak, ze se pusti podkladu, vystoupaji k hlading
a tam se zachyti povrchu (Brown 1994). Plzi jsou schopni Se zespoda hladinové blanky velmi
dobie pohybovat (Lee et al. 2008). Tento pohyb jim umoziuje mimo jiné tvorba vzduchovych
bublinek vevnitt v ulit¢ (Miller et al 2006). Marsh 1980 (podle Taylora 2003) studoval drift
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na levatce Physa (physella) gyrina a vyvodil, ze drift byl v tomto ptipadé odpovédi

na premnozeni plzii. Zaroven zaznamenal pravdépodobné dosud nejvyssi pozorovanou
rychlost driftu pro sladkovodni plze. Ta byla stanovena na tézko ptredstavitelnych 533 000
jedincti na m?®/s. Drift umoziuje plzim se po proudu S§ifit rychle na pomémné znacné
vzdalenosti. Dazo et al. (1966) zkoumali schopnost §iteni plzi Bulinus truncatus

a Biomphalaria alexandrina. Plze oznacili pomoci bilého laku na nehty a vypustili ve vodnim
kanalu. Zjistili, Ze ¢ast jimi oznac¢enych jedinct se po deviti dnech dostala dokonce az 5 km
po proudu od mista vypusténi. Sifeni ve stojatych vodach je tedy kvili absenci driftu
omezengjsi nez v tekoucich (Bousset et al. 2004).

Ve stojatych i v tekoucich vodach se jedinci miizou Sifit pomoci povodni (Kew 1893,
Miller et al. 2006). P1zi mohou byt takto zaneseni na rizna mista & mohou tak osidlit nové
lokality (Zhao et al. 2010, Zhou et al. 2002) zjistili, ze Oncomelania hupensis, mezihostitel
vyznamného lidského parazita Schistosoma japonicum, expandoval diky ¢astéj$im velkym
zaplavam. Terrier et al. (2006) také piedpoklada, ze se Anisus vorticulus (Planorbidae) Sifi
zaplavami, Casto pfichyceny na proudem unaSenych rostlinach. Bousset et al. (2004) ovSem
pomoci CMR (capture - mark - recapture — viz kap. 4.1.1.) zjistil, Ze pfi povodni se 98 %
znacenych jedinct druhu Physa (Physella) acuta nepieneslo dale nez 28 metrti. Je ale mozné,
ze odneseni povodni tyto levatky kompenzovaly migraci proti proudu. Z toho autofi vyvozuji,
ze pro dispersi bude zieymé vyznamnéjsi vektor drift neZ povoden.

Binney (1851) zminuje kuridzni ptipad pozorovani jantarky (Succinea sp.) zamrzlé
V ledu, ktera pteZila jeho zamrznuti i roztati bez tthony.

Vycet mechanismu $ifeni pomoci vody by nebyl uplny, kdy nebyl zminén i rafting (tedy
transport na pfedmétech plavoucich na hlading). Uplatiiuje se zde pfenos zejména
na rostlinach a jejich ¢astech, naptikladech kmenech (Pugh a Scott 2002). Rafting by se mohl
uplatnovat zejména v dispersich na velké vzdalenosti. Woodruff a Mulvey (1997)
se domnivaji, Ze plz Biomphalaria, hostitel dalezitych lidskych paraziti rodu Schistosoma,
se mohl z Jizni Ameriky, kde tento taxon vznikl (Morgan et al. 2001), rozsifit do Afriky praveé
raftingem. Rafting je zfejmé vyznamnym zptisobem disperse zejména u vajeénych snisek

a juvenilnich jedinct. Ti se mohou pfichytit naptiklad na volné plovouci makrofyta
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nebo na kousky dieva (Stidler a Jarne 1997). Naptiklad na jezefe Ziirich bylo pozorovano
mnozstvi piseénikti Potamopyrgus antipodarum na plovoucich fasach rodu Cladophora (Ribi
a Arter 1986 podle Ribi 1986).

3.2.2.2 Vitr

Vagvolgyi (1975) si vS§iml, ze velikost riznych nalezenych ulomka hornin, které byly
preneseny vzdusnymi proudy, odpovida ¢i dokonce znacéné piesahuje velikost n¢kterych plzi.
Ptredpoklada, ze prave Sifenim pomoci vétru (a také ptaki), byli plzi schopni osidlit ostrovy
V Tichém oceanu. Také Rees (1965) takovyto zptisob Sifeni plzii povazuje za mozny. Jevi
se vyhodnéjsi nez rafting, protoze by transport vétrnymi proudy byl rychlejsi a také G€inné;si
nez moiskym proudénim (Vagvolgyi 1975).

Obecné se predpoklada $iteni plzd, at’ uz suchozemskych ¢i sladkovodnich, pomoci
hurikant a tornad (Darwin 1859, Vagvolgyi 1975, Bohonak a Roderick 2001). Pfesto ovS§em
zatim nikdo piimy dikaz 0 pfenosu plzl vétrem neptinesl. Naptiklad Vanschoenwinkel et al.
(2008a) sice provadél pokus, pii kterém méfil dispersi vodnich bezobratlych pomoci vétru
na systému periodickych tini v Jizni Africe, ale mezi zachycenymi propagulemi
se nevyskytovali ani plzi, ani jejich vajicka.

Kirchner et al. (1997) experimentalné studovali, jak daleko mize vitr nést suchozemské
plze drobnicky (r. Truncatellina). Do tohoto rodu nalezi nejmensi plzi (kolem 1 mm), které
muZeme na feckych ostrovech nalézt. V pokusu nahradily zivé plze prazdné schranky
naplnéné vaselinou. Schranky diky tomu mély velmi podobnou hmotnost i hustotu jako zivé
drobnicky. Zjistili, ze sedimentacni rychlost primérného plze s vahou 350 pg ¢ini 2.6 ms !
To v pfepoctu znamena, ze takovy jedinec je schopen pii velké bouti s rychlosti vétru 27,8
ms™* (zhruba 100 kmh™*) pii vychozi vice 100 m.n.m. urazit vzdalenost vétsi nez 3 300 m.

Siteni plzi, at’ uz sladkovodnich &i suchozemskych, pomoci vétru je velmi diskutabilni.
Nazory na tuto problematiku se u riznych autort lisi, ovS§em dle mého nazoru se jevi pasivni
Sifeni, at’ uz vajicek nebo dospélych jedincii drobnych druhti, pomoci vétru jako mozné,

vvvvvv

(velikosti né€kolika milimetrt) ¢i mlad’at.
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3.2.2.3 Zivo&ichové

Ptaci
zivocichti mezi riznymi povodimi a izolovanymi vodnimi télesy (Santamaria a Klaassen
2002). To plati hlavné pro vodni ptaky, jakymi jsou napiiklad vrubozobi (Anseriformes)
¢i brodivi (Ciconiiformes) (Green et al. 2002). Samoziejmé vodni bezobratlé mohou pienaset

I ostatni ptaci, ktefi se chodi k vod¢ napit ¢i vykoupat (Green a Figuerola 2005).

Obr. 2 Srdcovka Cerastoderma edule (Bivalvia)
pfichycena na jespaku obecném (Calidris alpina).
Pievzato z Green a Figuerola (2005).

Moznosti Siteni sladkovodnich mékkyst pomoci ptaki si povsiml jiz Darwin (1859).
Ten se domnival, Ze ptaci mohou plze pienaset ptichycené na vodnich rostlinach, které se jim
zachyti v pefi. Za nejucinnéjsi zptisob ov§em povazoval transport drobnych ¢erstveé vylihlych,
jedincti na nohach vodniho ptactva, viz ilustracni obr. 2. Pozoroval, ze plzi, ackoliv vodni,

cey

preziji pii vyssi vzduSné vlhkosti az 24 hodin. Ptaci za tuto dobu mohou urazit 1 desitky
Gittenberger et al. (2006) ¢i Vagvolgyi (1975) ptedpokladaji, Ze se plzi dostavaji na vzdalené
oceanské ostrovy spiSe pomoci ptakl nez raftingem. P1Zi se mohou takto $ifit na riiznych
Castech téla ptaku: na peti, nohach ¢i zobacich (Figuerola a Green 2002a). Figuerola a Green
(2002b) zjistili, Ze se bezobratli zivo¢ichové, napiiklad na rozdil od semen rostlin, nachazi
vice na ptac¢ich nohach. Vysvétluji si to tim, Ze na nohach ptaku se zachycuje blato, které

obsahuje vodni bezobratl¢, a také, Ze semena maji ¢asto na povrchu pridatné struktury, které
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jim umozni dobfe se zachytit kupiikladu pravé v pefi. Existuje fada pozorovani externiho
transportu sladkovodnich mékkyst ptaky. Kuptikladu Roscoe (1955) popisuje nalez ibisa
amerického (Plegadis chihi, dfive i P. mexicana), na jehoz opeteni byli objeveni nedospéli
jedinci plzt dokonce tii rodd: Lymnaea, Physa a Helisoma. Malone (1965a) pii svém
experimentu pouzil nohy mrtvych kulikl zrzoocasych (Charadrius vociferus), aby zkoumal,
zda a jak dlouho se na nich zachyti sladkovodni plzi. Zjistil, ze Promenetus exacuous
(Planorbidae) i Lymnaea (Galba) obrussa (Lymnaeidae) vydrzi pfichyceni i nékolik
(az 14) hodin. U L. obrussa vsak vétsina dospélych jedincii nevydrzela ptichycena déle nez
5 minut, a to kvili své vy$si hmotnosti. Pfi pokusu s té€lem ptaka vSak dokonce dva jedinci
tohoto druhu vysplhali nahoru a zachytili se v pefi. Schopnost zachytit se na noze ptaka
zaznamenal i u sntsky L. obrussa. Velmi zajimavé je chovani bartremie dlouhoocasé
(Bartramia longicauda), ptaka z ¢eledi slukovitych (Scolopacidae). Ta si pfed migraci
zastrkava plze rodu Physa do peii a bere si je s sebou jako ,,Zivou konzervu® (McAtee 1914
podle Martin 1999).

OvSsem ptaci nemusi plze §ifit jen externé, ale také interné (tedy vlastn€ prichodem
travicim traktem). Tuto moZnost uvadél uz 1 Kew (1893), prestoze on sam ji povazoval
za krajné nepravdépodobnou. Bezobratlé a jejich vajecné snisky Casto ptaci aktivné
nepfijimaji, ale pfijmou je spolu s jinou potravou. Malone (1965b) provadél experimenty,
ve kterych stanovoval, kolik sladkovodnich plzi druhi Physa anatina a Helisoma trivolvis
a jejich vajicek prezije pruchod zazivacim traktem kachny divoké (Anas platyrhynchos)
a kulika zrzoocasého (Charadrius vociferus). Prichod neptezil ani jeden dospély plz a pouze
nékolika vaje¢nym snliSkam se podatilo projit neporusené. Nékterd vajicka se dale vyvijela,
ale tato embrya nebyla zivotaschopna. Ovsem jednotlivé druhy i jedinci se mohou
V potencidlu pro interni dispersi znacné¢ liSit (Figuerola a Green 2002a). Interni disperse
pomoci ptaki je obvykla u mnoha jinych sladkovodnich organismi (viz napt. Charalambidou
a Santamaria 2002, Figuerola a Green 2002a).

Savci

V malych a izolovanych télesech je disperse vodnich bezobratlych ptaky omezena, vice

se zde uplatiiuje disperse savci nebo 1 clovékem (Henry 2002 podle Bousset et al. 2004).
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Vanschoenwinkel et al. (2008b) studoval potencial prasete divokého (Sus strofa) jako vektora
sladkovodnich bezobratlych. Zjistili, ze transport je mozny externé i interné, pficemz externi
transport pfevazoval. Ani jeden z taxoni, které byly v této studii nalezeny na praseti divokém,
sice nebyl mekkys, ale takovyto typ disperse je i pro né velmi pravdépodobny.

Mozné je i Sifeni sladkovodnich mékkysi v srsti vodnich savet, napt. vyder (Lutra
lutra) (Kew 1893). Waterkeyn et al. (2010) studovali mozny ptenos sladkovodnich
bezobratlych nutriemi (Myocaster coypus). V srsti 10 zastielenych nutrii nasli stovky
bezobratlych riznych taxond, mezi kterymi ovsem opét sladkovodni plzi chybéli. Podle mého
sladkovodni plze, at’ uz vajicka ¢i dospélce, spiSe v bahné na svych nohach, na rostlinach
¢1 vniting.

Obojzivelnici a plazi

Jsou zdokumentovany ptipady, kdy byli nalezeni mlzi rodia Sphaerium nebo Pisidium
zachyceni lasturami na prstech zab (Kew 1893, Beran 1998). Je tedy mozny i transport plzt
pomoci obojzivelnikt. Pravdépodobny je také pienos pomoci vodnich plazd, naptiklad zelv
(Cejka 2008).

Ryby

Jak bylo v piedchozi kapitole zminéno, plzi, kteti v experimentech prosli travicim
traktem ptakt, vétSinou nebyli Zivotaschopni. Brown (2007) ov§em prokazal, Ze plzi pieziji
pruchod travicim traktem ryb. Pokusy provadél na sihach Coregonus pidschian a C. nasus,
ktefi se zivi prevazné mekkysi. V travicich traktech ryb byly nalezeny hrachovky Pisidium
idahoensis, tocenky Valvata sincera a plovatky Lymnaea atkaensis (viz obr. 3). Ve vykalech
jednotlivych ryb bylo pozorovano primérné 483 zivych hrachovek a 833 tocenek. Ve vsech
vzorcich byla v§ak nalezena pouze jedna ziva plovatka. To si autor vysvétluje tim,
ze hrachovka si mize zaviit svoji lasturu, stejn¢ jako toc¢enka, ktera ma trvalé vicko. Lymnaea
ovSem trvalé vicko nema. Primérnd velikost plovatek ve studii byla navic znatelné vétsi nez

toc¢enek (5 - 14 mm proti 1 - 6 mm u Valvata sincera).
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Obr. 3 Mekkysi ze vzorki vykalii siha

nosatého (Coregonus pidschian). Nekteré
schranky ziistaly celé, jiné jsou rozdrcené.
Velké hrachovky na snimku jsou viditelné

Zivé — maji vystrcenou nohu. Prevzato
z Brown (2007).

Interni transport plzii, at’ uz pomoci ptaki, ryb ¢i savci, by byl potieba jeste detailnéji
prostudovat, a to zejména transport vajecnych snisek, jemuz byla zatim vénovana jen velmi
malé pozornost.

Bezobratli

Ackoliv by se mohlo zdat nepravdépodobné, Ze plze mohou §ifit jini vodni bezobratli,
mame 0 tom mnozstvi zdznamu. JiZ Darwin (1859) zminuje, Ze ho Sir Charles Lyell zpravil
0 chyceni potapnika rodu Dytiscus nesouciho kamomila (Ancylus fluviatilis). Darwin (1859)
predpoklada, ze transport vodnim hmyzem muze probihat i na delsi vzdalenosti. Sam totiz
pozoroval, jak na palubé lodi Beagle, desitky kilometrl od nejblizsi pevniny, pfistal potapnik
r. Colymbetes. Pii no¢nim sviceni Rosewater (1970) nasel na krovkach velkého jedince
potapnika r. Cybister dva kamomily druhu Laevapex fuscus. Podobnym zptisobem Owen
(1962) nalezl jednu mohutnatku (Lethocerus americanus; Hemiptera), ktera nesla na svém
stitku® nedospé&lého okruzaka druhu Helisoma (Planorbella) anceps. Benard (2010) pozoroval
béhem terénniho cviceni dokonce dvé mohutnatky Belostoma flumineum s pfichycenymi
jedinci Laevapex fuscus (viz obr. 4).

(Kew 1893) uvazuje i 0 moznosti, ze by plZi mohli byt transportovani pomoci chrostikii
(Trichoptera). Po vylétnuti chrostikti ze schranky by se mohli §ifit po proudu vody. Je ovSem

velmi nepravdépodobné, ze by jako soucdst schranky ptezili delsi dobu.

* Stitek = scutelum
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Obr. 4 Plostice Belostoma
flumineum s prichycenymi plzi
Laevapex funus. Prevzato

z Benard (2010).

3.2.2.4 Clovék

Cloveék je bezesporu velmi dilezitym dispersnim &initelem pro fadu organismil.
Wichman et al. (2009) definuji dispersi zprostiedkovanou lidmi ,,jako Sifeni pfimo lidmi,
na jejich Satech nebo s lidmi asociovanymi vektory, zahrnujicimi vSechny lidské dopravni
prostiedky, domaéci i hospodarska zvitata, lidské vybaveni a jidlo®.

Moznosti penosu sladkovodnich plzii lidmi si povsiml jiz Kew (1893). Clovék
se vyznamnou mérou podili na dal§im Sifeni invazivnich druhti, véetné piseénika
novozélandského (Potamopyrgus antipodarum). Tento druh plze se rozsitil prakticky po
celém svété (Alonso a Castro - Diez 2008). Jeho GspéSnost vyznamné ovlivnilo i to, Ze
je schopen jako jeden z mala plzi partenogeneze (Strong et al. 2008). Na ptikladu tohoto
druhu bych chtéla uvést nekolik zplisobtl, kterymi mohou lidé sladkovodni plze roz§ifovat.
ZavleCeni nepivodnich druhti na jiné kontinenty je typicky mozné balastni vodou lodi
(Zaranko et al. 1997). Na americky kontinent se P. antipodarum vsak pravdépodobné dostal
s neptivodnimi druhy ryb (Bowler 1991 podle Alonso s Castro - Diez 2008). Na mensi
vzdalenosti se vyznamné uplatituje transport plzi naptiklad na botach, holinkach,
automobilech, lodich ¢i sitich. Pro vetejnost je proto vydavana cela fada informativnich letakt
s instrukcemi, které maji zabranit dalSimu Sifeni tohoto invazivniho druhu (napi. Oregon Sea

Grant 2010).
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Beran (2006) zaznamenal velmi zajimavy ptipad neimyslného zavleceni sladkovodnich
plzi. Tato udalost by mozna prob¢hla bez povSimnuti, kdyby mezi plzi vodni nadrze v Praze
Stodulkach, nebylo zaznamenano n¢kolik druht vyskytujici se ptevazné v periodickych
tinich (Anisus spirorbis, Stagnicola corvus, Segmentina nitida) a dokonce v CR kriticky
ohrozena to¢enka velusta (Valvata macrostoma). Nadrz byla mezi lety 2004 a 2005
revitalizovana a jeji biehy byly zpevnény kokosovymi valci a rohozemi, které pochazely
ze severovychodniho Polska. Ty byly jesté pied pouzitim umistény ve vodnich nadrzich
a osdzeny vodnim rostlinstvem. Alespon nékteti vodni mekkysi transport prezili a osidlili

novou lokalitu i ptesto, Ze jim neposkytovala idealni podminky.

4. Moznosti sledovani Sireni plzi

Sladkovodni bezobratli jsou velmi vhodnou skupinou pro studium disperse. Krom
velkych populaci je dilezitych faktorem i to, ze na rozdil od suchozemskych i mofskych
ekosystémd, je sladkovodni prostiedi relativné dobie ohrani¢ené a podobné i populace
sladkovodnich bezobratlych (Bohonak a Jenkins 2003). Pfesto se o0 jejich Sifeni vi pomérné
malo a nase porozumeéni dispersi bylo ,,¢asto zalozeno na Sirokém zobecnéni, nespolehlivych
pozorovanich a $patnych taxonomickych ptedpokladech® Bohonak a Jenkins 2003).
ato: 1) metody ptimého sledovani jedinct a jejich pohybu, 2) genetické analyzy
a 3) matematické modely (Nathan 2001). Z téchto zptisobt Se zaméFim hlavné na piimé

sledovani disperse @ metody znaceni plza.

4.1 METODY PRIMEHO SLEDOVANI DISPERSE A POHYBU

Tyto metody zahrnuji pfedevsim capture - mark - recapture metody (viz 4.1.1) a metody

vvvvv

u obratlovct. Henry a Jarne (2007) uvadéji, ze CMR studie jsou u suchozemskych obratlovct
dokonce vice jak desetkrat Castejsi nez u plzi. Vyhodou je moznost sledovat konkrétni

jedince a jejich pohyb. Nevyhodou je, Ze zna¢eni mtize ovliviiovat mortalitu.
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4.1.1. Metoda zpétnych odchytii

Princip metody zpétnych odchytt (capture - mark - racepture, Casto také capture -
recapture, mark - recapture, tag - recapture; dale jen CMR), jak uz z jejiho anglického nazvu
vyplyva, spociva v odchyceni ndhodného vzorku jedinct z populace, jeho oznaceni, vypusténi
a opétovném odchyceni jiného nahodného vzorku. CMR byla pivodné vytvotena k urceni
velikosti populace (Sergent et al. 1998) a stale piedstavuje jednu ze zakladnich metod
k jejimu urceni (Begon et al. 2006). Pomoci této metody lze ale také ziskat mnozstvi dalSich
riznych dulezitych populacnich parametrd, jakym je naptiklad ptezivani jedinct (napf.
Hanski et al. 2000). Analyzou téchto dat mizeme ziskat informace 0 zivotni strategii (,,life -
history*) a tak i sledovat miru migrace mezi jednotlivymi populacemi (napf. Hanski et al.
1994) a zaroven i dispersi. Vhodnym nastrojem pro analyzu dat jsou rizné pocitacové
programy, napt. MARK (White a Burnham 1999).

4.1.1.2 Znadeni plzi

Moznosti znaceni meékkysu je cela fada. Vétsina téchto technik se pouziva jak
u suchozemskych, tak u sladkovodnich i motskych mekkysi, Casto jen s mensimi
modifikacemi podle typu prostiedi, ve kterém Zivocich zije. U plzl opatfenych schrankou
je pravé ulita nejcastéjsim cilem znaceni.
Jednoznacné nejobvyklejsi a nejjednodussi technikou je znaceni pomoci nejriznéjSich barev
aplikovanych na ulitu. Jeho vyhodou je, Ze se d4 pouZit i pro individualni znaceni. BéZné
se pouzivéa lak na nehty (napt. Chlyeh et al. 2002, Schneider a Lyons 1993), déle také
vodéodolny inkoust (napt. Severns 2009), tus (napt. Schilthuizen a Lombaerts 1994), barva
na auta (Henry a Jarne 2007), barva na smalt (napf. Johnson a Black 1998, Nechovetich
a Esch 2008) ¢i kvasové barvy” (Henry et al. 2004). Casté je i pouziti opravného laku pro
korektury textu (Baur a Baur 1995) a permanentniho znackovace (napt. Giokas a Mylonas
2004, Edelstam a Palmer 1950). Velmi dulezité je nanaSet barvu na osusené a vycisténé
schranky. Severns (2009) uvadi, ze se mu nepodatilo ulity dostate¢né osusit, a proto, | kdyz

byl plz uspésné oznacen, barva nedrzela a bylo pravdépodobné, ze se brzy smyje. Kvuli tomu

* KvaSova barva se sklada z pigmentového prasku, arabské gumy, vody a béloby. Diky tomu je vznikly natér
neprihledny.
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je vhodné ve vodé rozpustné barvy, napf. tus, jesté pred vypusténim oznacenych mékkysa
fixovat pryskyfici (Henry a Jarne 2007). Tato fixace také prodluzuje trvanlivost znaceni.
Fixovani ovSem trva n¢kolik hodin (Debrot 1990) a neni tedy vhodné pro plze, ktefi
neodolavaji ani kratkodobému vyschnuti. Pomérné novou metodou individualniho znaceni
jsou plastové znacky, které se piipeviiuji na ulitu pomoci lepidla (Henry a Jarne 2007).
Mohou byt samoziejmé rizné barevné ¢i ocislované pro individualni znaceni.

Dopady jednotlivych technik na zivotni strategie (,,life - histories*) plza jsou jen
omezen¢ znamé a ¢asto nejsou zahrnuty v analyze vysledkt CMR. Nejuplnéjsi prehled
dopadu jednotlivych technik na plze ve své praci shrnuji Henry a Jarne (2007). Jejich
modelovym organismem byla sladkovodni levatka Physella (Physa) acuta. Z jejich vysledku
vyplyva, ze ziejme nejveétsi dopad ma na plze aplikace umélohmotnych znacek, a to zejména
na mensi jedince. Pocet vajicek 1 vaje¢nych snlsek byl u takto oznacenych jedinct nizsi,

I pfestoze rozdil nebyl signifikantni. Na druhou stranu, tyto znacky vykazovaly minimalni
ztraty (1 %). Plastové znaCky maji kromé niz§iho prezivani oznacenych jedinct jesté dalsi
znacky a vyssi pofizovaci cena oproti tradicnim barevnym znackam. DalSi nezanedbatelnou
nevyhodou je rozdil v tom, jak se znaceni ztraci. Znaceni barevnou skvrnou Se postupné
odlupuje, takze i téméf ztracena skvrna je stale rozpoznatelna. Naproti tomu plastové znacky
maji daleko vétsi integritu, takZe se nalézaji bud’ neporusSené, nebo se ztraci cele.

Autofi také zkoumali znac¢eni pomoci kvasovych barev, barvy na auto, laku na nehty
a opravného laku. Zjistili, Ze tyto znacky maji vétsi ztraty (3 - 5 %). U kvasovych barev byly
tyto ztraty velmi vyrazné€ zavislé na odstinu (u ¢ervené 3 %, u tmaveé modré 22 %). Zajimavé
bylo také zjisténi, ze jedinci oznackovani opravnym lakem méli vétsi plodnost nez
neznackovani, 1 kdyz tento rozdil opét nebyl signifikantni. Pfimé dopady znaceni
vodéodolnym inkoustem nebyly experimentalné studovany, ale Severns (2009) se domniva,
ze ziejmé prezivani plza nijak neovliviiuje. Po dvou tydnech z jim oznaéenych 357 jedinct

rodu Vespericola totiz uhynulo pouze 7.
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Obr. 5: Hexaplex trunculus oznacenda Stitkovacem
Dymo (v krouzku).

Prevzato z VVasconcelos et al. 2006

Opravdu permanentni formu znaceni vytvoiil Wolda (1963, podle Kleewein, 1999).
Znacil jedince paskovky hajni (Cepea nemoralis) pomoci vyvrtavani otvorti 0 praméru
0,8 mm do schranek. Plzi si sice poskozenou schranku opravi, na povrchu vsak ztlistane stale
viditelna jizva. Autor ve své praci zaroven zkoumal i to, jak tato forma znaceni ovlivituje své
nositele. Nezjistil pfitom zadny vliv znaceni na mortalitu ani plodnost.

Zajimavé je pouziti Stitkovade® ke znateni motskych plzi ostranek (Vasconcelos et al.
2006) - viz obr. 4. Stitky byly piilepeny kyanoakrylatovym lepidlem a pokryty epoxidovym
lepidlem. Autoti uvadéji, ze nezjistili Zadné nepfiznivé ovlivnéni zdravi ¢i chovani plza ani
bezprostiedni mortalitu po oznaceni.

Rivera (2008) znacil sladkovodniho plze Cipangopaludina chinensis pomoci ptilepeni
kousku papiru lepidlem. Tento experiment ov§em probihal v laboratornich podminkach pouze
po dobu nékolika dnii. Zistava tedy otazkou, jakou zivotnost by takovéto znaceni mélo
Vv ptirodnich podminkéch ¢i pti dlouhodobéjsim pokusu.

Je samoziejme mozné, a pro nékteré ucely velmi vhodné, riizné metody znaceni
kombinovat (napf. Baur a Baur 1995). V této studii umoznila kombinace pouziti tuse
a opravného laku individualni znaceni. Jednotlivym ovsenkam (Chondrina clienta) na znacku
z bilého opravného laku vyzkumnici nanesli jesté ¢islo pomoci tuse. Déle plze oznacili riiznou

barvou laku na nehty podle mista vypusténi.

5 &, v . s P , , 7 v ;g , . X vro1 v v e o
Stikovac je pfistroj tisknouci na papirové ¢i hlinikové pdsky. Casto se pouziva naptiklad k ozna¢ovani kabel(.
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Znaceni plzi s redukovanymi schrankami

Protoze se vétSina znacek umist’uje na schranku, nastava problém u plzi, u kterych
se ulita redukovala nebo dokonce zcela zmizela. Tradi¢nim zptsobem, jak tento problém
vyresit, bylo podavani potravy obarvené napt. methylcerveni (Sturm et al. 2006). Bohuzel tato
znacka vydrzi jen docasné, protoze je V téle rozlozena. je také mozné pouzit znaceni
radioaktivnimi izotopy. Ani jedna z téchto metod ovSem neumoziiuje individudlni znaceni.

K individudlnimu znaceni Richter (1976) vyvinul metodu mrazového znaceni, kdy
se pomoci tekutého dusiku vypali plzi jakysi cejch. Podle Foltana a Konvicky (2008) ovsem
toto znaceni nevydrzi déle nez 3 mésice, protoZe poSkozena tkan zcela zregeneruje. Grimm
(1996) proto k trvalému individualnimu zna¢eni navrhla metodu zna¢eni pomoci
magnetickych transpondérii. Zjistila, Ze tato metoda nijak neptiznivé neovliviiuje piezivani
ani rozmnozovani. Nevyhodou je ovSem jeji pomérné€ zna¢na ¢asova naroc¢nost (transpondéry
se aplikuji implantaci do svalnaté nohy plze v anestézii), moznost uplatnéni jen u plzi
dorustajicich vétsich rozméru a hlavné finan¢ni naro¢nost. Pomérné jednoduchou a levnou
techniku znaceni pomoci UV fluorescen¢niho pigmentu popisuji ve své praci Foltan
a Konvicka (2008. Tento staly a netoxicky pigment se aplikuje pomoci jehly pod plast. Autofi
pii pokusech zjistili, Ze toto znaceni neovlivituje ani prezivani a dokonce ani miru predace
znaenych jedinct. V experimentu byli pouziti jako predatofi brouci Pterostichus melanarius.
U nékterych predatort plzd, napf. uréitych druhd ptakd, ovsem byla prokazana schopnost
vnimat zafeni v UV oblasti (Tovee 1995). Byl by proto vhodny vyzkum toho, jestli by zna¢eni

UV pigmentem ovliviiovalo predaci plzl predatory se schopnosti vnimat UV zafeni.

4.1.2. Radiové sledovani

Radiové sledovani se pii studiu plzi vyuziva spise ojedinéle (Tomiyama a Nakane,
1993). Tato metoda nachazi uplatnéni zejména pfi studiu obratlovcil. VéEtSina plza totiz
dosahuje jen malych velikosti. Pro ilustraci, jeden z nasich béznych sladkovodnich plzii,
neptivodni druh levatky Physella acuta (Draparnaud, 1805), dosahuje v dospélosti vysky ulity
8 - 17 mm a sitky 6 - 10 mm (Piechocki 1979). Ohbayashi - Hodoki (2004) uvadi, ze

ve vzorku jedinct pochdzejicich z vodni nadrze a kanalu v japonském mésté Kakegawa vazili
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mensi jedinci levatek primérné 0,030 g a vétsi 0,088 g. Neni tedy divu, Ze Tomiyama

a Nakane (1993) ve svém experimentu sledovali oblovku Achatina fulica (Ferussac, 1821).
Pravé tento plz je jednim z nejvétsich suchozemskych plzi na svété (tuto vlastnost si nese

i ve svém anglickém jmén¢ - giant snail). Pfitom jeho ziva vaha ¢ini zhruba pouhych 32 g
(Otchoumou et al. 2010). Radiovy vysila¢ pouzity v ptedchazejici studii vazil tfi gramy, coz
¢inilo zhruba 5 az 10 % hmotnosti téla sledovanych plzi. Odpovidajici vysila¢ by tedy

u zminéné levatky Physella acuta musel vazit jen nékolik miligramd. To jes$té neodpovida
technickym moznostem, piestoze se soucasna technika neustale zlepsuje a existuji uz i velmi

lehké vysilace, které vazi bez baterie jen 0,08 g (Naef - Daenzer et al. 2005).

4.2 GENETICKE METODY SLEDOVANI DISPERSE

Bouilivy rozvoj molekularni genetiky od 2. poloviny minulého stoleti znamenal prilom
snad ve vsech odvétvich biologie, a to véetné studia disperse organismu. V soucasné dobé
je mozné studovat dispersi tak, Ze se analyzuje genotypova variabilita pomoci molekularnich
markerd. Jak uz bylo zminéno v kapitole 3.1.2, disperse ovliviiuje genetickou strukturu
populaci. Na zéklad€ udaji o genetické struktufe populaci tedy miiZzeme odhadnout pocet
migrantll nékolika zplsoby, z nichZ uvadim nejbéZnéjsi.

F - statistika a modely disperse

Pro odhad poctu migrantii se nejbéznéji pouziva hodnoty fixa¢niho indexu Fst
(Bohonak a Roderick 2001). Pavodné Fstzavedl Wright (1951) podle Neigel 2002).
Fst je hodnota kvantifikujici rozdily mezi frekvencemi alel mezi populacemi. Na zakladé
genetické rozdilnosti se pouziva k stanoveni miry genetické vzdalenosti. Nabyva hodnot
od nuly do jedné, kde nula znamena, Ze jsou populace geneticky identické. Tento index
neudava dispersi ptimo, ale ptes vztah:

Nem = (1 - FST) /4 FST,
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kde je N efektivni velikost populace @ m mira migrace. Hodnota Nem udava pocet
migrantl za generaci. Obecné se uvadi, ze jiz jeden migrant za generaci je dostacujici k tomu,
aby se zabréanilo zménam v disledku genetického driftu (Hedrik 2011). Cim je vyssi hodnota
Nem, tim vice klesa hodnota Fst. Takovyto piepocet ovsem plati jen pro populace
se strukturou ostrovniho modelu Wright (1931). Ostrovni model je znazornén na obr. 5a. Ten
vychazi ze zakladniho piedpokladu, Ze druh je rozdélen na populace o stejné velikosti (N),
které si mezi sebou vyméenuji migranty se stejnou frekvenci. Tyto podminky ov§em nebyvaji
Vv redlnych podminkéch splnény, a proto nemusi takto ziskané vysledky odpovidat skutecnosti.
Tato problematika je v soucasnosti v odborné literatute ¢asto diskutovana, viz napi. Bohonak

a Roderick (2001), Bohonak a Jenkins (2006) ¢i Neigel (2002).

(a)

Obr. 6 Zndzornéni modelit populacni
struktury (podle Hedrick 2011)

@ a) Ostrovni model

b) Jednodimenziondlni stepping
stone model

(b)

mi2 m/2 m/2

=== )=

mi2 m/2 m/2

Dalsim zakladnim modelem populaéni struktury je tzv. ,,stepping stone* model (Kimura
1953), schéma na obr. 5b. Tento model predpoklada, ze cely druh je rozdé€len na jednotlivé
populace a jedinci z téchto populaci mohou migrovat pouze do sousednich populaci.

Jako alternativy pro stanoveni genetické diferenciace populaci se pouzivaji i ekvivalenty

Fst Gst, Rst, @s74 Qst (Vice viz Holsinger a Weir 2009).
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Privatni alely

Privatni alely jsou takové alely, které mizeme najit jen v jediné populaci (Avise 2004).
Z prumérné frekvence privatnich alel v populaci (p(1)) vyvodil Slatkin (1985) vztah pro
vypocet Nm:

Inp(1) =-0,505In (Nm) - 2,44

Z tohoto odvozeni tedy vyplyva, Ze privatni alely budou mit vysoké frekvence, jen
pokud bude Nm dostate¢n¢ nizké.

Koalescen¢ni metody

Tyto metody pracuji na principu maximalni pravdépodobnosti (,,maximum likelihood*)
a k jejim zakladatelim patii napt. Peter Beerli (Beerli a Felsenstein 1999). Zakladnim
principem koalescencich metod je rekonstrukce genealogického stromu pro rtizné genotypy
a naleznuti MRCA (,,most recent common ancestor*), tedy posledniho spole¢ného predka
(Rosenberg a Nordborg 2002). Tyto metody na zakladé selekéné neutralnich gent vlastné
rekonstruuji genealogii nazpét v Case (Freeland 2005). To se d¢je tak, ze se hledaji
koalescence, tedy mista splyvani dvou oddalenych linii. K tomu dochazi pomoci slozitych
matematickych modeli. Koalescen¢ni metody dnes nalézaji Siroké uplatnéni at’ uz

Vv populaéni genetice nebo ve fylogeografii (Freeland 2005).

MRCA
\k‘
G—»T
G G T T T G G G G G

Obr. 7 Dany polymorfismus vznikl mutaci. Pokud piijdeme dal po genealogickém stromu, dojdeme
k mistiim koalescence (splynuti) linii az k jejich poslednimu spolecnému predkovi (MRCA). Prevzato z

Rosenberg a Nordborg 2002.
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4.2.1 Molekularni markery a jejich pouziti v urcovani disperse

Dulezitym rozhodnutim pfti genetické analyze je vybér spravného molekularniho
(genetického) markeru. Geneticky marker by mél byt selekéné neutralni (Selkoe a Toonen
2006). To znamena, ze zmény v ném neovliviiyji ¢i jen velmi malo ovliviuji fitness
ptislusného jedince. Pti vybéru vhodného markeru je dilezité také vénovat pozornost tomu,
jak je dany marker variabilni a také jestli je dominantni nebo kodominantni (Freeland 2005).
Kodominantni markery, na rozdil od markeri dominantnich, poskytuji informace 0 vSech
alelach ptitomnych na daném lokusu a jsou tedy presnéjsi. Dominantni markery totiz nejsou
schopny odlisit homozygoty a heterozygoty. K nejcastéji pouzivanym typiim markert patii
alozymy, sekvenovani geni mtDNA, RAPD, AFLP, mikrosatelity.

Ditive se velmi ¢asto pouzivala analyza variability alozymi neboli polymorfnich
enzymu (napt. Woodruff a Mulvey 1997, Dillon a Wethington 2006). Tato metoda
je zalozena na multilokusové proteinové elektroforéze, ktera vznikla jiz v 60. letech.
Nedenaturované proteiny jsou pfi ni rozdéleny v elektrickém poli na gelu podle svého naboje
a poté jsou zviditelnény barvami specifickymi pro dané enzymy (Avise 2004). Alozymy jsou
velmi levné, rychlé a jednoduché, ale zaroven maji také fadu nevyhod (Bohonak 1999). Podle
Freeland (2005) jsou jejich hlavni nevyhody nasledujici: 1) Jejich variabilita, na rozdil
od variability DNA, zavisi pouze na nesynonymnich substitucich v danych kodujicich genech.
2) Alozymy jsou funkéni proteiny - enzymy, takze nemusi byt selekéné neutralni.
3) Nejsou vhodné ke zkoumani evolu¢nich vztahti mezi jednotlivymi alelami. Kromé toho
je tato technika je také naro¢na na kvalitu vzorkd (Sunnocks 2000).

V soucasnosti jsou ziejme€ v molekularni ekologii nejcastéji pouzivanymi markery
mikrosatelity &ili STR - ,,short tandem repeats® (Selkoe a Toonen 2006). Stejnd tak je tomu
I v molekularni ekologii sladkovodnich plzi (napt. Mavarez et al. 2002, Worthington Wilmer
et al. 2008, Wilkinson et al. 2007). Mikrosatelity jsou kratka tandemové opakovani jednoho
az Sesti nukleotidu (viz tab. 1), vyskytujici se nejenom v jaderném, ale i v chloroplastovém

a mitochondrialnim genomu témét vSech druhti (Freelland 2005). Nejcastéji se délky

e ,Short tandem repeats” — kratkd tandemova opakovani
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mikrosatelitovych lokust pohybuji od 5 a do 40 opakovani (Selkoe a Toonen 2006).
Mikrosatelity maji také velkou vyhodu v tom, Ze maji vysokou mutacni rychlost (Avise
2004). To se ovsem stava i jejich nevyhodou. Pro kazdy nové studovany druh byvaji
designovany nové primery, coz je relativné finanéné a Casové naro¢né, prestoze se tento

proces zrychluje a zleviuje (Selkoe a Toonen 2006).

Tab. 1. Sekvence mikrosatelitii a jejich primerii pro plze druhu Bulinus truncatus. Prevzato

z Chlyeh et al. 2002

Mikrosatelitovy lokus Sekvence Primer

CGTGGGGACTGTTTACTTTACCCCCCTAAAAGTTT

Btl CARCA): | 1o6TeTAG

CAATCTTGTATCTATAATCCGCCACTCCAGTAAG

Bt4 (TC)as C C

Technika AFLP (Amplified fragment length polymorphism - polymorfismus délek
amplifikovanych fragmentl) vznila v roce 1995 (Vos 1995). Jejim zakladem je rozstépeni
DNA restrikénimi enzymy. Béhem $tépeni probihd navazani ligandd, coz jsou
nasyntetizované kratké fragmenty DNA, které pomoci lepivych konct (,,sticky ends*) pfichyti
na rozstépené fragmenty DNA a zabrani jejimu dal$imu Stépeni. Poté se vybrané fragmenty
béhem dvou po sobé nésledujicich PCR (tzv. preselektivni a selektivni amplifikace)
amplifikuji a zobrazi na elektroforéze v podob¢ specifickych prouzki (Meudt a Clarke 2007).
Tato metoda se pouzivala pievazné ve vyzkumu rostlin, hub a bakterii, i kdyZ uz se za¢ina
pouzivat i ve vyzkumu zvitat, véetné sladkovodnich plzi (Genner et al. 2007, Miller et al.
2006).

RAPD ¢ili Random amplified polymorphic DNA (ndhodné amplifikovana polymorfni
DNA) je technika, kde se pouzivaji kratké primery (vétsinou 10 bp) libovolnych sekvenci
k amplifikaci nahodnych tsekit DNA (Avise 2004). Namnozené tseky DNA se poté zviditelni
elektroforézou na gelu, kde vytvofi specifické prouzky, které je mozno dale analyzovat. Tato
technika byla hojné vyuzivana v populacni biologii v 90. letech, ovSem dnes se pouziva

daleko méné (Avise 2004). Hlavnim divodem jeji nizka reprodukovatelnost, protoze

-28 -




vysledky mohou byt ovlivnény i malymi zménami v laboratornich podminkéch, napft. typem
cycleru ¢i koncentraci DNA (Freeland 2005).

Vyuzivani markerti na mitochondrialni DNA (dale jen mtDNA) bylo v minulosti velmi
rozsifené pro nejruznéjsi tcely, v mnozstvi studii se dokonce pouzivaly vyhradné tyto
markery (Ballard a Whitlock 2004). Mezi ¢asto vyuzivané mitochondrialni markery patfi
podjednotka jedna cytochrom - ¢ oxidasy (COI; napt. Liu a Hershler 2007), dale mozné
pouzit kuptikladu 16S ribosomalni RNA (napt. Mavaréz et al. 2002), podjednotku jedna
NADH dehydrogenasy (NDI, Liu a Hershler 2007) apod. Mitochondrialni DNA byla zna¢né
vyuzivana kvuli svym unikatnim vlastnostem, napft. jeji dédi¢nost je uniparentalni, neprobiha
Vv ni rekombinace a je selekéné neutralni (Ballard a Whitlock 2004). Jenomze tyto vlastnosti
neplati zcela, coz by mohlo vést ke zkreslenym vysledktim, a proto by se mélo vyuzivat téchto
markert hlavné v kombinaci s jinymi, jadernymi markery (vice Ballard a Whitlock 2004).
Mezi takovéto markery by mohly patfit napt. ITS 1 a 2 (,,internal transcribed spacer 1 a 2°)

(napt. Zhao et al. 2010), coz jsou velmi variabilni nekodujici Giseky ribozomalni DNA.

Tab. 2 Prehled vybranych molekularnich markerii a jejich viastnosti pouzivanych v populacni genetice

(prrevzato z Freeland 2005 a Avise 2004, upraveno).

Informacéni
Marker Dédi¢nost Variabilita Naklady
molekula
alozymy kodominantni proteiny stiedni nizké
MtDNA po matetské linii DNA nizka nizké
RAPD dominantni DNA stiedni nizké
mikrosatelity kodominantni DNA vysoka vysoké
AFLP dominantni DNA vysoka vysoké

4.2.2. Geneticka struktura populaci sladkovodnich plzi

Studii, které by zkoumaly popula¢ni genetiku sladkovodnich plzii, neni pfili§ mnoho

a sousttedi se zejména na populacni genetiku plzl - mezihostitelli motolic (napt. Mavarez et
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al. 2002, Zhao et al. 2010, Wilkinson et al. 2007, Hurtrez - Bousses al. 2010). Studie jsou také
zaméieny zejména na plze plicnaté (napt. Bousset et al. 2004, Dubois et a. 2008).

Obecné se da fici, ze populace sladkovodnich plzt vykazuji na vétSich prostorovych
Skalach izolaci vzdalenosti (,,isolation by distance®), napt. Miller et al. (2006), Wilkinson et
al. (2007), Mavarez et al. (2002). Izolace vzdalenosti (Wright 1943) znamena, ze se disperse
odehrava prednostné mezi sousednimi populacemi. Tedy, ¢im jsou od sebe populace
vzdalengjsi, tim je mezi nimi mensi tok gent. Podobné vykazuji izolaci vzdalenosti i jiné
skupiny sladkovodnich bezobratlych (podrobnéji Bohonak a Roderick 2001). Tato izolace
je s nejvetsi pravdépodobnosti zplisobena tim, Ze disperse v piirodnich populacich ziejmé
neni tak Casta a bézna, jak se diive usuzovalo (sensu Bohonak a Jenkins 2003).

Naopak populace vykazuji casto velmi nizkou nebo dokonce viibec zadnou
vnitropopulacni diversitu, kterd ¢asto byva doprovdzena nizkym pomérem heterozygotii
Vv populaci (napt. Charbonnel et al. 2002, Miller et al. 2006, Hurtrez - Bousses et al. 2010).
To vznika v disledku samooplozeni (u hermafroditickych plzi) a/nebo Casté disperse
na kratsi vzdalenosti. Tyto vzdélenosti se 1i$i u jednotlivych druhti i populaci, ziejmé
Vv zavislosti na podminkéch prosttedi. Naptiklad u australského prameniStniho druhu
Fonscochlea accepta muze Cinit zhruba 300 m (Worthington Wilmer et al. 2008) a u to¢enky
Valvata utahensis az 3 km (Miller et al. 2006). Zajimavé srovnani poskytuji suchozemsti
mékkysi, protoze studie na nich piinaseji obdobné vysledky (napf. Giokas a Mylonas 2004).
Ptesto sladkovodni plZi na rozdil od suchozemskych vykazuji daleko mensi genetikou
diferenciaci na malych prostorovych skalach, coz miize byt zptsobeno tim, Ze vodni plzi maji
vétsi dispersni schopnost a vice dispersnich mechanismii (Miller et al. 2006).

Geneticka struktura populaci také zavisi na prostredi. Bousset et al. (2004) u levatky
Physa acuta, zjistili, ze populace v fekach byly variabilnéjsi neZ v tinich. Zdivodnénim
by mohlo byt, Ze populace v fekach (tedy stalém prostredi) neprochazi tak casto fazemi
s nizkou popula¢ni hustotou jako populace z do¢asnych vod (tini). Populace zde takto
fluktuuji v dusledku stiidani zaplav a vysychani. Podobné vysledky zjistili i napt. Campbell et
al. (2010), kdy pozorovali pozitivni korelaci genetické diferenciace populaci a otevienosti

habitatu.
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Obr. 8: Graf zavislosti genetické diferenciace populaci levatky Physa acuta v riiznych biotopech

na jejich zemépisné vzdalenosti (prevzato z Bousset et al. 2004).

Naproti tomu ale Sire et al. (2001) zjistili, ze jimi studované populace plze
Biomphalaria glabrata, a stejné tak i jeho parazita krevni¢ky Schistosoma mansoni, jsou
vyrazné geneticky strukturované. K podobnym vysledktim dospéli i Lively a Dybdahl (2000)
u druhu Potamopyrgus antipodarum. Tento jev vznikl ziejmé v disledku lokalni adaptace
v koevoluci hostitele a parazita. Koevoluéni hypotéza Cervené kralovny tvrdi, Ze se parazité
adaptuji k napadani nejcastéjsich genotypt hostitele a tim padem 1épe infikuji sympatrické
populace hostitelti (Lively a Dybdahl 2000).

Demograficka studie také pomohla zjistit, Ze vedle populaci stalych, existuji i populace
docasné, které slouzi k dalsi rekolonizaci. Podobné vysledky zjistili naptiklad i Dubois et al.
(2008) u levatky Physa (Aplexa) marmorata a Hurtrez - Bousses et al. (2010) u plovatky
Galba truncatula. To tedy znamena, ze se alespon n¢které populace plzi vyskyuji
Vv metapopulacich, coz je dulezity poznatek nejen pro dalsi vyzkum disperse (Bohonak a

Jenkins 2003).

4.2.3 Fylogeografie sladkovodnich plzi
Zajimavé poznatky o dispersi druhti mizeme zjistit z fylogeografickych studii, a proto je
vhodné je alespoii v kratkosti zminit. Fylogeografie je obor, ktery se zabyva principy a
procesy ovlivitujicimi geografickou distribuci genealogickych linii (Avise 2000). Tato
distribuce je zapiicinéna hlavné vikariaci a dispersi ¢i spiSe jejich kombinaci. Pti vikariaci
jsou puvodné souvislé populace oddéleny diky zménam v prostiedi, napt. vzniku pohofti
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(Avise 2000). Pti fylogeografickych studiich se vyuziva hlavné markeri na mtDNA (viz
kapitola 4.2.1).

V soucasné dobé¢ vzriista pocet fylogeografickych studii u sladkovodnich plzt (napf.
Bunje 2005, Benke et al. 2009, Liu et al. 2010). Vysledky fylogeografickych studii potvrzuji
vysledky populacné-genetickych studii. Ukazuji totiz, ze je fylogeograficka struktura plza
komplikovanéjsi nez se diive ocekavalo (Benke et al. 2009), coz naznacuje, ze disperse neni
Casta, jak se diive usuzovalo Analyzy vysledkt také ukazuji, ze geografickou distribuci linii

Casto ovlivnuji hlavné fragmentace a LDD (naf. Bunje 2005, Liu et al. 2010).
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5. Z.avér

Sladkovodni plzi jsou taxonomicky nejednotna skupina mekkyst, predstavovana mnoha
nezavislymi liniemi (Strong et al. 2008). Jsou to vyznamni obyvatelé kontinentalnich vod
osidlujici témét vSechny sladkovodni habitaty.

U sladkovodnich plzt jednoznaéné prevazuje pasivni disperse nad aktivni. Ani aktivni,
kterou predstavuje hlavné migrace proti proudu, ovSem neni zanedbatelna. Hlavnimi vektory
pasivni disperse jsou ptaci, voda a vV posledni dobé téz ¢loveék. O jejich Sifeni vSak mame stale
pomérné malo tdajl, ¢asto jen tradované a experimentalné nepotvrzené. Je tedy potieba jesté
mnozstvi experimentll na riznych druzich sladkovodnich plzu, které by objasnily, jestli
je napiiklad mozné, aby byl vektorem disperse plzi vitr a jestli je mozny interni pfenos plzi
travicimi trakty savci a ptakda.

Genetické metody pomohly odhalit, ze mezi jednotlivymi populacemi plzt jsou znacné
genetické rozdily. Disperse zfejmé neni tak Casté a rozsifena, jak se pfedpokladalo, piestoze
majisladkovodni plzi zna¢ny dispersni potencial (sensu Bohonak a Jenkins 2003). Dispersi
také ovliviiuje fada faktord, zejména vzdalenost a stabilita habitatu. Proto by bylo vhodné,
provést vyzkum jes$t€ u dalSich druhi a skupin plzi a zaméfit se podrobnéji 1 na faktory, které
dispersi mizou ovliviiovat. Tyto poznatky by mohly byt dtlezité pro ochranu sladkovodnich
plzi a pro vyzkum interakci s jejich parazity - motolicemi.

Tato reSerSe by krom shrnuti poznatkl 0 dispersi sladkovodnich plzii méla slouzit také
jako podklad k mé diplomové praci. v té se budu zabyvat tim, jak disperse ovliviiuje

genetickou strukturou populaci levotoc¢ky bazinné (Aplexa hypnorum).
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