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ÚVOD
V době probíhající globální změny klimatu je důležité porozumět do-
padu různých typů výchovných zásahů a hospodářských způsobů na 
společenstva bezobratlých v lesních ekosystémech (Ernande, Dieck- 
mann 2004). Jednou z  důležitých charakteristik společenstev je va-
riabilita nebo diverzita vyjádřená jako α nebo β-diverzita. Zatímco 
druhové složení společenstev je často primárním měřítkem používa-
ným pro hodnocení kvality stanoviště, nebere v úvahu, že druhy spo-
lečenstev nejsou homogenní entity a každý z  nich přispívá jedineč-
ným způsobem k celkové diverzitě společenstev (Wagner et al. 2000). 
Jiným přístupem k hodnocení společenstev je například využití tzv. 
fluktuující asymetrie (dále v textu jen FA). Tento přístup je založen 
na předpokladu, kdy se morfometricky hodnotí levá a pravá strana 
bilaterálně souměrných orgánů, které slouží pro výpočet variability 
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vývojové stability jakožto měřítka odchylky od ideálu bilaterální sy-
metrie (Palmer et al. 1994). Náhodnou variabilitu FA v tělním orgánu 
je možné odlišit od ostatních typů tvarových symetrií, zejména časté 
antisymetrie a direkční asymetrie (Elek et al. 2014). Antisymetrie je 
spojena s vývojovým mechanismem tělního orgánu nezávisle na po-
hlaví a prostředí (Palmer 2005). Direkční asymetrie je případ v rám-
ci pohlaví, kdy jedna ze stran je vždy větší než druhá, v ojedinělých 
případech je těžké ji odlišit od FA (Budečević et al. 2022), proto je 
vhodné ji začlenit do výpočtu korekce FA a otestovat její vliv (Whalen 
et al. 2022).

Podstatně méně studií bylo věnováno morfologickým změnám jedin-
ců v  reakci na fragmentaci prostředí a vlivu predace (Ribera et al. 
2001; Morreti et al. 2017). Každý druh má určitou míru fenotypové 
plasticity a variability, která je důležitá v evolučním procesu adaptace 
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na rychlé změny podmínek stanoviště a dostupnosti zdrojů (např. po-
trava, úkryt, vývoj larev) (Fox et al. 2019). Změna pozorovatelná jako 
FA vzniká u odchycených dospělců při homeostáze posledního insta-
ru vývoje larvy, která nestačí kompenzovat genetický a environmen-
tální stres (Hoffmann, Woods 2001). FA má tak potenciál kvantifi-
kovat a určit kvalitu vývojového procesu larvy na stanovišti s vazbou 
na stres, avšak zůstává i přes pozitivní ohlasy (Elek et al. 2017; Papp et 
al. 2020) kontroverzním měřítkem kvality prostředí (Elek et al. 2014). 
Lesní hospodaření (zahrnující např. těžbu porostů) má potenciál vy-
volat stres u epigeických živočichů. Ten se projevuje ve formě morfolo-
gické variability, která doprovází adaptační procesy jedince. Tématem 
vlivu lesního hospodaření a fenotypové variability střevlíků konkrétně 
řešili Langraf et al. (2018, 2019), kdy zjistili pokles průměrné veli-
kosti těla s rostoucí disturbancí v lesním prostředí. Z hlediska inter- 
akce prostředí a FA jsou k dispozici studie, které se zabývaly vlivem 
urbanizace, avšak obsahují výsledky s eurytopními a adaptabilními 
druhy, jež nedostatečně reagují na změny prostředí (Elek et al. 2014, 
2017; Papp et al. 2020). Z výsledků Coda et al. (2016) plyne potřeba 
studia FA u druhů s úzkou ekologickou valencí.

Pro sledování vlivu změn prostředí jsou používány bioindikačně 
významné taxony, např. střevlíkovití (Koivula 2011; Skłodowski 
2014). V rámci výzkumu mimoprodukční funkce lesa ve zvláště chrá-
něných územích jsme si vybrali jako modelový druh střevlíka Noti-
ophilus rufipes (Curtis, 1829). Cílem výzkumu indikátoru biotického 
a abiotického stresu je i) kvantifikovat stres v morfologických struk-
turách druhu Notiophilus rufipes (Curtis, 1829) ve sledovaných typech 
stanovišť (světlina, tyčovina, ekoton), ii) určit vazbu mezi pohlavím, 
vyvinutím křídel (typ pterie) a typem stanovišť a iii) zjistit, jaký efekt 
má těžba lesních porostů na FA populace studovaného druhu.

MATERIÁL A METODIKA 

Oblast studie a design sběru vzorků

Výzkum byl proveden v národním parku Podyjí (jižní Morava, Česká 
republika) v pufrační zóně u obce Lukov (48°87´34´´N, 15°88´94´´E) 
s  nadmořskou výškou 385–435 m. Experimentální plocha porostů 
s rozlohou 95,1 ha má pracovní název Pyramida (Vrška et al. 2016). 
Od roku 1992 zde probíhá cílená přestavba nepůvodních stejnoro-
dých porostů borovice lesní na skladbu místně původních habrových 
doubrav s  přechodem do sušších bukových doubrav. Převládajícím 
půdním typem je kambizem mesobazická a kambizem dystrická s pře-
chodem do rendziny kambické (Vavříček, Šimková 2013). Zjištěný-
mi převládajícími travinami acidofilních borových doubrav jsou Ca-
rex pilulifera (L.), Melica nutans (L.) spolu s Melica uniflora (Retz.). Na 
světlině se hojně tvořily skupiny Calamagrostis arundinacea (L.) Roth 
a Luzula luzuloides (Lam.) Dandy et Wilmott. Vzácně se vyskytovaly 
druhy Carex digitata (L.) a Carex spicata (Huds.).

Sběr epigeické fauny probíhal ve třech typech stanovišť: světlina (s vý-
stavky Quercus petraea L. se zakmeněním 0,1; horní výškou 27 m; prů-
měrem 54 cm a věkem 123 let), tyčovina (Quercus petraea L. s příměsí 
Carpinus betulus L., Tilia spp. a Pinus sylvestris L. se zakmeněním 1,0; 
horní výškou 12 m; průměrem 20 cm a věkem 32 let) a ekoton (hrana 
mezi světlinou a tyčovinou). Každý typ stanoviště je založen v páru 
pro omezení náhodných jevů v 6 opakováních (tzn. 48 replikací pro 1 
typ stanoviště). Ve světlině byl poslední zásah na první ploše situován 
na podzim roku 2019 (0,89 ha; zakmenění z 0,6 na 0,1) a na druhé 
v zimě roku 2021 (0,7 ha; zakmenění z 0,4 na 0,1). V ekotonu a tyčovi-
ně žádný významný zásah neproběhl. Sběr epigeonu proběhl pomocí 
zemních pastí bez návnady a se stříškou. Konzervačním činidlem byl 
ředěný 50% propylenglykol. Pasti byly umístěny v transektech po 4 ve 
vzdálenosti 10–12 m od sebe (Kula 2009) a minimálně 15 m od okra-
jů pro omezení vlivu okrajového efektu (ve smyslu Niemelä, Spence 

1999; Kašák et al. 2017). Zakopané pasti byly mírně vyvýšené nad 
zemí, aby byl eliminován diggin-in efekt (Digweed et al. 1995). Sběr 
epigeonu probíhal v roce 2023 od poloviny dubna do poloviny října 
s  frekvencí odběru vzorků každých 24 dní, vycházející z  metodiky 
Sapia et al. (2006). V oblasti je zvýšená aktivita mravence druhu For-
mica aquilonia (Yarrow, 1955), který asociuje hnízda na nepůvodní 
dřeviny Picea abies (L.) a Pinus sylvestris (L.). Distribuce mravenišť 
byla přepočítána na 18 ks/ha. Druh působí jako lokální zdroj potravní 
konkurence a je také možný predační tlak na střevlíky (Iakovlev et 
al. 2017).

Sběr údajů o potravní nabídce a potravní konkurenci probíhal v rám-
ci sběru epigeonu, kdy proxy potravy jsme nastavili jako aktivitu 
chvostoskoků (Collembola) a perturbance byla nastavena jako aktivita 
dělnic druhu Formica aquilonia. Pro zhodnocení vlivu lesního hos-
podaření byly zvoleny následující environmentální proměnné: % po-
kryvnost travin na ploše 25 m2 se středem fytocenologického snímku 
v zemní pasti (hodnoceno 13. 07. 2023); % otevřenosti korunového 
patra nad a mezi pastmi (celkem 8 snímků na transekt) (Chianucci, 
Macek 2023); množství hrabanky z plochy 10 × 10 cm (kg/m2) (Pa-
lán et al. 2018) a kontinuální sběr teploty vzduchu nad zemí měřené 
v 15 cm (průměr pro každý odběrový měsíc) a vlhkosti půdy měřené 
v 6 cm podzemí (suma srážek za odběrový měsíc) pomocí TMS–4 da-
taloggeru (Wild et al. 2019). 

Modelový druh

K častým bioindikačním druhům v oblasti výzkumu patří střevlík No-
tiophilus rufipes (Curtis, 1829). Celkem bylo odchyceno 44 jedinců, 
z toho 8 na světlině, 19 v tyčovině a 17 na ekotonu. Všichni jedinci byli 
odchyceni během května až července. Jedná se o predátora, který je 
řazen mezi reliktní druhy (Hůrka et al. 1996; Seják et al. 2003) s úz-
kou ekologickou vazbou na  acidofilní světlé teplomilné lesy (Seják, 
Dejmal 2003; Trautner 2017) s proporcí denní aktivity v rozmezí 
15–30 % (Thiele 1977). Jeho přítomnost indikuje charakter rozvol-
něných lesních ekosystémů (Magura et al. 2008). U jedinců druhu 
byly hodnoceny údaje o pohlaví (samci n = 23; samice n = 21), typu 
vyvinutí křídel (tj. typ pterie) a morfologických znacích. Typ pterie 
byl klasifikován podle vývoje do skupiny (ve smyslu Den Boer 1977) 
s polymorfismem křídel (Venn 2007). Skupina se dělí na: i) makrop-
terní (morfa s dlouhými křídly), ii) brachypterní (krátkokřídlá morfa) 
a iii) apterní jedince, kteří mají aberantní křídla (přechod k bezkřídlé-
mu monomorfismu) (Schwander, Leimar 2011). Po sběru v terénu 
byli jedinci uloženi při pokojové teplotě do mikrozkumavek se 100% 
propylenglykolem. Před samotným měřením byli jedinci umístěni na 
filtrační papír a vysušeni opět při pokojové teplotě.

Měření tělních orgánů

U sledovaného druhu výběr tělních orgánů vycházel ze studie Papp 
et al. (2020). Zaměřili jsme se na levou a pravou část: stehna a hole-
ně předních končetin; zadního stehna a trochanteru; 2, 3, 4 tykadlo-
vého článku (= a2, a3, a4); délky druhého článku čelistního makadla 
(pm2); délky a šířky třetího článku čelistního makadla (pm3d, pm3š). 
Měřené struktury byly vyfotografovány dle standardizované meto-
diky (Seifert 2002). Každá část jedince byla umístěna horizontálně 
v Petriho misce s malými skleněnými kuličkami průměru 0,008 mm 
a tělní části byly dvakrát vyfotografovány. Fotografie byly pořízeny po-
mocí digitálního fotoaparátu Nikon EOS 250D s adaptérem DSLRCC 
a CMOUNT_1X_SZ umístěným na stereomikroskopu Olympus SZ 
61TR (0,67×–4×) v  maximálním rozlišení (3 840 × 2 160 pixelů ve 
formátu JPEG). Fotografie byly spolu s kalibrovaným měřítkem (Abu 
elela ali abu elela, Mahmoud Elsayed 2022) měřeny v programu 
ImageJ (Rasband 2003). 
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Statistické zpracování dat

Odstranění orgánů s výskytem velké chyby měření 
nebo genetického stresu

Analýzy dat se řídily doporučeními předchozích studií (Palmer 1994; 
Elek et al. 2014; Whalen et al. 2022) a všechny proběhly v prostře-
dí programu R (v4.3.2; R Development Core Team 2023). Na začát-
ku celkového hodnocení FA bylo zapotřebí omezit efekt odlehlých 
hodnot pomocí funkce boxplot.stats, které vznikají při chybě měření, 
genetickém stresu, náhodných jevech, direkční nebo antisymetrické 
odchylky. Protokol byl použit na primárních datech (P vs. L) a na prů-
měrných hodnotách ([P – L]/2) měřeného orgánu. Když byla obje-
vena konzistence odlehlých hodnot u primárních dat a průměrných 
hodnot, byl jedinec v obou případech odstraněn. Tím jsme vyloučili 
možný vliv odchylek. 

Abychom vyloučili vliv direkční asymetrie (tj. L je konzistentně větší 
než P), pomocí faktorové ANOVy jsme testovali, zda je průměrná ve-
likost orgánu naměřeného na všech jedincích signifikantně větší nebo 
menší mezi L a P stranou. Pro finální testování vlivu studovaných en-
vironmentálních proměnných na pravou asymetrii je nutné také od-
stranit tělní orgány, u kterých je vysoká chyba měření (CHM). Vysoká 
CHM znamená, že pozorovaná asymetrie nemusí odrážet skutečnou 
vývojovou nestabilitu, ale spíše variabilitu měření. 

Chybu vzniklou při měření jsme kvantifikovali pomocí analýzy vari-
ance (ANOVA) se stranou těla jako fixní faktor (strana) [Side] a repli-
kací měření uvnitř každého jedince (replikace měření) [Group] jako 
náhodný faktor. Pokud CHM (tj. poměr střední kvadratické chyby fix-
ního faktoru a střední kvadratické chyby párových měření) překročila 
15 %, byl tělní orgán odstraněn z dalších statistických analýz (Palmer 
1994). Pro vyloučení antisymetrie jsme balíčkem moments (Komsta 
2022) ověřili distribuci měřených stran na šikmost (tj. extrém na jed-
né straně histogramu) a na tvar distribuce měřených hodnot (tj. pla-
tykurtóza; histogram má ploché konce distribuce). Skutečná a ničím 
neovlivněná asymetrie znaku byla potvrzena Shapirovým testem nor-
mality.

Test vlivu velikosti těla

Závislost asymetrie u daného orgánu na velikosti těla byla testována 
vůči proxy velikosti těla nastavená jako nezávislé měření pravé krov-
ky. Vliv velikosti těla na asymetrii tělních orgánů byl testován pomocí 
ANOVy, kde absolutní hodnota rozdílů orgánů (|P – L|) byla v modelu 
vysvětlena pomocí proměnné velikost pravé krovky. Při signifikant-
ním vztahu s tělním orgánem byla hodnota proxy velikosti těla uvede-
na v lineárním smíšeném modelu jako kovariáta.

Kvantifikace upraveného FA indexu

Připravená databáze byla přepočtena na upravenou hodnotu FA podle 
korekce direkční asymetrie (tj. DA) uvedené ve studii Whalen et al. 
(2022):

,

kde do výpočtu prvního komponentu rovnice vchází měření jedinců 
a do druhého komponentu rovnice vchází přepočet průměru rozdílu 
tělního orgánu se znaménkem upraveným o velikost měřeného jedin-
ce. Do vzorce vstupují měřené hodnoty z levé a pravé strany. Hodnota 
„N“ značí celkovou sumu měřených hodnot pro daný tělní orgán.

Velikost rozdílu mezi dvěma komponenty byla normalizována podle 
kvadratické transformace. Významnost DA jsme testovali jednovýbě-

rovým t-testem, abychom zjistili, zda se průměr významně liší od nuly. 
V případě, že se lišil, byl tělní orgán považován za zatížený DA a nebyl 
dále hodnocen na FA.

Vyhodnocení vlivu typu stanoviště na FA jednotlivých tělních orgánů

Abychom otestovali, které tělní orgány vykazují průkaznou reakci pro-
střednictvím FA na typ stanoviště (tj. světlina, ekoton, tyčovina), byl 
použit lineární smíšený model prostřednictvím funkce lme knihovny 
lme4 (Bates et al. 2015). Na základě experimentálního designu (na 
každé ploše byly opakovaně v  čase odebírány vzorky) byl sestaven 
smíšený model, ve kterém jako samostatné proměnné s  náhodným 
efektem [crossed random effect] figurovaly měsíc sběru (tj. 3×) a re-
plikace měření uvnitř každého jedince (replikace měření) [Group] 
a jako proměnná s  pevným efektem vystupovaly faktory stanoviště. 
Průkaznost jednotlivých vysvětlujících faktorů se analyzovala pomo-
cí analýzy variance [Wald Chi-Squared Analysis of Variance] funkce 
Anova z balíčku car (Fox, Weisberg 2019). Pro popis výstupů odhadů 
průměrů a rozdílů ze smíšeného modelu byla použita funkce lsme-
ans s Tukeyovou korekcí p–hodnot z balíčku emmeans (Russel et al. 
2024). V dalším kroku byly použity pouze tělní orgány, které vykazo-
valy průkaznou FA. 

Kvantifikace vlivu pterie, pohlaví a typu stanoviště

V  kroku kvantifikace vnitřních procesů a vlivu prostředí bylo třeba 
otestovat vliv pterie a pohlaví na distribuci FA mezi typy stanovišť 
z důvodu, že asymetrie může odrážet jejich vliv místo vlivu stanovi-
ště. Vytvoření vhodného modelu probíhalo v  těchto krocích: i) vliv 
typu pterie na velikost FA mezi pohlavím byl nastaven jako interak-
ce pterie*pohlaví; ii) vliv typu pterie na velikost FA na stanovišti byl 
nastaven jako interakce typ stanoviště*pterie a iii) finální model, kte-
rý obsahoval zmíněné interakce a testoval vztah distribuce FA mezi 
pohlavím a typem stanoviště. K testování homogenity variancí mezi 
skupinami byl použit Leveneho test. Jeho účelem je zjistit, zda jsou va-
rianční rozptyly v různých skupinách srovnatelné, což je důležité pro 
správnost interpretace výsledků analýzy rozptylu (ANOVA). Výsledné 
tělní orgány byly zobrazeny krabicovým grafem s párovým porovná-
ním pohlaví upraveným pomocí funkce tukey_hsd balíčku ggplot2 
(Wickham 2016).

Pokud u více než dvou tělních orgánů byla prokázána skutečná FA, byl 
proveden test na shodu trendu výskytu hodnot FA pomocí Kendallo-
vy konkordanční analýzy s  Bonferroniho korekcí p-hodnot pomocí 
funkce kendall.global z balíčku vegan (Oksanen et al. 2017). Při po-
zitivní asociaci byly výsledné hodnoty FA mezi sebou korelované. Vý-
sledné grafy vztahů jsou vytvořeny pomocí balíčků ggplot2 (Wickham 
2016) a ggpubr (Kassambara 2023).

Finální test korelace mezi FA indexem a parametry prostředí

Znak splňující výše popsaná kritéria FA byl modelován bayesovským 
zobecněným lineárním modelem funkce brm balíčku brms s  fix-
ními efekty prostředí (tj. Formica aquilonia, Collembola, hrabanka, 
otevřenost zápoje, pokryvnost travin, teplota, půdní vlhkost) a jako 
samostatné proměnné s náhodným efektem [crossed random effect] 
figurovaly měsíc, replikace měření uvnitř každého jedince a pohlaví 
(Bürkner 2021). V  modelu jsme jako apriorní distribuci k  mode-
lování nejistoty v  parametrech nastavili Gaussovské rozdělení dat. 
Pro dosažení konvergence a dobrého mísení napříč více řetězci jsme 
v modelu nastavili 4 řetězce, každý se 4 000 iteracemi pomocí Mar-
kova řetězce Monte Carlo (tj. MCMC). Robustnost simulací MCMC 
zajišťující konvergenci byla hodnocena pomocí R-hat statistiky, která 
byla pod prahovou hodnotou 1,2 indikující dobrou konvergenci mo-
delu. Posteriorní intervaly spolehlivosti odhadů byly zobrazeny funkcí 
mcmc_intervals balíčku bayesplot (Gabry, Mahr 2022).

𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢𝑢á = ���
𝑃𝑃𝑃𝑃 − 𝐿𝐿𝐿𝐿

0,5 ∗ (𝐿𝐿𝐿𝐿 + 𝑃𝑃𝑃𝑃)
� − �

∑� 𝑃𝑃𝑃𝑃 − 𝐿𝐿𝐿𝐿
0,5 ∗ (𝐿𝐿𝐿𝐿 + 𝑃𝑃𝑃𝑃)�

𝑁𝑁𝑁𝑁
�� 
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VÝSLEDKY
Jeden z  deseti znaků prokazatelně vykazoval pravou asymetrii FA 
(tab. 1). Jedná se o druhý tykadlový článek (a2). Ostatní znaky nejsou 
vhodné pro pozorování FA, protože jsou zatíženy genetickým stresem 
(a3, a4, přední stehno), antisymetrií (P < L; zadní stehno, zadní tro-
chanter, pm2, pm3d) a direkční asymetrií (tab. 1). Při testování FA a2 
bylo zjištěno, že interakce typu stanoviště na FA se liší v závislosti na 
pohlaví (analýza deviance interakce: P = 0,0275), a to zejména u sam-
ců (tab. 2). Fixní efekty typu pterie a proxy velikosti těla v lineárním 
smíšeném modelu (AIC = -178,17; BIC -152,25 s marginální R2 = 0,26 
a kondicionální R2 = 0,93) nevykazují významné účinky na velikosti 
FA, přičemž pseudo-R2 naznačuje, že část variability modelu je vysvět-
lena náhodnými efekty (tab. 2). Z odhadnutých kontrastů plyne, že na 

světlině (P = 0,0494) a částečně v tyčovině (P = 0,0766) je pozorova-
ný podobný trend FA mezi samci a samicemi. Nejvyšší zaznamenané 
hodnoty FA jsou u samců v ekotonu a na světlině, přičemž dosahují 
hodnot v rozmezí 0,02–0,4, kdežto v tyčovině je u samců výskyt hod-
not užší (0,15–0,35) (obr. 1).

Výsledky Paretových diagnostických k-hodnot potvrzují spolehlivost 
odhadovaných posteriorních rozdělení parametrů modelu na 87,2 % 
(tab. 3). Z 95% intervalů spolehlivosti [95% credible intervals] (tj. CI) 
fixních efektů jsme zjistili významnou zápornou asociaci Collembola 
(CI: -0,16–0,01) a pozitivní asociaci hrabanky (CI: 0,01–0,96) na dis-
tribuci FA a2 (tab. 4). Ostatní efekty, jako je aktivita dělnic Formica 
aquilonia (Yarrow, 1955), teplota vzduchu a vlhkost půdy, nemají pro-
kazatelně významný vztah k FA a2 (tab. 4). 

Tab. 1.
Sumarizované výsledky nejvýznamnějších tělních orgánů střevlíka Notiophilus rufipes (Curtis, 1829) vykazující epigenetický stres
Summary results of the most important morphological traits of the ground beetle Notiophilus rufipes (Curtis, 1829) with traits showing 
epigenetic stress

Typ testu/Type of analysis

Tělní orgán/Morphological trait

2tykadlový 
článek/2-antennal 

segment

Přední holeň/
Frontal tibia

Zadní stehno/
Hind femur

Zadní trochanter/
Hind trochanter pm21 pm3d2

Počet odlehlých hodnot/Number of outliers 4× 0× 5× 0× 1× 3×

Šikmost/Skewness 0,041 0,174 -0,240 0,176 0,497 -0,094

Kurtóza/Kurtosis 3,171 -0,540 0,508 -0,634 0,181 0,060

Faktorová ANOVA/Factorial ANOVA [F] 0,000217 0 0,000043 0,000012 0,0000503 0,0005928

p-hodnota/p-value 0,194 0,997 0,946 0,964 0,733 0,438

Chyba měření/Measurement error [%] 3,61 5,96 7,15 13,44 4,45 1,26

Smíšený model ANOVA/
Mixed-model ANOVA [F] 8,76E-05 1.204e-04 1,33E-04 1,47E-04 1.204e-04 2,22E-04

p-hodnota/p-value < 2e-16 *** < 2e-16 *** < 2e-16 *** < 2e-16 *** < 2e-16 *** < 2e-16 ***

Závislost na velikost krovky/
Size dependence to elytra 0,029 * 0,288 0,505 0,041 * 0,512 0,177

Lineární smíšený model/
Linear mixed-effect model            

Pohlaví*Pterie/Sex*Wing morph 0,400 0,095 . 0,615 0,914 0,169 0,072 .

Typ stanoviště*pterie/
Treatment*Wing morph

Tyčovina/Pole-
stage stand

Tyčovina/Pole-
stage stand

Tyčovina/Pole-
stage stand

Tyčovina/Pole-
stage stand

Tyčovina/Pole-
stage stand

Tyčovina/Pole-
stage stand

p-hodnota/p-value 0,042 * 0,786 0,837 0,789 0,428 0,880

Typ stanoviště*pohlaví/
Treatment*Sex Ekoton/Ecotone Tyčovina/Pole-

stage stand
Tyčovina/Pole-

stage stand
Tyčovina/Pole-

stage stand
Tyčovina/ Pole-

stage stand
Tyčovina/Pole-

stage stand

p-hodnota/p-value 0,015 0,928 0,825 0,242 0,456 0,052

Jednovýběrový t-test/One-sample t-test 0,028 0,923 0,413 0,484 0,431 0,019

Shapirův test/Shapiro test 0,147 0,923 0,000 0,001 0,001 0,023

Leveneho test/Levene test 0,194 0,153 0,165 0,076 0,213 0,968

Typ asymetrie/Type of asymmetry Pravá asymetrie/
True asymmetry

Direkční 
asymetrie/
Directional 
asymmetry

Antisymetrie/
Antisymmetry

Antisymetrie/
Antisymmetry

Antisymetrie/
Antisymmetry

Antisymetrie/
Antisymmetry

1Délka druhého článku čelistního makadla/Length of second palpomer of the maxillary palpus
2Délka třetího článku čelistního makadla/Length of third palpomer of the maxillary palpus
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Tab. 2.
Výsledky zobecněného lineárního smíšeného modelu testujícího vý-
znamnost vlivu vysvětlujících proměnných (tj. morfologie, pohlaví 
a typ stanoviště) na fluktuující asymetrii druhého tykadlového článku 
Results of a generalized linear mixed model testing the significance 
of the influence of explanatory variables (i.e., morphogenesis, sex and 
habitat type) on the fluctuating asymmetry of the second antennal 
segment

Fixní efekty/Fixed effects:
 

O
dh

ad
/E

st
im

at
e

St
an

da
rd

iz
ov

an
á 

ch
yb

a/
St

an
da

rd
is

ed
 

er
ro

r

t-h
od

no
ty

/t-
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St
up

ně
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ol
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st
i/ 

   
  

D
eg

re
es

 o
f f

re
ed

om
 

(d
.f.

)

p-
ho

dn
ot

y/
p-

va
lu

es
1

Výchozí hodnota/Intercept -0,01 0,60 -0,01 31,00  0,99

Pterie/Wing morphology -0,03 0,03 -1,07 31,00  0,29

Pravá krovka/Right elytra  0,22 0,98  0,23 31,00  0,82

Tyčovina/Pole-stage stand  0,11 0,07  1,62 31,00  0,12

Ekoton/Ecotone  0,12 0,07  1,67 31,00  0,11

Pohlaví (samec)/Sex (male)  0,23 0,07  3,11 31,00  0,00

Tyčovina (samec)/
Pole-stage stand (male) -0,16 0,09 -1,91 31,00  0,06

Ekoton (samec)/Ecotone (male) -0,23 0,09 -2,68 31,00  0,01

1p-hondoty vypočteny podle Satterhwaitova stupně volnosti
 p-values calculated using Satterthwaite d.f.

Tab. 3.
Procentuální zhodnocení spolehlivosti odhadů Bayesovského modelu
Percentage evaluation of the reliability of estimations in the Bayesian 
model

Paretovy diagnostické k hodnoty/Pareto k diagnostic values:

Počet/Count % Min_ESS1

(-Inf; 0,5]  (Dobré/Good) 30 38,5 1249

 (0,5; 0,7]  OK 38 48,7 263

  (0,7; 1] (Špatné/Bad) 8 10,3 36

  (1; Inf) (Velmi špatné/Very bad) 2 2,6 6

1Minimální efektivní velikost vzorku/Minimum effective sample size

Tab. 4.
Intervaly spolehlivosti závislé proměnné fluktuující asymetrie druhé-
ho tykadlového článku s účinky fixních a náhodných efektů Bayesov-
ského modelu 
Credible intervals of dependent variable fluctuating asymmetry of 
second antennal segment with population- and group-level effects of 
the Bayesian model

Účinky na úrovni fixních efektů/Population-level effects

 

O
dh

ad
/E

st
im

at
e

O
dh

ad
nu

tá
 

ch
yb

a/
Es

tim
at

ed
 e

rro
r

l-9
5%

 C
I

u-
95

%
 C

I

R
ha

t

Výchozí hodnota/Intercept 0,33 0,73 -0,98 1,94 1,00

Formica aquilonia 0,00 0,02 -0,05 0,04 1,00

Hrabanka/Litter 0,47 0,24  0,01 0,96 1,00

Collembola -0,08 0,04 -0,16 0,01 1,00

Otevřenost zápoje/
Openness -0,18 0,18 -0,54 0,16 1,00

Traviny/Herbs 0,08 0,07 -0,05 0,21 1,00

Teplota/Temperature -0,02 0,03 -0,08 0,02 1,00

Půdní vlhkost/Soil moisture 0,26 0,18 -0,10 0,61 1,00

Účinky na úrovni náhodných efektů/Group-level effects

sd (Výchozí hodnota/
Intercept) 0,09 0,01 0,07 0,12 1,00

Měsíc/Month 0,07 0,09 0,00 0,31 1,00

Pohlaví/Sex 0,26 0,29 0,01 1,08 1,01

Replikace měření/Group 0,09 0,01 0,07 0,12 1,00

DISKUSE
Morfometrické měření vývojové stability (tj. fluktuující asymetrie) má 
schopnost určit odlišné podmínky prostředí (Cachada et al. 2013; 
Morreti et al. 2017) ve smyslu evolučního přizpůsobení (Elek et al. 
2017). Fluktuující asymetrie (FA) může být zaměněna s chybou mě-
ření, antisymetrií nebo direkční asymetrií, proto je důležité její vliv 
odfitrovat od všech forem zdrojů chyb a typů genetického nebo aditiv-
ního stresu (Elek et al. 2017; Raisa et al. 2019). Naše práce se shoduje 
s přesvědčením, že FA je pozorovatelná u méně funkčně významných 
znaků (např. Gummer, Brigham 1995; Maryańsky et al. 2002; Papp 
et al. 2020). Potvrdili jsme možnost využití druhého tykadlového člán-

ku (a2) k výzkumu eko-evoluční vazby stresu na disturbance v lesních 
stanovištích. Představujeme princip studia vztahu mezi fenotypovou 
variabilitou a projevy asymetrie tím, že se zaměřujeme na vliv křídel-
ního polymorfismu na rozložení FA mezi pohlavím, což bylo opomí-
jeno (Elek et al. 2014; Whalen et al. 2022). U tělních orgánů jsme 
dokázali odlišit pravou FA od antisymetrie (pm3d, pm2, zadní tro-
chanter) a direkční asymetrie (přední holeň) a domníváme se, že tyto 
typy tvarové symetrie mají zřejmě genetický podtext (např. Elek et al. 
2014). U pm3d, pm2 a zadního trochanteru je antisymetrie spojena 
s vývojovým mechanismem tělního znaku nezávisle na pohlaví a dis-
turbanci (Palmer 2005). U přední holeně jsme rozeznali direkční asy-
metrii od FA u interakce pohlaví s křídelním polymorfismem pomocí 
vypočtené korekce (Whalen et al. 2022).

Průkaznou hodnotu FA jsme potvrdili u druhého tykadlového článku 
(a2) u obou pohlaví. U samic byla naměřená hodnota FA nižší než 
u  samců. Domníváme se, že důvodem nižšího stresu u samic může 
být zvýšená konzumace potravy. Vyplývá to z  evoluční potřeby být 
v co nejlepší kondici ke kladení vajíček (Uetz et al. 2002). Ty sami-
ce, co nezvládnou vyrovnat stres, uhynou (Hendrickx et al. 2003). 
Průkazná hodnota FA a2 zjištěná u samců může být způsobena vyš-
ší fenotypovou variabilitou, která u samců není z hlediska zachová-
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ní kondice vázaná na fyziologický stav jedinců, což vyplývá z pouhé 
potřeby předat genetickou informaci (Flegr 2009; Palestrini et al. 
2012; Fox et al. 2019; Benítez et al. 2021). Ve společenstvu ekotonu 
je nápadně vysoká heterogenita FA a2 jak u samců, tak i samic. Tato 
variabilita v asymetrii znaku indikuje možný odlišný původ jedinců 
(Hoffmann, Woods 2001), což potvrzuje teorii okrajového efektu 
(Magura 2002). Okrajový efekt umožňuje u druhu Notiophilus rufi-
pes (Curtis, 1829) tok genů, a zabraňuje tak izolaci populací (Nève et 
al. 2008).

Morfo-ekologický znak (a2) ukazuje na aktivitu chvostoskoků (tj. po-
travní nabídka larev) a množství hrabanky (tj. místo vývoje larev) 
jako významných faktorů prostředí. Potravní nabídka larev zmírňuje 
environmentální stres jedince (Gould 1991), kdežto vlhkost a moc-
nost hrabanky negativně ovlivňuje vývoj posledního instaru larvy, kte-
rá nesouvisí s teplotou vzduchu a vlhkostí půdy (Evans et al. 2018). 
Ostatní faktory prostředí včetně zvýšené aktivity mravenců druhu 
Formica aquilonia (Yarrow, 1955) (tzn. potravní konkurence) nemají 
významný vliv na vývojovou stabilitu larev jedinců populace, což je ve 
shodě s naším výzkumem.

ZÁVĚR
Naše studie využívá příkladu dopadu těžby lesního porostu na morfo-
logickou variabilitu a vývojovou stabilitu reliktního druhu – střevlíka 
Notiophilus rufipes (Curtis, 1829). Jako druh s úzkou ekologickou ni-
kou do určité míry reprezentuje nároky epigeických druhů otevřených 
teplomilných společenstev. Zjistili jsme, že fluktuující asymetrie (FA), 
zejména u druhého tykadlového článku (a2), může sloužit jako indi-
kátor změn prostředí způsobených lidskou činností (tj. lesním hos-
podařením). Naše zjištění podporují FA jako možného ukazatele pro 
hodnocení kvality životního prostředí a přizpůsobivosti organismů 
modifikovaným podmínkám (tj. vztah k disturbanci a perturbanci). 

Konkrétní faktory, jako je dostupnost potravy a prostorová struktura 
lesního prostředí vyjádřená jako množství hrabanky, hrají roli ve vý-
sledné kondici subpopulace. Studie poukazuje na roli lesního hospo-
daření jako regulátoru eko-evolučních procesů u termofilních druhů 
epigeické fauny světlých habrových doubrav.
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THE EFFECT OF LOGGING ON ANIMAL PHENOTYPES: A CASE STUDY OF FLUCTUATING ASYMMETRY 
OF GROUND BEETLE NOTIOPHILUS RUFIPES (COLEOPTERA: CARABIDAE)

SUMMARY

We aimed to assess the effects of human-induced habitat alterations on the morphological variation and developmental stability of ground-
dwelling fauna, focusing on example of the specialist species Notiophilus rufipes (Curtis, 1829) in the Podyjí National Park (Czech Republic). 
This study utilized fluctuating asymmetry (FA) in ten morphological traits to measure environmental stress, disturbances, and perturbations 
from three distinct treatments: clearing, pole-stage stand, and ecotone. The study‘s goals were to: i) document morphological variations in 
Notiophilus rufipes (Curtis, 1829) across treatments; ii) explore the correlation between sex, wing morphology and treatments, and iii) evaluate 
the impact of forest openings on forest ecosystems.

Species collection employed pitfall traps, executed every 24 days from mid-April to mid-October in three specific treatments: clearing (a sparsely 
populated old-growth oak area), pole-stage stand (oak with a mixture of hornbeam and lime), and ecotone (the transitional zone between 
pole-stage stand and clearing). This method allowed for the assessment of Collembola (as a food availability indicator) and Formica aquilonia 
(Yarrow, 1955) ant worker activity levels (as a source of food competition). Data collected included several environmental parameters such 
as litter cover, canopy openness, herb coverage (evaluated on July 13, 2023, for grass coverage within a 25 m² area centered around the pitfall 
trap), ground temperature and moisture levels from a datalogger (TMS–4). The study meticulously detailed the area (Vrška et al. 2016) and 
sampling design (Sapia et al. 2006) to accurately reflect habitat conditions. Statistical analysis followed Elek et al. (2014) for FA processing, with 
adjustments for directional asymmetry and square root transformation as per Whalen et al. (2022). Traits meeting FA criteria were analysed 
using a model incorporating fixed environmental variable effects and random effects (i.e., month, sex, and group = replicated measurement of 
specimen) through a Bayesian analysis.

Results indicated that out of ten morphological traits, only the second antennal segment (a2) exhibited significant FA (Tab. 1), suggesting its 
effectiveness as an environmental stress and disturbance indicator. The study identified sex-specific FA associations, particularly in the pole-stage 
stand, where males showed higher FA levels than females (Fig. 1). The ecotone treatment revealed a diverse mix of origins, indicating a complex 
interaction of genetic and environmental factors on morphological variability (Fig. 1). The FA a2 analysis showed treatment effects varying 
by sex, notably among males (Fig. 1). Fixed effects of wing morphology types and body size proxy in a linear mixed model (AIC = -178.17; 
BIC -152.25; with marginal R2 = 0.26 and conditional R2 = 0.93) did not significantly influence FA (Tab. 2). Bayesian analysis identified significant 
environmental associations with FA a2 (Tab. 3 and 4), especially litter and Collembola activity, underscoring food availability and the role of 
habitat structure in developmental stability of Notiophilus rufipes (Curtis, 1829) (Tab. 4).

The study concludes that forest management practices have a significant impact on the morphological and developmental stability of ground 
beetles. FA, particularly in the second antennal segment, proves to be a quantitative bioindicator for environmental stress and disturbance 
effects. Collembola availability as a larval food source appears to buffer environmental stress, while increased litter density negatively affects 
development. The study highlights the crucial role of forest harvestings as an important driver, suggesting that litter quality is essential for the 
development of thermophilic epigeic invertebrates. 
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