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Abstrakt

Myrmekofilie a termitofilie jsou Zivotni strategie, které se vyvinuly u mnoha linii ¢lenovct. Nejvétsi diverzitu
myrmekofilti a termitofild zahrnuje fad brouci (Coleoptera). V ramci nadceledi brouki Scarabaeoidea existuji
zatim dikazy podporujici myrmekofilii a/nebo termitofilii zastupct Sesti eledi: Geotrupidae, Hybosoridae,
Lucanidae, Ochodaeidae, Passalidae a Scarabaeidae. Celed” Scarabaeidae zahrnuje vétsinu dosud znamych
zastupciti Scarabaeoidea asociovanych s mravenci a termity. V praci uvadim ptfehled znamych myrmekofilnich
a termitofilnich Scarabaeoidea a jejich hostiteld. Diiraz kladu na aspekty biologie téchto broukt v asociaci
s jejich mravenéimi a termitimi hostiteli. U taxond, jejichz biologie je dosud neznamad, shrnuji a rozebiram
dal8i dostupnéa data a aspekty morfologie téchto taxonl ukazujici na mozny myrmekofilni ¢i termitofilni
zpusob zivota. Soucasné poznatky o této riiznorodé skupiné broukidl zasazuji do Sir§iho kontextu studia

myrmekofilie a termitofilie.

Klicova slova: myrmekofilie, termitofilie, morfologie, mravenci, termiti, hmyzi spolecenstva, Sestinozi,

brouci, Scarabaeoidea

Abstract

Myrmecophily and termitophily are strategies of life, that have evolved in many lineages of arthropods. The
largest diversity of myrmecophiles and termitophiles is found in the insect order Coleoptera (beetles). Among
beetles of the superfamily Scarabaeoidea, evidence for myrmecophily and/or termitophily exists so far in six
families: Geotrupidae, Hybosoridae, Lucanidae, Ochodaeidae, Passalidae and Scarabaeidae. The family
Scarabaeidae contains the majority of Scarabaeoidea diversity known to be associated with ants and termites.
I give an overview of the known Scarabaeoidea myrmecophiles and termitophiles and their hosts with emphasis
on biology of these beetles in association with their ant and termite hosts. For taxa, whose biology is currently
unknown, I summarize and discuss other available data and aspects of morphology possibly indicating a
myrmecophilous or termitophilous life style. I place the current knowledge about this diverse group of beetles

into the broader context of the study of myrmecophily and termitophily.

Key words: myrmecophyly, termitophily, morphology, ants, termites, insect societies, hexapods, Coleoptera,

Scarabaeoidea
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’
Uvod

Studium myrmekofilie a termitofilie se jiz vice nez sto let t€si velké pozornosti entomologt po celém
svéteé. Zejména brouci predstavuji modelovou skupinu hmyzu, na jejimz poznani stoji zaklady vyzkumu
symbionti mravencl a termitti. Nad¢eled’ broukii Scarabaeoidea zahrnuje, jako nékteré dalsi skupiny, velké
mnozstvi myrmekofilnich a termitofilnich taxont. Poznatky o téchto broucich jsou vsak v odborné literature
znacn¢ roztrousené a neexistuje dosud zadna prace, ktera by fragmenty nasich védomosti o symbidzach
se socialnim hmyzem' u téchto broukd sjednotila a zpfehlednila. Cilem mé prace je tedy podat prehled
znamych symbiotickych vztahii vrubount? s mravenci a termity a zasadit je do kontextu soucasné
problematiky studie symbiontii socialniho hmyzu. Pro t¢ely druhého zminéného cile v ivodnich kapitolach
predstavim mravence a termity (jakozto hostitele symbiotickych vrubounil), struéné rozeberu vyvoj studia
myrmekofilie a termitofilie a pfedstavim nékteré ze znamych zastupcii symbiontti socialniho hmyzu nalezicich

k jinym skupinam ¢lenovct.

Brouci (Coleoptera)

Brouci (Coleoptera) s vice nez 380 000 dosud popsanymi druhy tvofi nejrozmanitéjsi fad vsech
zivoCichd (napf. Zhang a kol. 2011). Ohromna diverzita brouki je pfisuzovana morfologickym adaptacim,
napiiklad prvni par ktidel pfeménén v krovky, tvrdy organ s ochrannou funkci, a ontogenetickym adaptacim
v podobé holometabolie, ktera umoznuje larvalnim stadiim broukl vyuzivat potravni niky rozdilné od téch
vyuzivanych dospé€lci. Diky témto pfizpusobenim brouci kolonizovali takika vSechny suchozemské
a sladkovodni ekosystémy, a dokonce jsou znamy druhy obyvajici motské ptilivové zony. Predevsim diky
pevnym krovkam mohou brouci zit i v mikrohabitatech, ve kterych nalezneme jen malo dospélcii jinych fada
hmyzu, napiiklad vpidé ¢i ve dfevé a pod borkou rostlin. V souvislosti srozmanitosti habitat
a mikrohabitatti, ve kterych se brouci vyskytuji, zname u broukt mnoho rozdilnych potravnich strategii. Naptic¢
¢eledémi broukl nalezneme mnoho zastupcti dravych, fytofagnich, mykofagnich, nekrofagnich, saprofagnich,
koprofagnich, také ale parazity a parazitoidy bezobratlych i obratlovct a symbionty v hnizdech savct, ptaka
a socialniho hmyzu (napt. Waage 1979, Crowson 1981, McKenna a Farrell 2009). Velka ¢ast diverzity broukt
je téz prisuzovana radiaci fytofagnich linii v obdobi kiidy, kterd probihala spolu s radiaci krytosemennych

rostlin (napf. McKenna a Farrell 2009, Benton a kol. 2022).

Mravenci (Hymenoptera: Formicidae)

Mravenci jsou zéstupci jediné ¢eledi (Formicidae) v rdmci hmyziho fadu Hymenoptera. V soucasnosti

je Celed klasifikovana na 16 podceledi, 342 rodt a 14 256 druhti (Bolton 2024). Ackoli predstavuji skupinu

! Termin ,,socialni hmyz* zahrnuje nékolik vice & méné& piibuznych skupin hmyzu, u nichZ se vyvinulo eusocialni
chovani, jmenovité¢ mravence, termity, vcely a vosy. Pro ucely této prace budu vsak termin pouZzivat pfedevSim pro
souhrnné oznaceni pouze mravencu a termitd.

2 Terminem ,,vrubouni* rozuméjte vSechny zastupce naddeledi Scarabaeoidea, terminem ,,vrubounoviti®, ktery se
vyskytuje dale v této praci, pak pouze zastupce ¢eledi Scarabaeidae.
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v porovnani se zbytkem diverzity hmyzu malou, zastavaji mravenci v terestrickych ekosystémech velmi
vyznamné postaveni a svou biomasou pfevysuji vSechny ostatni skupiny hmyzu. Napftiklad Fittkau a Klinge
(1973) odhaduji, ze v centrdlnim amazonském destném lese tvofi mravenci pfiblizné tietinu celkové biomasy
hmyzu a dohromady s termity predstavuji ctvrtinu biomasy vSech zivocicht. Neddvné odhady ukazuji,
ze mravenci svou biomasou prevySuji vSechny divoké savce a ptdky dohromady. NejvétSich abundanci

mravenci dosahuji v tropickych savanach a tropickych deStnych lesich (napt. Schultheiss a kol. 2022).

Mravenci vyuzivaji Siroké spektrum potravnich strategii od generalisti az po velmi tuzce
specializované. VétSina druhi se zivi prevdzné€ zivocisnou stravou. Takzvani ,,scavengers® ziskavaji potravu
sbérem uhynulého hmyzu, z mrsin vétSich zivocicht, rostlinnych zbytkt a plod ¢i z vykald. Mezi dravymi
druhy, které se zivi lovem bezobratlych, nalezneme generalisty (napf. Dorylinae) i specialisty (napi.
Amblyopone, Discothyrea). Nékteré linie mravencl se vyvinuly ve specializované lovce socialniho hmyzu
(napt. Termtopone). Zvlastni gildu predstavuji semenozravi mravenci (napt. Messor, Pogonomyrmex). Vét§ina
mravenct (véetné jinak striktné dravych druhti) vyuziva jako zdroj potravy také medovici produkovanou
hmyzem ziadu Hemiptera ¢i nektar zrostlin. Mravenci z tribu Attini se zivi houbami, které péstuji

na rostlinném materialu pfinaSeném do hnizda. Nékteré druhy mravencti ziji jako socialni paraziti v hnizdech

jinych druh@ mravenct. (napt. Carroll a Janzen 1973, Holldobler a Wilson 1990)

Vsechny znamé druhy mravenct jsou eusocialni. Jedinci v kolonii se typicky déli na tii kasty:
(i) samce, ktefi jsou okfidleni, vétSinou se nepodili na chodu kolonie a jejich hlavnim ucelem je spafit se
s mladymi kralovnami, (ii) kralovny, okfidlené, rozmnozujici se samice, které zakladaji kolonii a produkuji
vSechny potomky, a (iii) délnice, nerozmnozujici se, Casto uplné sterilni bezktidlé samice, které zajistuji chod
kolonie, sbér potravy a péci o larvy, kukly a kralovnu. Dé€lnice byvaji Casto déleny jesté na subkasty podle
velikosti, typicky tfi, pfiCemz nejvetsi kasta mlze byt specializovana k boji a obran¢é kolonie a je pak
oznacovana jako vojaci (napt. Pheidole). U nékterych druht se vyskytuji i dalsi kasty, u jinych druhti naopak
muze kasta délnic uplné€ chybét (napt. Tetramorium inquilinum). Ureni pohlavi je u mravencii haplodiploidni,

z neoplozenych vajicek se tak lihnou samci, z oplozenych samice. (napi. Holldobler a Wilson 1990)

Mravenci si sva hnizda, kterd jim poskytuji predevSim relativné stabilni podminky (teplota,
vlhkost, ...), tkryt a zdzemi pro vyvoj larev a kukel, stavi riznymi zplsoby a v Sirokém spektru substratt.
Mnoho druhti spoléha na méné stabilni mista k hnizdéni, jako jsou naptiklad drny suché travy, stonky rostlin
¢i hnizdi pod kameny, padlymi kmeny stromil nebo v dutinach v detritu. Jini mravenci obyvaji dievo. Jejich
hnizda se mohou nachazet ve dievé jak zivych, tak mrtvych stromti a ¢asta jsou i hnizda v prostoru pod borkou.
Siroké spektrum mravenci si stavi hnizda podzemni, ktera mohou nabyvat vskutku impozantnich rozméra, jak
tomu je napf. u mravenct rodu Atta. Méné zastoupenym typem hnizd jsou hnizda kupovita, jaké zname napt.
od nékterych mravencti rodu Formica, tvotena kupou zeminy a organického materialu s galeriemi sahajicimi
od kupy ¢asto az hluboko pod zem. Zvlastnim typem hnizdéni disponuji mravenci Zijici v mutualistickém
vztahu s myrmekofyty, rostlinami, které vyvinuly specializované struktury pfimo pro hnizdéni mravencu (tzv.
domatia). Hlavné v tropickych oblastech nékteti mravenci stavi sva hnizda zavéSena v korunach stromi. Tato

hnizda mohou byt vytvofena ze zeminy pfinesené mravenci, z kartonu (material na bazi dfeva) nebo mohou
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sestavat z zivych listd stromt. Posledni ptiklad je charakteristicky pro starosvétské mravence rodu Oecophylia.
Ne vSichni mravenci vSak stavi hnizda. Mravenci legionafi, jak jsou oznaCovani piedevS§im mravenci
z podceledi Dorylinae, ktefi se béhem shanéni potravy neustale piesouvaji, namisto stavby hnizd vytvafi tzv.
bivaky, agregace jedincti s minimalnimi nebo Zadnymi upravami okolniho prostfedi. Jako mista k bivakovani
vyuzivaji napf. rizné previsy, dutiny nebo opusténa hnizda jinych druhtt mravencd. (napf. Wheeler 1910,

Holldobler a Wilson 1990, Tschinkel 2021)

Termiti (Blattodea: Isoptera)

Termiti (Isoptera) pfedstavuji klad eusocidlniho hmyzu, ktery je dnes Siroce pfijiman jako vnitini
skupina §vabt (tad Blattodea), se Svaby rodu Cryptocercus (Blattodea: Cryptocercidae) jako jejich nejbliz§imi
pfibuznymi (napt. Cleveland a kol. 1934, Bignell a kol. 2010, Krishna a kol. 2013). Ackoli jsou termiti s 3027
recentnimi formalné€ popsanymi druhy (Constantino 2020) v porovnani s mravenci malou skupinou, piedevsim
v tropickych a subtropickych oblastech maji na trovni celych ekosystémt nemén¢ dualezité postaveni. Termiti
maji totiz diky své stievni mikrobioté, kterou tvoii pfedevsim bakterie, archaea a protista, schopnost travit
celuldzu, resp. lignocelulézu (napt. Brune 2009, Bignell a kol. 2010, Krishna a kol. 2013). Existuji vsak
1 skupiny termitii, které sva symbioticka protista odpovédna za rozklad celuldzy ztratily a produkuji své vlastni
celulazy (napt. Li a kol. 2013). Napfi€ liniemi termiti pak mtizeme nalézt skupiny Zivici se dievem, dievem
v pokrocilém stupni rozkladu nebo ptidou pod rozkladajicim se dfevem, pozirace rostlinného opadu ¢i druhy
pozirajici travu. Nekolik skupin termiti se zivi rostlinnym materidlem shoubami. U podceledi
Macrotermitinae  (Termitidae), které chybi schopnost travit celulozu, se vyvinula symbidza
s vieckovytrusymi houbami rodu 7Zermitomyces. Tito termiti houby kultivuji na rostlinném materialu
a vyuzivaji je pak ptedevsim jako zdroj potravy (napf. Heim 1942, Batra a Batra 1966). Zvlastni, avsak
uspésnou potravni gildou jsou termiti zivici se pidou s nizkym obsahem rostlinné hmoty. Méné zastoupené
potravni gildy termitid pak tvoii napf. druhy Zivici se exkrementy bylozravci €i liSejniky a fasami (napt. Bignell
a kol. 2010, Krishna a kol. 2013, Pervez 2018). Termiti tak v ekosystémech, které obyvaji, plni vyznamnou

roli v rozkladu rostlinného materialu (napt. Lavelle et al. 1993).

Socialni struktura termiti v zakladnim uspofadani sestava ze tii kast: (i) rozmnozujici se kasty
(kralovsky par), (ii) sterilni kasty délnikd starajici se o chod kolonie a sbér potravy a (iii) kasty vojaki
specializovanych na obranu kolonie. Rozmnozujici se kasta je okiidlend, kralovny termitli jsou po zaloZeni
kolonie fyzogastrické. Na rozdil od mravenci patfi termiti mezi hemimetabolni hmyz, nedospéla stadia se tak
podobaji dospélciim a v pribéhu vyvoje mohou zastupovat rizné role v chodu kolonie. Uspotadani kolonii
(napt. Kalotermes) nebo vojakt (napt. Anoplotermes), vzdy je vSak alespon jedna sterilni kasta pfitomna.

Vsechny kasty jsou tvofeny diploidnimi jedinci obou pohlavi (napt. Bignell a kol. 2010, Pervez 2018).

Kolonie termiti ziji v hnizdech, ktera zajistuji v zavislosti na druhu termitd nékolik funkci. Hnizda
poskytuji oproti okoli stabilni podminky pro zivot kolonie (teplota, vlhkost, ...), ochranu ptfed predatory

¢i prostor pro skladovani potravy. Hnizda Ize rozlisit na tii zakladni typy: kupovita hnizda, podzemni hnizda



a kartonova hnizda. Kupovita hnizda jsou charakteristicka epigeickymi utvary ze zeminy, které bud'to pfimo
tvoti hnizdo, nebo jej prekryvaji. Kupovitd hnizda mohou dosahovat impozantnich rozmért, jako napt.
u zastupcl rodu Macrotermes. Podzemni hnizda jsou tvofena komplexem chodeb a komor vyhloubenych
termity. Kartonova hnizda vytvaii termiti ze svych ¢asteéné natrdvenych vykald. Nekteii termiti vytvareji
kartonova hnizda na stromech. Zastupci jinych celedi nez ¢eledi Termitidae, kteii stavi kupovitd hnizda, uvnitf
kupy buduji kartonové hnizdo (napt. nékteré druhy Coptotermes). Nalezneme vSak i termity, ktefi nestavi
komplexni stavby a hnizdi pfimo v chodbach vyhloubenych ve dievé behem svého krmeni nebo v chodbach
s drobnymi kartonovymi strukturami, ackoli tyto strategie ptedstavuji menSinu (napf. Bignell a kol. 2010,

Krishna a kol. 2013).

Myrmekofilie a termitofilie

Myrmekofilie (z feckého myrmekes = mravenci a philia = laska, ,,laska k mravencim*) a termitofilie
(analogicky z feckého fermites = termiti a philia) zahrnuji mnoZzstvi rozmanitych symbidz nejcastéji, avSak
ne vyluéné, ¢lenovcl s mravenci a termity. Za poslednich témét 150 let zaznamenal vyzkum téchto symbioz

rozsahlé pokroky, a i v soucasnosti se t€si vyznamné pozornosti a nepiestava se vyvijet (viz nize).

Pocatky studia myrmekofilti a termitofilti, ¢i mravencich a termitich hostt, jak jsou Casto nazyvani,
Ericha Wasmanna, ktery v sérii praci na pelomu 19. a 20. stoleti sestavil ptehled dosud zndmych myrmekofila
a termitofili a vytvoril také ptehlednou klasifikaci téchto symbioz (viz kapitola Klasifikace myrmekofilt
a termitofilt) (napf. Wasmann 1890, 1894, 1903, 1918, 1925). Wasmann popsal mnoho dnes jiz klasickych
myrmekofilnich taxonll a fenoménti mezi nimi nachazenych, vcetné biologie a hostitelti nékterych druht.
Polozil tak zaklady pro moderni studie interakci socidlniho hmyzu s jinymi Zivocichy.

vvvvvv

vztahu s mravenci, resp. termity. Nasledné rozliSoval hosty nepravé, mezi néz fadil ty symbiotické zivoCichy,
ke kterym se mravenci (resp. termiti) chovaji nepratelsky, poptipad¢ je toleruji nebo Gplné prehlizeji, a pravé,
mezi néz tadil hosty, s nimiZ mravenci interaguji prevazné pratelsky (,,symfilové”, viz nasledujici kapitola).
Wheeler (1910) definoval myrmekofily jako zivocichy (hmyz), ktefi pravidelné obyvaji hnizda mravenct
behem celého svého zivota nebo alespoii jednoho vyvojového stadia. Zdlraznoval, Ze jde o vztahy iniciované
ze strany myrmekofild a mravenci plni roli pasivni nebo neutralni. OdliSoval tak myrmekofilii od napf.
symbiotickych vztahi mravenct s polokiidlym hmyzem, kde mravenci zastavaji roli aktivniho iniciatora
vztahu. Dle Kistnera (1979) 1ze za symbionty socialniho hmyzu povazovat vSechen hmyz a jiné ¢lenovce, ktefi
ziji uvnit hnizd svych hostitelti nebo s nimi maji jakykoliv jiny obligatni vztah. Kistner popsal také ctyii
ptipady, ve kterych lze druh prohlasit za symbionta: (i) jedinci druhu byli opakované nalezeni v hnizdech
urcitého socialni hmyzu, (ii) asociaci se socidlnim hmyzem lze vyvodit z morfologickych adaptaci, kterymi
druh disponuje, (iii) je znam charakter vztahu druhu s hostitelskym druhem, (iv) druh se morfologicky podoba
druhu jinému, u néhoZ je znam charakter vztahu s hostitelskym druhem. Holldobler a Wilson (1990)

myrmekofily popsali jako Zivocichy, ktefi si vyvinuli rozmanité symbiozy s mravenci, at’ uz jen obcasné,



¢i trvalg, a jsou zavisli na spolecenstvi mravenct v ne¢kterych svych vyvojovych stadiich nebo po cely zivot.
Parker (2016) vymezil termin myrmekofil (resp. myrmekofilie) velmi Siroce pro druhy, jejichz zivobyti zavisi
na socialni struktuie kolonie mravenci bez toho, aby byl vztah zfejmé vyhodny i pro hostitelské mravence.
Co podle ngj odlisuje myrmekofilii od ekologickych strategii jako predace nebo parazitismus (v bézném
smyslu slova), je vyuzivani socidlni podstaty zplsobu zivota mravencli. V jedné znejnovéjSich praci
zabyvajicich se obecné mravenc¢imi symbidézami (Holldobler a Kwapich 2022) pak za myrmekofilni povazuji
parazitické, behavioralné parazitické, komenzalni a mutualistické organismy, které ziji v blizkosti ¢i uvnitf
kolonie mravenct nebo v télech mravencii jako takovych. Definice myrmekofilie (a termitofilie) riznych

autord jsou tedy zatim riiznorodé.

Od castt Wasmanna (1890, 1894, atd.) a Wheelera (1910), ktefi pod pojmem myrmekofil (potazmo
termitofil) ¢asto minili prevazné ¢lenovce, resp. hmyz, nabyly definice riznych autorti (napt. Lachaud a kol.
2012, Parker 2016, Holldobler a Kwapich 2022) podob, které zahrnuji mnohem §irsi spektrum organismi.
Zaroven kladou vétsi diiraz na vyuzivani socialni struktury hostitelti, at” uz ptimo (napf. infiltraci potravniho
fetézce kolonie), nebo nepfimo (napf. vyuzivanim prostorii hnizda kolonie), a nemutualisticky charakter

vétSiny vztahd.

Je dulezité podotknout, ze za myrmekofilni vztahy nejsou povazovany symbidzy mezi mravenci
riznych druhd. Mravenci zijici v koloniich jinych druhii mravenci jsou tradi¢né oznacovani jako ,,socialni
paraziti®, ackoli byva toto oznaceni nékdy zaménovano s myrmekofilii (Wasmann 1894, Holldobler a Wilson
1990, Holldobler a Kwapich 2022). Holldobler a Kwapich (2022) vSak poukazuji na dilezitost nezaménovani
téchto dvou termint. Jako jeden z diivodl uvadi rozdilny evolu¢ni ptivod téchto symbidz. Socialné parasiticti
mravenci se az na vyjimky vyvinuli z druht svym hostitelim blizce ptibuznych, ¢asto vznikajicich jako
paraziticka populace piivodniho hostitelského druhu, kdezto myrmekofilni taxony pochazi typicky z linii svym
hostiteltim neptibuznych a kolonii infiltruji z vnéjsiho prosttedi (viz téZ Holldobler a Wilson 1990). Zajimavou
otazkou pak je jak hodnotit rizné vztahy mezi mravenci a termity. Nektefi autoii takové interakce povazuji
za myrmekofilni (termitofilni) (napf. Wasmann 1894), jini naopak ne (napt. Wheeler 1910, Holldobler a
Wilson 1990).

Myrmekofilie je zndma i mezi obratlovci. Za zminku stoji napf. symbidzy ptakt z cCeledi
mravencikoviti (Thamnophilidae) s jihoamerickymi mravenci legionafi, biologie zaby Lithodytes lineatus
asociované s mravenci rodu Afta, nebo ptitomnost Ghote Synbranchus marmoratus v zaplavenych komorach
hnizda mravenci téhoz rodu (napt. Holldobler a Wilson 1990, Holldobler a Kwapich 2022). VétSina autort
vSak obratlovce ve svych obecnych pracich o myrmekofilii (termitofilii) viibec nezminuje (napf. Wasmann

1894, Wheeler 1910, Kistner 1979, Lachaud a kol. 2012).

Termitofilie je do zna¢né miry strategic podobna myrmekofilii. Ackoli je tedy vétSina praci
orientovana na symbiozy mravenct, obecné definice termitofilie a myrmekofilie se mezi sebou v zasadé uplné
prekryvaji a obecna literatura sméfovana na hosty mravenct zistava relevantni i pro hosty v hnizdech termita
(viz vySe). Wasmann (1894) a Kistner (1979) pti definovani podstaty téchto vztahti mezi obéma nerozliSovali.

Specialné termitofilii se v nedavné dob¢ vénovala prace Pisno a kol. 2019. Autofi zde termitofily definovali
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jako bezobratlé, ktefi alesponi v jedné fazi svého zivotniho cyklu Ziji uvnitf hnizd termitd. Zaroven dale
rozpracovali koncept termitariofilie jako vztahu s hnizdy termiti namisto termitl samotnych. Termitariofilie

a termitofilie jsou Casto vnimany jako dva odliSné fenomény (napt. Krishna a Weesner 1969, Iwata a kol.
1992).

Klasifikace myrmekofilii a termitofili

Prvni klasifikaci myrmekofilnich a termitofilnich ¢lenovcii zavedl Wasmann v dlouhé sérii praci
pocinaje rokem 1890 (napf. Wasmann 1890, 1894, 1903, 1925). Myrmekofily a termitofily rozd¢lil do péti
skupin podle interakci s hostiteli (podle shrnuti z Holldobler a Wilson 1990):

1. Synechtri — vétsinou predatofi, ke kterym se mravenci (termiti) chovaji neptatelsky. V hnizdé
piezivaji diky obrannym mechanismtim jako je rychly aték, vylu¢ovani defenzivnich sekretd
zlaz nebo kryti se pod silnou kutikulu.

2. Synoekenti — mravenci (termity) tolerovani, ignorovani nebo Upln¢ pichlizeni nekrofagové
a predatofi.

3. Symfilové — ,pravi hosté; mravenci (termiti) je ptijimaji a chovaji se k nim v rizné mife jako

ke ¢lentim kolonie.

jednotlivych mravenct (termitit).
5. Trofobionti — symbionti potravné nezavisli na mravencich (termitech) produkujici medovici

nebo sekrety zlaz, které mravenci pozivaji vyménou za ochranu.

Posledni dvé kategorie nezahrnuji zadné zastupce broukii nadceledi Scarabaeoidea, nebudu se jim tedy
dale vénovat. Na témata trofobiontil a parazitd jednotlivych mravenct vSak existuje rozsahla literatura (napf.

Wheeler 1910, Holldobler a Wilson 1990, Ivens 2015, Holldobler a Kwapich 2022).

Dalsi vyznamnou klasifikaci navrhl Kistner (1979), ktery rozdélil symbionty socidlniho hmyzu podle

urovné jejich integrace do hostitelské kolonie:

1. Integrovani — symbionti, které Ize na zakladé jejich chovani a chovani jejich hostiteld
povaZovat za zaclenéné do socialniho Zivota hostitelské kolonie.
2. Neintegrovani — symbionti, ktefi nejsou zaclenéni do socialniho Zivota hostitelt, ale jsou

adaptovani na hnizdo jako ekologickou niku.

Ob¢ kategorie jesté dale délil podle strategii vyuZzivanych pfi integraci do kolonie (u integrovanych

hostil) a potravnich a obrannych strategii (u neintegrovanych hostt).

Dalsi klasifikaéni systémy myrmekofilt (a termitofill) shrnula Mynhardt (2013). Navrhla ale zruSeni
uzivani vSech klasifikacnich systému pro budouci studium myrmekofilt. Jako argumenty proti klasifikacim
mravenc¢ich symbiontli uvedla predevsim, Ze nékteré taxony lze zaradit do vice kategorii, ze n€které taxony
nelze zafadit ani do jedné z danych kategorii a Ze vztahy hostli s mravenci jsou typicky tak specifickeé,

ze omezovanim se na diskrétni behavioralni kategorie dané klasifikace je popis dané¢ho konkrétniho vztahu



limitovan. Holldobler a Kwapich (2022) se k problematice postavili podobn¢ a ve své rozsahlé praci se zdrzeli

pouzivani jakychkoliv klasifikaci myrmekofilnich vztaht.

Myrmekofilni a termitofilni ¢lenovci

Znama diverzita myrmekofilnich a termitofilnich ¢lenovct v soucasnosti zahrnuje zastupce vice nez
20 tadt, 130 celedi a 10 000 druhti (napt. Holldobler a Wilson 1990, Glasier a kol. 2018, Holldobler a Kwapich
2022) s odhadovanym poctem druhtt az 100 000 (Thomas a kol. 2005 cituji Elmes 1996). Zna¢nou Cast této

diverzity predstavuji brouci, kterym se vénuji nasledujici kapitoly.

Roztoci (Arachnida: Acari) predstavuji jednu z nejvétsich skupin myrmekofilnich a termitofilnich
¢lenovcu. Jen u jediného druhu americkych mravenci legionati, Eciton burchellii, je znamo 55 ¢eledi roztoct
(Rettenmeyer a kol. 2011). Vezmeme-li v potaz, Ze vyCet Holldoblera a Wilsona (1990) obsahuje jen 14 celedi
roztoCl, zdd se najednou pocet 130 Celedi myrmekofilnich a termitofilnich ¢lenoveti uvedeny vyse jako
vyrazné podhodnoceny. Rozto¢i nachazejici se pfimo na télech mravencl jsou vétSinou foretiCti (napf.
Antennophorus spp. na mravencich rodt Lasius a Acanthomyops), néktefi jsou vSak paraziti¢ti, jak je tomu
napt. u druhu Macrocheles rettenmeyeri, ktery saje hemolymfu z arolia zadni nohy Eciton dulcius (Kistner

1982).

Mnoho pavouktl (Arachnida: Araneae) napodobuje mravence vzezienim a pohybem za i¢elem lovu
kofisti (Casto pravé mravencil) nebo ochrany pied predatory, tedy jako Batesovo mimikry (Cushing 2012,
Holldobler a Kwapich 2022). Za pravé myrmekofily mohou byt povazovani pavouci z celkem 13 celedi
(Cushing 1997), napt. Sicariomorpha maschwitzi (Oonopidae) asociovana s asijskymi mravenci Leptogenys
distinguenda (Ott et al. 2015). Pavouci se vyskytuji i v asociaci s termity a jejich hnizdy (napf. Wasmann 1894,
Kistner 1982).

Ackoli byli v hnizdech mravencit mnohokrat objeveni Stirci (Arachnida: Pseudoscorpiones), jen malo
z nich je povazovano za myrmekofilni (Kistner 1982). Martinez a kol. (2021) uvadi myrmekofilni zastupce
celkem sedm celedi stirkl. Jednim z nich je napt. Sphenochernes camponoti nalezeny v hnizdech Camponotus

rufipes (Beier 1970).

V ramci krabovcu (Arachnida: Amblypygi) je znam jeden druh, Phrynus barbadiensis, ktery Zzije
ve fakultativnim vztahu s mravenci Paraponera clavata (LeClerc a kol. 1987, Armas a Selter 2013). Solifugy
(Arachnida: Solifugae) jsou Casto nalézany na povrchu termitich hnizd a jihoafricky druh Hemiblossia

termitophila Lawrence, 1965 byl chycen i uvnitf termitist’ (napf. Kistner 1982).

S neotropickymi mravenci legionafi je asociovano né€kolik druhit mnohonozek (Myriapoda:

Diplopoda) (Rettenmeyer 1962). Dalsi druhy mnohonoZzek jsou pak nachazeny s termity (Kistner 1982).

Mezi korysi (,,Crustacea®) nalezneme hosty socialniho hmyzu ve skupiné stejnonozcti (Isopoda). Mezi
nejznaméjsi patii nepigmentované myrmekofilni stinky rodu Platyarthrus (napt. Wasmann 1894, Holldobler
& Kwapich 2022). Podobného vzezieni, av§ak vyhnaného do extrémi, jsou n€které termitofilni stinky z jizni

Afriky, jako napt. Coatonia phylloniscoides (Kensley 1971, Kistner 1982).



Rizni chvostoskoci (Hexapoda: Collembola) se také Casto vyskytuji v mravencich a termitich
hnizdech. Za myrmekofilni a termitofilni jsou povazovani zejména zastupci Celedi Cyphoderidae (napf.

Wasmann 1894, Kistner 1982).

Jedinou skupinou schopnou svou diverzitou myrmekofilnich a termitofilnich zastupct konkurovat
rozto¢im je hmyz (Hexapoda: Insecta). Nékolik myrmekofilnich a termitofilnich zéastupci obsahuje fad
rybenky (Zygentoma), mezi nimiz jsou i dobfe zndmy rod Atelura nebo nékteré druhy asociované s mravenci
legionati (Wasmann 1894, Kistner 1982, Rettenmeyer a kol. 2011). Dalsi fady hmyzu s menSim poctem
myrmekofilnich a termitofilnich taxonti jsou S§véabi (Blattodea), rovnokiidli (Orthoptera) s celedi
Myrmecophilidae, polokiidli (Hemiptera), tfdsnokiidli (Thysanoptera) a sitokiidli (Neuroptera) a Psocodea
(napt. Wasmann 1894, Kistner 1982, Holldobler a Wilson 1990, Holldobler a Kwapich 2022).

Mnozi blanoktidli (Hymenoptera) jsou specializovanymi parazitoidy mravencli nebo termitd.
U nejméné dvou celedi, lumcikoviti (Braconidae) a vejtitkoviti (Diapriidiae), se vSak vyvinuly intimnéjsi
vztahy s mravenci, v ramci kterych nékteré parazitoidni druhy vzhledem pfipominaji své hostitele, jsou
mravenci pfijimany jako clenové kolonie a dokonce krmeni trofalaxi (napf. Wasmann 1894, Kistner 1982,

Holldobler a Wilson 1990, Holldobler a Kwapich 2022).

Mezi motyly (Lepidoptera) je myrmekofilie nejrozsitenéjsi v ¢eledi modraskoviti (Lycaenidae), napt.
u rodu Phengaris. Dalsi ¢eledi motyli, u kterych se s myrmekofilii setkaime, zahrnuji mimo jiné zavijecovité
(Pyralidae), molovité (Tineidae), borovnic¢kovité (Batrachedridae) nebo prastevnikovité (Arctiidae) a zastupci
celedi zavijecoviti a moloviti byly nalezeni v hnizdech termitti (napt. Wasmann 1894, Kistner 1982, Holldobler

& Wilson 1990, Holldobler & Kwapich 2022).

Dvoukf#idli (Diptera) mohou byt v nékterych koloniich opravdu pocetni, zejména zastupci celedi
hrbilkoviti (Phoridae) se mohou vyskytovat vjedné kolonii Eciton burchellii az v tisicich jedinct
(Rettenmeyer et al. 2011). Klasickym zastupcem myrmekofilnich (termitofilnich) dvouktidlych je rod
Microdon z celedi Syrphidae (napf. Wasmann 1894). Dalsi celedi dvouktidlych s myrmekofilnim
¢i termitofilnim zpiisobem zivota jsou napf. bzucivkoviti (Calliphoridae), pakomarcoviti (Ceratopogonidae),
branénkoviti (Stratiomyidae) nebo kuklicoviti (Tachinidae) (napt. Wasmann 1894, Kistner 1982, Holldobler
a Wilson 1990, Gammelmo a Lonnve 2006).

Zdaleka nejvétsi diverzita myrmekofilnich a termitofilnich taxont se v§ak v rdmci hmyzu vyskytuje

v tadu brouci (Coleoptera).

Myrmekofilni brouci

Dva podiady brouki, masozravi (Adephaga) a vSezravi (Polyphaga), disponuji myrmekofilnimi
(a termitofilnimi) zastupci. U zbylych dvou podiadt (Archostemata a Myxophaga) zatim zadné symbiozy
s mravenci (ani termity) prokazany nebyly (Parker 2016). Celkova diverzita brouki zijicich v asociaci

s mravenci piedstavuje zastupce vice nez 35 ¢eledi (Holldobler a Wilson 1990).

Celed stievlikoviti (Adephaga: Carabidae) zahrnuje mnoho obligatng i fakultativné myrmekofilnich

druhli s rozmanitou biologii, nejvyraznéjsi skupinu vSak predstavuji brouci z podceledi Paussinae. Tribus
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Paussini této podceledi predstavuje se svymi piiblizné 600 druhy v soucasnosti nejvetsi Cisté myrmekofilni

klad (Kistner 1982, Parker 2016).

Mezi celedémi podiddu Polyphaga se myrmekofilie vyvinula nejvyraznéji u mrsnikovitych

(Histeridae) a drab¢ikovitych (Staphylinidae) (napt. Parker 2016).

V symbioze se socialnim hmyzem ziji z&stupci 11 podceledi mr$nikovitych (Histeridae), dvé z nichz,
Haeteriinae a Chlamydopsinae, exklusivné (Caterino a Degallier 2007). Spektrum hostiteld myrmekofilnich

mrs$nikd je Siroké (napf. Wasmann 1894, Holldobler a Wilson 1990).

Celed’ drabéikoviti (Staphylinidae) zahrnuje myrmekofilnich linii nejvice, a to zejména ve dvou
podceledich: Aleocharinae a Pselaphinae (napt. Parker 2016). K myrmekofilnim Aleocharinae nalezi dobite
znamé rody jako napt. Dinarda, Lomechusa, Pella a mnozi dalsi. Pselaphinae zahrnuji myrmekofilni taxony
jako Batrisini nebo Clavigerini a jim piibuzné (napt. Wasmann 1894, Kistner 1982, Holldobler a Wilson 1990,
Parker 2016, Holldobler a Kwapich 2022). Myrmekofilni drab¢ici se vyskytuji napt. i v pod¢eledich Osoriinae,
Paederinae, Scydmaeninae, Staphylininae, Steninae ¢i Tachyporinae (napt. O’Keefe 2000, Parker 2016).

Také dalsi celedi podiadu Polyphaga obsahuji linie asociované s mravenci, a¢ se diverzitou nemohou
mrsnikovitym a zejména drabcikovitym rovnat. Nalezi mezi n€ napt. cervotoCoviti (Anobiidae), dlouhanoviti
(Brenthidae), slunéckoviti (Coccinellidae), kozojedovidi (Dermestidae), pychavkovnikoviti (Endomychidae),
lesknackoviti (Nitidulidae), pirnikoviti (Ptiliidae), potemnikoviti (Tenebrionidae) a v neposledni fad¢ zastupci
n¢kolika celedi nadceledi Scarabaeoidea, kterym se vénuje hlavni ¢ast této prace (napf. Wasmann 1894,

Kistner 1982, Holldobler a Wilson 1990, Parker 2016).

Termitofilni brouci

Symbiozy s termity jsou mezi brouky méné zastoupené, avsak stale pocetné.

Celed’ Carabidae obsahuje krom n&kolika zastupcii s fakultativnimi vztahy s termity i Gtyti rody tribu

Orthogoniini, které ziji s termity ve vztahu obligatnim (napt. Wasmann 1894, Kistner 1982). Také néktefi

Paussinae byli nalezeni v hnizdech termitt (Kistner 1982).

Wasmann (1894) uvedl jako termitofilni hrstku zastupcii nékolika rodt Celedi Histeridae. Stejné tak
Kistner (1982) uvadi jen par zastupci v asociaci s termity, ptedevsim pak rod Thaumataerius.

e

Nejrozmanitéjsi je opét termitofilni fauna zceledi Staphylinidae. Mnozi zéstupci podceledi
Aleocharinae naleZici napt. k tribim Corotocini ¢i Termitopaediini jsou napadné fyzogastri¢ti a cCasto
z dorzalni strany pfipominaji hostitelské termity. Jini termitofilni pfislusnici tribd Termitodiscini,
Termitonannini, Termitopaedini a dalSich vynikaji ,limuloidnim“ tvarem téla (viz kapitola Adaptace
k myrmekofilii a termitofilii) (napt. Seevers 1957, Kistner 1979, 1982, Yamamoto a kol. 2016). Také podceled’
Pselaphinae zahrnuje nékteré termitofilni taxony nalezici zejména k tribm Batrisini a Tmesiphorini (napf.
Leleup 1975, Kistner 1982). Symbionty termiti obsahuji i pod¢eledi Osoriinae, Paederinae, Staphylininae
a Tachyporinae (napt. Wasmann 1894).



Mezi zbyvajicimi ¢eledémi Polyphaga jsou vztahy s termity zndmé napf. u broukti kovatikovitych
(Elateridae), lanyzovnikovitych (Leiodidae), lencovitych (Melandryidae), pirnikovitych (Ptiliidae)
¢i potemnikovitych (Tenebrionidae) (napi. Wasmann 1894, Kistner 1982, Costa a Vanin 2010) a samoziejmé

u broukil nad¢eledi Scarabaeoidea, jimz se vénuje hlavni ¢ast této prace.

Adaptace k myrmekofilii a termitofilii
Neni piekvapivé, Ze mnozi ze symbiontli mravenct a termitii disponuji ptizpisobenimi ke svému
specifickému zplsobu Zivota. Ta mohou byt morfologicka, chemicka, behavioralni ¢i predstavovat kombinaci

vy$e zminénych.

Morfologické adaptace

Tvar celého téla nékterych obligatnich myrmekofild je znaéné modifikovan, a to nejcastéji bud’ na tzv.
limuloidni (podle tvaru ostrorept (Limulus)), nebo na tzv. myrmekoidni (od feckého myrmex = mravenec).
V prvnim ptipadeé je té€lo kapkovitého tvaru, casto s vyrazné zvétSenym, konvexnim pronotem, a piizptisobeno
k obrané¢ pted utoky mravencd (napt. drabcici rodu Vatesus). Druhy piipad zahruje druhy piipominajici na
prvni pohled své hostitelské mravence (napf. drabcici rodu Ecitophya) a vyskytuje se jen u symbiontl
mravencl legionaiti (napt. Akre a Torgerson 1969, Parker 2016). Pivodné v souvislosti s myrmekoidnimi
formami byl zaveden termin Wasmannova mimikry, mimikry za ucelem os$alit mravenci hostitele (viz napf.
Kistner 1979, Holldobler a Wilson 1990). Také celkové zbarveni je adaptivnim znakem mnoha myrmekofila
(napt. Wheeler 1910). Dale modifikace koncetin, nejcastéji zkracovani, tloustnuti, zploStovani a flze
tarsomert, jsou typickymi znaky myrmekofilniho (termitofilniho) Zivota, stejné jako rtzné podobné
modifikace tykadel, nejvyrazngjsi u sttevlikd podceledi Paussinae, a modifikace Gstniho tstroji (napt. Wheeler

1910, Parker 2016).

AC jsou mnozi hosté mravencti a termitti svymi hostiteli pfenaseni z mista na misto, jen u nekterych
se k tomuto ucelu vyvinuly specializované struktury, ,,rukojeti v podobé vyristkti a prohlubni na pronotu

a bazi krovek (napt. Maruyama 2012a, Parker 2016, Kakizoe a kol. 2020).

Mezi termitofilnimi brouky existuji dvé skupiny s vyrazn¢€ odliSnou morfologii. Jednou jsou brouci
fyzogastricti, které jsem kratce zminil jiz vySe, a kam nalezi i nekteti Scarabaecoidea (napt. Silvestri 1940,
Seevers 1957, Kistner 1979, Krikken 2008a). Fyzogastricti zastupci z fad myrmekofild jsou takika neznami,
vyjimku tvoii drab¢ici rodu Jeanneliusa (Kistner 1979). Druhou pak ptedstavuji druhy s limuloidnim tvarem

téla (napt. Seevers 1957, Kistner 1979).

Neméné¢ dulezita je prfitomnost exokrinnich 7laz a snimi casto, ne vSak vzdy, asociovanych
modifikovanych set, tzv. trichomd, ze kterych hostitelé vylucované latky olizuji (napf. Wheeler 1910, Kistner

1979, Parker 2016, Holldobler a Kwapich 2022).
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Chemické adaptace
Sekrety exokrinnich zlaz mohou plnit u myrmekofilnich (termitofilnich) broukti rizné ucely, napt.

mohou slouzit k usmifteni hostitelt ¢i k vyvolani paniky, ktera dovoli broukim uniknout (napft. u drab¢iki rodu

Pella) (napt. Parker 2016, Holldobler a Kwapich 2022).

Jiz Wasmann (1925) zminioval moznou roli pachovych vjemu pfi pronikdni myrmekofild do hnizd
mravenct. Od té doby bylo potvrzeno, Ze n€ktefi myrmekofilové a termitofilové napodobuji specifické profily
kutikularnich uhlovodik svych hostitelti (Howard a kol. 1980, Vander Meer a Wojcik 1982, Akino 2002) nebo

feromony specifické pro nedospéla stddia mravenct (napt. Holldobler a Kwapich 2022).

Metodika

V nasledujicim oddilu prace poddvam reprezentativni vybér myrmekofilnich a termitofilnich
vrubounti (Scarabaeoidea), aspektl jejich biologie s touto zivotni strategii spojenych a relevantni literatury
na dané téma. Rzné systémy pro klasifikaci myrmekofilnich a termitofilnich broukti (viz kapitola Klasifikace
myrmekofilti a termitofilil) dle mého nazoru nereflektuji mnohé z diverzifikovanych strategii, se kterymi
se mezi mraven¢imi a termitimi hosty lze setkat (viz také Mynhardt 2013, Holldobler a Kwapich 2022), nebudu
se tedy zadnou ze zavedenych klasifikaci fidit. Pouziji-li néktery z terminti pro diskrétni kategorie téchto
klasifika¢nich systému, ufinim tak pouze za ucelem piiblizeni nékterych obecnych aspektt biologie

konkrétniho taxonu.

Nasledujici oddil je tedy délen na zakladé taxonomického ¢lenéni Scarabaeoidea (namisto nékterého

z klasifikacnich systéml myrmekofild a termitofill).

Vyssi klasifikace nad¢eledi Scarabacoidea se tidi kombinaci praci Scholtz a Grebennikov 2016
a Slipinski a Lawrence 2019. Nomenklatura taxonti na Girovni rodt a druhti se ¥idi pracemi Schoolmeesters
2024 (Scarabaeoidea), Bolton 2024 (Formicidae), Constantino 2020 (Isoptera) a databazi Catalogue of Life
Banki et al. 2024 (ostatni taxony). Jména autori a roky vydani popisti rod a druhli zde nejsou uvadény,

k dispozici jsou ve vySe citovanych databazich.

Myrmekofilni a termitofilni vrubouni (Scarabaeoidea)

Nadceled Scarabaeoidea (vrubouni) sestava z vice nez 35 000 druhii ve 12 az 14 Celedich (vyssi
taxonomie nad&eledi je nestala) (Scholtz a Grebennikov 2016, Slipinski a Lawrence 2019). Pro celou nadéeled’
je charakteristicka pfitomnost lamelovité tykadlové palicky a nékolika dalSich znaki naptiklad na kyclich
a kiidelni Zilnatin€. Nejcastéjsi potravni strategie této skupiny predstavuji saprofagie, fytofagie, koprofagie

a mycetofagie. Mén¢ zastoupeni jsou predatoii a nekrofagni druhy. (Scholtz a Grebennikov 2016)

Myrmekofilie a termitofilie jako Zivotni strategie se v evoluci skupiny Scarabaecoidea objevily

nezavisle u mnoha linii, vétSinou v souvislosti se saprofdgnim zptsobem vyzivy dospélct ¢i larev. Blizsi
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asociace s témito skupinami socialniho hmyzu se mezi Scarabaeoidea vyskytuji také, i kdyz vyrazn¢ méné

cetné, nez u linii jako jsou Staphylinidae nebo Histeridae. (napt. Parker 2016, Kakizoe a kol. 2023)

Myrmekofilni Scarabaeoidea

Lucanidae

Dosud jen dva druhy rohacovitych (Lucanidae) predstavuji potvrzené myrmekofily. Prvnim z nich
je novozélandsky rohd¢ Holloceratognathus passaliformis (Aesalinae: Ceratognathini), ktery byl opakované
v hnizdech Prolasius advena. Na myrmekofilii tohoto druhu poukazuji i morfologické struktury jako
dorzoventralné zplostélé telo, lateralné rozsifené okraje pronota a zplostélé, distalné rozsifené (padlovité)
holen¢. Brouci byli nalezeni pifimo v galeriich mezi mravenci, kde byla v jednom ptipad¢é objevena i larva
rohéce nalezici nejspise ke stejnému druhu. Dalsi aspekty jejich biologie jsou vsak neznamé (Holloway 1962,
Grehan 1980). Druhym myrmekofilnim rohdem je Torynognathus chrysomelinus (Lucaninae: Aegini).
Kakizoe a kol. (2023) nedavno objevili v Malajsii larvy, kukly a dospélce tohoto druhu v hnizdech blize
neidentifikovanych mravenct rodu Pseudolasius. T chrysomelinus se nachdzeli v tunelech hnizda
a v laboratornich testech byli mravenci ignorovani. Pokusy autori o chov larev T chrysomelinus
v nepfitomnosti mravencti skoncili thynem vétSiny larev a vylihnutim jednoho deformovaného jedince,
aukazaly tak moZnou =zavislost vyvoje téchto broukli na hostitelskych mravencich. Stejné jako
H. passaliformis, také T. chrysomelius disponuje morfologickymi strukturami poukazujicimi na myrmekofilni
zpusob zivota (napt. rozsifené pronotum, padlovité holen¢, rozsifené o¢ni canthi, modifikované ustni Gstroji).
Druhy zastupce rodu, 7. oberthuri, je morfologicky velmi podobny a mohl by byt téZ myrmekofilni, v hnizdech

mravencu vSak dosud nebyl objeven (Kakizoe a kol. 2023).

Dalsi ptipady myrmekofilie u rohacovitych jsou jiz sporné. Huang a Chen (2022) popsali rohace
Xizangia quiae (Lucaninae: Penichrolucanini) zjizni Ciny. VSechny jedince (larvy a dospélce) nalezli
v padlém stromu pod hnizdem mravenct Dolichoderus sp. prope D. incisus, ne v8ak pfimo v hnizdé. Kdyz
byla sténa odd¢€lujici brouky od mravenisté¢ prolomena, mravenci na brouky uto€ili. Piestoze tento nalez
nevypovida o biologii X. quiae Gplné piesvédcCive, autofi prohlasili cely rod Xizangia (obsahujici jesté druh
X. cryptonychus s neznamou biologii) za myrmekofilni. Podkladem pro toto rozhodnuti jim byla i morfologie
téchto broukt sdilena v ramci celého tribu (napft. dorzoventralng zplostélé té€lo, kompaktni tarsi, zplostélé nohy,
rozsifené ocni canthi a pronotum). Tribus Penichrolucanini obsahuje jest¢ dva rody: jihovychodoasijsky rod
Penichrolucanus a jihoamericky rod Brasilucanus. Oba rody byly na zakladé morfologie hypotetizovani jako
myrmekofilni nebo termitofilni (napt. Ratcliffe 1984). A€ se Ctyfi zastupci rodu Penichrolucanus ukézali jako
termitofilni (Bartolozzi 1989, Cammaerts a Bomans 1997, Nagai 2001; viz nize), biologie rodu Brasilucanus

zUstava stale nejasnou.

Rohéacem podezielym z myrmekofilie je i Figulus myrmecodianus (Lucaninae: Figulini) popsany
z domatia jihovychodoasijské rostliny Myrmecodia tuberosa obyvaného mravenci rodu Philidris (Cammaerts
a Bomans 1997). Jak ale sami autofi uvadi, toto mize byt nalez zcela nahodny a o myrmekofilni povaze druhu

nutné nevypovidajici.
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Hybosoridae

Mezi brouky z celedi Hybosoridae jsou symbiozy se socidlnim hmyzem casté pouze v podceledi
Ceratocanthinae, a to v naprosté vétS§in€ pouze v asociaci s termity. Tti druhy této podceledi se vSak vyskytuji
v kupéach odpadu (detritu®) mravencti Atta mexicana: Germarostes globosus, G. nasutus a pravdépodobné novy
druh rodu Germarostes (Deloya 1988, Marquez-Luna 1994, Navarrete-Heredia 2001). VSichni tito brouci jsou
povaZovani za trvalé obyvatele detritu 4. mexicana, nedisponuji v§ak zadnymi specidlnimi morfologickymi
adaptacemi a zivi se nejspiSe odpadnim materidlem mravenci bohatym na organické latky nebo houbami

v ném obsazenymi (Deloya 1988, Navarrete-Heredia 2001).*

Druh Coilodes castaneus z podceledi Hybosorinae byl nalezen v asociaci s kolonii Eciton burchellii
(Basilio a kol. 2023). Jde zatim o jediny zdznam asociace Scarabaeoidea s mravenci legionaii mimo Celed’

vrubounoviti (Scarabaeidae) (viz nize).

Ochodaeidae

Dva druhy malé ¢eledi silni¢nikoviti (Ochodaeidae) byly nalezeny v odpadu mravenct Atta mexicana,
a to Ochodaeus luridus a Parochodaeus howdeni (Deloya 1988, Marquez-Luna 1994). Deloya (1988)
na zakladé opakovanych sbérti pouze v asociaci s mravenci A. mexicana prohlasil druhy jmenovany druh
za striktniho obyvatele detritu téchto mravenct. Dle nazoru Navarrete-Heredia (2001) jde vSak v ptipadé obou
druhil nejspise o ndhodné nalezy. Zda jsou nékteti zastupci Ochodaeidae obligatnimi myrmekofily (attofily)

ukaze az dalsi vyzkum.

Geotrupidae

Celed chrobakoviti (Geotrupidae) zahrnuje dva attofilni zastupce naleZici k podéeledi Bolboceratinae.
Luederwaldt (1931) nalezl Bolbapium striatopunctatum a Pereirabolbus castaneus jeden exemplar
od kazdého, v hnizdé¢ mravenci Acromyrmex sp. a zminil i dal$i nalez jedince P. castaneus z hnizda
Acromyrmex lobicornis. Vyskyt Bolboceratinae v hnizdech mravenct tribu Attini neni Gplné piekvapivy.
Mnozi dospélci Bolboceratinae se zivi houbami (napt. Howden 1955, Howden a kol. 2007) a kolonie mravenct
tribu Attini, kteti ve svych hnizdech houby péstuji, tak pro né mohou byt pfihodnym prostiedim s dostatkem

potravy.

Passalidae

K celedi vrzounoviti (Passalidae) nalezi hned néckolik druht, které byly nalezeny v asociaci
s mravenci. Neotropicky druh Ptichopus angulatus (Passalinae: Passalini) je jedinym znich, ktery lze
bezesporu nazvat myrmekofilnim (attofilnim). Hendrichs a Reyes-Castillo (1963) jako prvni uvedli pozorovani

mnoha jedinct P. angulatus (larev, kukel a dospélcti) z odpadniho materidltt Atta mexicana. Tito brouci

3 Termin ,,detritus* jako oznadeni pro odpadni materidl mravenct tribu Attini je v odborné literatute zavedeny jiz dlouho
(napf. Schuster 1984, Deloya 1988, Philips a Bell 2009)

4 Pro brouky asociované s mravenci tribu Attini budu nadale pouZivat termin ,,attofilni* tak, jak jej definoval Eidmann
(1937).
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se v detritu mravenct vyskytovali po cely rok a n¢ktefi jedinci byli nalezeni i v chodbach, které si pod detritem
vyhloubili. Myrmekofilni charakter druhu potvrdil Reyes-Castillo (1970) dal$imi nalezy z detritu A. mexicana.
Stejny autor nasledné v laboratornich experimentech zjistil vyraznou preferenci P. angulatus pro detritus
A. mexicana jako potravni zdroj oproti hnijicimu dfevu, ve kterém byli dospélci P. angulatus dle autora
ojedinéle také nalezeni. DalS§i pozorovani druhu pfidali Schuster (1984), ktery jej nalezl v detritu Atta

cephalotes, a Deloya (1988), ktery zjistil vystkyt P. angulatus jako nejhojnéjsiho vrubouna opét v detritu

A. mexicana.

Nélezy jinych vrzount spole¢né s mravenci jsou ojedinélé. Druh Passalus punctiger (Passalini) byl
objeven s mravenci, moznd nalezicim k rodu Atta, v Mexiku (Hendrichs a Reyes-Castillo 1963, Reyes-Castillo
1970) a v kmeni Cecropia peltata v souziti s mravenci Pachycondyla sp. (Jiménez-Ferbans a Amat 2009).
Z detritu Atta mexicana jako prilezitostného stanovisté je znam i P. inops (Reyes-Castillo 1970). Reyes-
Castillo (1970) zminil jesté nalez pozistatkl jednice Heliscus yucatanus (Passalinae: Proculini) v odpadnich
komorach Atta cephalotes. Exemplat byl nalezen v obdobi sucha, a tak Reyes-Castillo usoudil, ze za vlh¢ich

obdobi by se v hnizdech A. cephalotes mohl H. yucatanus vyskytovat a nemuselo by jit o nalez Cist€¢ nahodny.

Scarabaeidae

werv

Scarabaeoidae (napt. Scholtz a Grebennikov 2016). Myrmekofilie, at’ uz fakultativni, ¢i obligatni, je zatim
znama u zastupcd Sesti podcCeledi: Dynastinae, Rutelinae, Melolonthinae, Cetoniinae, Aphodiinae

a Scarabaeinae.

Dynastinae

Nosorozici (Dynastinae) maji vyrazné zastoupeni mezi attofilnimi brouky. Jiz Wasmann (1894)
zmifluje Coelosis biloba (Oryctini) z hnizd mravenct A#ta. Dle Eidmanna (1937) je Zivotni cyklus C. biloba
v asociaci s hnizdy Atta sexdens nasledujici: brouci se roji na jafe, spafené samice nasledné kladou vajicka do
hnizd mravenct. Pfed utoky mravencd je chrani pevna kutikula. Larvy se vyviji v odpadnich komirkach
mraveni$t¢ a nasledné se kukli v ptidé v okoli komarek. Cely cyklus trva jeden rok. Pritomnost broukt zjistil
i v blizkosti komurek s houbami. Mezi dalsi hostitele C. biloba patfi mravenci A. cephalotes (Navarrete-
Heredia 2001, Pardo-Locarno et al. 2006) a A. mexicana (Navarrete-Heredia 2001 cituje Skwarra 1934)
Z hnizd riznych druhti Afta jsou znamé dalsi ¢tyti druhy Coelosis: C. bicornis, C. hippocrates, C. inermis
a C. sylvanus (napt. Navarrete-Heredia 2001). Bourgin (1944) ale povazoval za myrmekofilni i zbylé druhy

rodu.

Dal$im attofilnim nosorozikem je Bothynus laticifex (Pentodontini) znamy z hnizd Atta sexdens, ktery
ma biologii pravdépodobné podobnou C. biloba (Eidmann 1937). VSechny jedince vSak Eidmann nalez
v mladych hnizdech 4. sexdens, ve kterych jest¢ nebyly odpadni komurky. I kdyz neobjevil zadné larvy,
uvazoval, ze by se larvy B. laticifex mohli vyvijet pfimo v houbovych zahradkdch mravenct. Stejn¢ tak ale

pripoustél, Ze by ndlez B. laticifex v hnizdé mravencii mohl byt pouze nahodnym.
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Z detritu Atta mexicana uvedl Deloya (1988) dalsi Ctyfi Dynastinae: Cyclocephala lunulata
(Cyclocephalini), Ligyrus sallei (Pentodontini), Strategus aloeus (Oryctini) a Phileurus valgus (Phileurini).

Vsechny povazoval za pfilezitostné hosty.

V ramci tribu Phileurini existuji dalSi zaznamy o asociaci nosorozikti s mravenci. Phileurus carinatus
declivis byl v Brazilii nalezen v arboreélnich hnizdech mravenct Azteca cf. chartifex (Alves-Oliveira a kol.
2016). Autoti objevili alespoii jeden exempldt P. carinatus declivis v kazdém ze Ctyt zkoumanych hnizd.
Brouci si v hnizd¢ hloubili tunely a dle autort byli dobfe ptizpiisobeni ke kontaktu s mravenci, o ¢emz svedci

1 pfitomnost trichomt na téle broukii (Alves-Oliveira a kol. 2016).

VSichni zastupci australského rodu Cryptodus jsou asociovani s mravenci nebo termity (Lea 1910,
Dupuis a Mantilleri 2015, Slipinski a Lawrence 2019). Zploitélé télo téchto broukd svédéi o jejich
myrmekofilnim (termitofilnim) zpiisobu Zivota (Slipifiski a Lawrence 2019). I jejich Gistni ustroji vykazuje
fadu modifikaci a téméf celé je kryto zvétsenym mentem a clypeem (Lea 1910, Slipinski a Lawrence 2019).

S mravenci byly nalezeny napft. druhy C. caviceps, C. paradoxus, C. tasmannianus a C. variolosus (Lea 1910).

Rutelinae

Listokazi (Rutelinae) jsou znami z hnizd mravencti Atfa, respektive z jejich odpadniho materialu (napft.
Eidmann 1937, Deloya 1988, Marquez-Luna 1994). Americti zastupci rodu Anomala (Anomalini) jsou
v detritu mravenct Atfa nejcastéji nachazenymi listokazy. M4 se za to, Ze jsou zde jen piileZitostnymi hosty.
Z n¢kolika zastupcti rodu nalezenych u A. mexicana byl dosud do druhu uréen jen jediny, A. cincta (Deloya
1988, Marquez-Luna 1994). Deloya (1988) nalezl v detritu 4. mexicana jesté dalsi dva listokazy z tribu

Rutelini: Calomacraspis concinna a C. splendens.

Melolonthinae

Chrousti (Melolonthinae) jsou znami v asociaci s odpadnim materidlem mravencit Atta mexicana.
V detritu A. mexicana byly nalezeni chrousti Diplotaxis bifida, D. cribriceps a D. latispina (Diplotaxini)
(Mérquez-Luna 1994, Deloya a kol. 1995). Ve stejném prostiedi se vyskytuji i néktetfi zastupci rodu
Phyllophaga (Rhizotrogini), napi. P. crinnipes, P. hoogstraali nebo P. pruinosa (Rojas 1986, 1989, Deloya
1988, Marquez-Luna 1994, Deloya a kol. 1995).

Blize neidentifikovany zastupce rodu Diplotaxis byl nalezen v hnizd¢ Pogonomyrmex occidentalis

(Vaurie 1960 cituje pers. kom. s Barr (1960)).

Mimo Novy Svét byla myrmekofilie mezi chrousty objevena u australského Phyllotocus bimaculatus

(Phyllotocini), ktery je prilezitostnym hostem v hnizdech Myrmecia pyriformis (Lea 1910).
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Cetoniinae

Jako u mnohych jinych linii vrubountl, které se alesponi Cast svého Zivota zivi saprofagné, tak
iu zlatohlavkli (Cetoniinae) nalezneme attofilni zastupce. Mnoho takovych nalezi k rodu FEuphoria
(Cetoniini), naptiklad E. biguttata, E. dimidiata, E. leucographa ¢&i E. pulchella, vsechny zhnizd Atta
mexicana (napt. Deloya 1988, Delgado Castillo 1989, Rojas 1989, Marquez-Luna 1994, Deloya a kol. 1995,
Navarrete-Heredia 2001). Z hnizd Atta texana je zndma E. discicollis a v hnizdech Acromyrmex subterraneus
byla nalezena E. lurida (Navarrete-Heredia 2001 cituje Walter a kol. 1938, reps. Eidmann 1938). Dalsi
zlatohlavei vyskytujici se v detritu Attini jsou napt. Cotinis laticornis, C. mutabilis a Hologymnetis cinerea
(vSichni Gymnetini) z hnizd Atta mexicana (Rojas 1986, 1989, Deloya 1988, Deloya a kol. 1995) nebo
Marmarina tigrina z hnizd Acromyrmex lobicorrnis a A. lundii (Navarrete-Heredia 2001 cituje Bruch 1917,
1929). Velka cast attofilnich zlatohlavkid v detritu mravenct prodélava pouze larvalni vyvoj a po vylihnuti

z kukly mravenisté opousti (napt. Deloya 1988, Deloya a kol. 1995).

B % i R

Obrazek 1: Zlatohlavek hladky (Protaetia cuprea) pted hnizdem mravenct Lasius fuliginosus.

Dalsi zlatohlavei prodélavaji vyvoj v hnizdech mravenct Formica (napt. Wasmann 1894, Wheeler
1910). Mezi nimi je pravidelné uvadén i zlatohlavek hladky (Protaetia cuprea), ktery se vyskytuje také
na izemi Ceské republiky (napf. Wasmann 1894, Wheeler 1910, Renneson a kol. 2012, Parmentier a kol.
2014). Hostitelskymi druhy P. cuprea jsou napt. Formica rufa, F. pratensis, F. sanguinea nebo Lasius
fuliginosus (Wasmann 1894, Wheeler 1910) (Obrazek 1). Wasmann (1894) vSak poznamenal, ze i dalsi
pribuzni zlatohlavci jako z. zlaty (Cetonia aurata) nebo z. mramorovany (Protaetia marmorata) se vyjimecne
vyviji v hnizdech mravencl. Mraveni$té poskytuji larvam dostatek potravy v podobé nahromadéného
organického materialu a pravdépodobné i vyhodnéjsi teplotni podminky diky teplu produkovaném

rozkladnymi procesy (napi. Renneson a kol. 2012). Podobny vyvojovy cyklus vazany casto na mravence rodu
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Formica stavici kupovita hnizda maji i néktefi severoamericti zastupci, ptedevsim Euphoria hirtipes a E. inda
(Wasmann 1894, Wheeler 1910, Windsor Jr. 1964, Ratcliffe 1976, Paulsen 2002). Paulsen (2002) ptidal
zajimavé pozorovani jedincii téchto dvou druhti, kteti byli mravenci Formica obscuripes ptenaSeni
k mravenisti. Takové chovani je popsano také od obligatné myrmekofilnich zlatohlavkt rodu Cremastocheilus
(viz nize).

Hnizda semenozravych mravenct rodu Pogonomyrmex také hosti n€kolik druhtt Euphoria:

E. levinotata, E. areata a E. devulsa (Hardy 1988, Orozco 2012).

Nejvetsi diverzitu myrmekofilnich zlatohlavkia obsahuje tribus Cremastocheilini. Severoamericky rod
Cremastocheilus zije v obligatnim vztahu s nékolika rody mravencti (znamé hostitele rtiznych druht
Cremastocheilus a dalSich severoamerickych zlatohlavki shrnuli Puker a kol. 2015). Dospélci
Cremastocheilus pronikaji do hnizd mravenct v 1ét¢, a to bud’to tak, ze sami pfileti k vchodu a vlezou dovniti
hnizda, nebo pfistanou v blizkosti hnizda a vyckaji, az je mravenci do hnizda odnesou nebo odvedou (Cazier
a Statham 1962, Alpert 1994, Usnick 2000, Paulsen 2002). Uvnitf hnizda se pak dosp€lci tohoto rodu Zivi
larvami nebo v ptipad¢ C. armatus larvami a kuklami mravenci (Cazier a Mortenson 1965, Alpert a Ritcher
1975, Alpert 1994). Predstavuji tak jedny zmala obligatné dravych Scarabaeidae. Dospélci piezimuji
v hlubsich vrstvach hnizda (Cazier a Mortenson 1965, Alpert a Ritcher 1975, Alpert 1994). Pafeni probiha
na jafe v hnizd¢€ nebo mimo né&j (Wheeler 1908, Cazier a Mortenson 1965, Alpert a Ritcher 1975, Mudge 1986,
Alpert 1994, Usnick 2000). Larvy se zivi organickym materialem v hnizdech mravencti (Wheeler 1910, Alpert
a Ritcher 1975, Alpert 1994). Nékteré druhy tohoto rodu vsak prodélavaji vyvoj v norach hlodavet (Alpert
1994).

Ke svému specializovanému zpiisobu Zivota maji zastupci rodu Cremastocheilus fadu morfologickych
adaptaci, napt. zvétSené mentum, které se pfi piijimani potravy odklapi a odkryva redukované mandibuly
a ostré maxily (Alpert a Ritcher 1975, Alpert 1994). Dale disponuji tuhou kutikulou a trichomy s asociovanymi
exokrinnimi Zlazami na rozich pronota (napt. Wheeler 1908, 1910, Alpert a Ritcher 1975, Kloft a kol. 1979,
Alpert 1994). Mravenci Casto oblast s trichomy okusuji, pfi ¢emz poziou vylucované sekrety. Presna funkce
trichomi u rodu Cremastocheilus vSak zistdva neznama (Wheeler 1908, Alpert a Ritcher 1975, Kloft a kol.
1979). Z behavioralnich adaptaci na obranu proti mravenctim je u dospélcti Cremastocheilus Casté predstirani

smrti (napt. Alpert 1994, Usnick 2000). Larvy zijici v hnizdech se pii kontaktu s mravenci zahrabavaji hloubéji
do substratu (Alpert a Ritcher 1975).

Diverzita mravenct, jejichz hnizda Cremastocheilus spp. obyvaji, je pomérné vysoka. Neziidka mize
jediny druh téchto zlatohlavkd obyvat kolonie mravenct nékolika riznych rodd. Dosud nejvétsi diverzita
hostitel byla zaznamenana pro druh C. armatus, ktery byl nalezen u 13 druht mravenci nalezicich ke ¢tyfem

rodim (Puker a kol. 2015).

S pfiblizné€ 45 znamymi druhy tvoti Cremastocheilus jeden z nejvétSich obligatné myrmekofilnich
rodt vrubounti (Mynhardt a Wenzel 2010), zdaleka vSak neni v ramci tribu Cremastocheilini jedinym. Mezi

novosvétské myrmekofilni druhy patii napt. Cyclidius elongatus z hniz Azteca cf. chartifex ¢i Paracyclidius
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benetti (Howden 1971a, Alves-Oliveira a kol. 2016). Ze starosvétskych rodu jsou z hnizd mravenct uvadéni
napi. nektefi zastupci rodd Clinterocera (z hnizd mravenct rodit Crematogaster, Tetramorium a dal$ich),
Spilophorus (z hnizd Crematogaster) nebo Campsiura (z hnizd Oecophylla smaragdina) (napt. Arrow 1910,
Komatsu a kol. 2015, Xu a kol. 2018, Shabalin 2019).

Aphodiinae

Rada druhti podéeledi Aphodiinae (hnojici) obyva hnizda mravencii tribu Attini. N&kteti zastupci tribu
Aphodiini, napt. Labarrus lividus nebo Diapterna dugesi, 7iji fakultativné v detritu Atta mexicana (napf.
Hinton a Ancona 1935, Deloya 1988, Marquez-Luna 1994, Deloya a kol. 1995). Nejvice attofilnich driht
obsahuje tribus Eupariini (Stebnicka 2007). S rozlicnymi druhy At#fa jsou asociovani napt. zastupci rodd
Ataenius (A. holopubescens a dalsi v detritu A. mexicana) (napt. Hinton a Ancona 1935, Deloya 1988),
Cartwrightia (C. islasi z detritu A. cephalotes) (Cartwright 1967), larupea (napt. I. serratipennis z hnizd
A. sexdens) ¢i Euparixia (napt. E. bruneri z hnizd A. insularis nebo E. moseri z hnizd A. texana) (napt. Hinton
a Ancona 1935, Woodruff a Cartwright 1967). Tito zastupci Eupariini, zejména z rodu Fuparixia, nejsou
omezeni jen na detritus téchto mravenct. Woodruff a Cartwright (1967) zaznamenali E. moseri v houbovych
zahradkach 4. fexana, a to az 12 stop (~ 3,7 m) hluboko. S mravenci rodu Acromyrmex jsou asociovani napf.
zastupci rodi Fechtmanniella (F. laticollis s A. lobicornis) (Stebnicka 2007) nebo Paraplesiataenius (napt.

P. tremolerasi s A. lobicornis a A. lundi) (Stebnicka 2007 cituje Chalumeau 1992).

Dalsi zastupci Eupariini ziji v asociaci s mravenci rodu Solenopsis. Takovymi jsou napiiklad Selviria
matogrossoensis z hnizd S. invicta (Stebnicka 2007), Myrmecaphodius proseni z hnizd S. saevissima (Krikken
1972 cituje Martinez 1952), Martineziana dutertrei z hnizd nejméné Sesti druht Solenopsis a dvou druhil
Iridomyrmex (napt. Wojcik a kol. 1977, Vander Meer a Wojcik 1982 cituji Summerlin 1978) nebo Euparia
castanea z hnizd S. geminata a S. xyloni (Krikken 1972, Wojcik a kol. 1977). Jen u poslednich dvou zminénych
jsou k dispozici podrobnéjsi biologicka data. Wojcik a kol. (1991) studovali potravni vztahy mezi M. dutertrei
a E. castanea a jejich hostitelskymi mravenci. Zjistili, Ze se oba druhy zivi larvami mravencti, uhynulymi
mravenci a kofisti mravenct zanesenou do hnizda s tim rozdilem, ze E. castanea konzumuje spise latky
z povrchu larev a uhynulého hmyzu, kdeZto M. dutertrei je konzumuje Castéji celé. U druhu M. dutertrei
je navic znama vyziva trofalaxi s mravenci (Vander Meer a Wojcik 1982 cituji Wojcik 1975). Martineziana
dutertrei nedisponuje zadnymi morfologickymi adaptacemi pro myrmekofilni zplsob zivota (na rozdil
od nekterych jinych Eupariini (napf. Stebnicka 2007)). Integrace do hostitelské kolonie dosahuje tak,
ze postupné ziskava druhové specifické kutikularni uhlovodiky mravenct. Pii zméné hostitelského druhu
jedincem M. dutertrei dochaziik postupné zméné jeho kutikularnich uhovodikt (Vander Meer a Wojcik 1982).
Druh M. dutertrei je pivodem jihoamericky, do Severni Ameriky se dostal az spolecné s introdukovanymi
druhy Solenopsis (Lofgren a kol. 1975). Chemické mimikry M. dutertrei je vSak natolik adaptivni, Ze se tento
druh postupné dokazal rozsifit i do hnizd nékterych severoamerickych druhti Solenopsis (S. geminata
a S. xyloni), se kterymi ptisel do kontaktu poprvé az po zavleceni z Jizni Ameriky (Wojcik a kol. 1977, Vander
Meer a Wojcik 1982).
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Riznd hnojici byli zaznamenani i v hnizdech jinych mravencid, napiiklad Setodius diogenes
(Aphodiini) v hnizdech Formica obscuripes (Mann 1911), Haroldiataenius saramari (Eupariini) v hnizdech
Pheidole morrisii (Stebnicka a Skelley 2009) nebo Pterobius itiokai (Eupariini) v hnizdé Crematogaster
difformis (Maruyama 2010).

Mnozi zastupci tribu Rhyparini, ktefi disponuji morfologickymi adaptacemi typickymi pro
myrmekofilni ¢i termitofilni zptisob Zivota, nebyli dosud zaznamenani v pfitomnosti mravenct. Ackoli nékteti
byli nalezeni v hnizdech termitt (viz dale), velka ¢ast téchto morfologicky vyrazné modifikovanych hnojikt
zustava bez tidaju o biologii, a je tak mozné a pravdépodobné, Ze dalsi vyzkum odhali i myrmekofilni povahu

nékterych téchto taxoni (napt. Vardal a Forshage 2010, Kakizoe a kol. 2019 a kapitola Diskuse a zavér).

Scarabaeinae

Vétsina vrubounti podéeledi Scarabacinae je koprofagni (napf. Scholtz a Grebennikov 2016). Odpadni
material mravencd tribu Attini vSak v mnohém exkrementy obratlovcii pfipomina, a tak neni piekvapivé,
ze 1 v ramci této podcéeledi jsou nekteii zastupci attofilni. Z tribu Ateuchini mezi takové patii napt. Ateuchus
myrmecophilus z hnizd Acromyrmex lobicornis (Vaz-de-Mello a kol. 1998 cituji Boucomont 1935) nebo
A. granigerus z detritu Atta sexdens (napt. Eidmann 1937, Navarrete-Heredia 2001). Biologii druhého druhu
v hnizdech A. sexdens popsal Eidmann (1937). Dospélci preferuji starsi komlrky s detritem s vy$§im obsahem
houbového materialu. Na dné komurek si v zeminé€ hloubi tunely, ve kterych se vyviji larvy. Larvy se zivi
rostlinnym materialem (z detritu) nahromadénym v tunelech. Dal§imi Ateuchini znamymi z detritu Attini jsou
napt. Canthidium puncticolle z hnizd Atta mexicana ¢i Scatimus ovatus také z hnizd 4. mexicana (napf.
Halffter a Matthews 1966, Deloya 1988, Deloya a kol. 1995, Vaz-de-Mello a kol. 1998). Obligatni attofily
nalezneme déle v tribech Onthophagini. Naptiklad Onthophagus rufescens se vyskytuje v detritu 4. mexicana
casto 1 ve velkych poctech (napt. Deloya 1988, Delgado Castillo 1989). Druh Attavicinus monstrosus striktné
vazany na vnéjsi kupy detritu hnizd A. mexicana mé podobnou biologii jako vySe zminény 4. granigerus (napf.
Navarrete-Heredia 1996, Philips a Bell 2009). Jedinym druhem Scarabaeinae dosud hldSenym z houbovych
komtrek mravenct je Ontherus lobifrons (Coprini) z hnizd Acromyrmex molestans (Vaz-de-Mello a kol.
1998). Attofilni jsou i n€kteti zastupci Deltochilini (nap#. Deltochilum scabriusculum z detritu A. mexicana),
Dichotomiini (napt. Holocephalus eridanus z detritu A. molestans) a pravdépodobné i Phanaeini
(Dendropaemon a ptibuzné rody, presvéd¢ivé ditkazy vSak chybi) (napf. Hinton a Ancona 1935, Vaz-de-Mello

a kol. 1998, Philips a kol. 2004, Génier a Arnaud 2016).

V hnizdech Attini byli nalezeni i zastupci rodu Canthon (Deltochilini) (napt. Halffter a Matthews
1966, Deloya 1988). N¢které druhy tohoto rodu, predev§im Canthon virens, jsou predatory kraloven Atta.
Na mladé kralovny Gto¢i C. virens kratce po jejich opusténi hnizda. Brouci vylezou na hibet relativné mnohem
vetsi mravenci kralovny a nasledné ji pomoci clypeu a prednich nohou pfipravi o hlavu. Bezhlavé télo kralovny
odvali dale od mravenc¢iho hnizda a zahrabou pod zem, kde se na ném budou vyvijet jejich larvy (napft. Ritcher
1958, Hertel a Colli 1998, Silveira a kol. 2006, Forti a kol. 2012). Predace na kralovnach Atta spp. byla
pozorovana dale u C. divesn (Hertel a Colli 1998 cituji Borgmeier 1937), C. deplanatus anebo u blize
neidentifikovaného zéstupce rodu Canthidium (Ritcher 1958).

19



Jedinci afrického rodu Alloscelus (Onthophagini) byli opakované nalezeni v asociaci s mravenci
legionati rodu Dorylus. V asociaci s koloniemi Dorylus nigricans byli napf. pozorovani A. paradoxus
a A. combesi (Paulian 1949). Z odpadniho materidlu neotropickych mravencii legionafii jsou Scarabaeinae
znami také, konkrétné z odpadu Eciton burchellii napt. Onthophagus limonensis (Onthophagini) (Rettenmeyer

1961, von Beeren a kol. 2023).

V Asii a Africe rozsifeny rod Haroldius (Ateuchini) obsahuje nékolik myrmekofilnich druhd, napft.
H. heimi z hnizd Pheidole latinoda (Wasmann 1918, Ritcher 1958), H. philippinensis z hnizd mravenct
Diacamma sp. (Pereira 1954) nebo H. convexus z hnizd Pheidole megacephala (Philips a Scholtz 2000).
U posledniho jmenovaného ukazali Philips a Scholtz (2000) pfitomnost trichomt, které pozdéji Krell a Philips
(2010) objevili i u zbylych africkych zastupct rodu. Tim déle podpofili hypotézu o myrmekofilii téchto druhti
a pravdépodobné i celého rodu Haroldius. Zda v obligatni asociaci se socialnim hmyzem ziji i zbylé druhy
rodu zustava neznamym. Z dalSich starosvétskych Scarabaeinae Ziji v asociaci s mravenci jeste napt. Anoctus
myrmecophilus  (Onthophagini) v hnizdech Carebara diversa (Arrow 1931), Caccobiomorphus
megaponerae (Onthophagini) v asociaci s Megaponera analis (Halffter a Matthews 1966 cituji Collart 1934)
¢i Hathoronthophagus spinosa (Onthophagini) v asociaci s Anoplolepis custodiens (Deschodt a Sole 2023)

a Sisyphus longipes (Sisyphini) byl nalezen v hnizd¢ Pheidole nodus (Arrow 1931).

Termitofilni Scarabaeoidea

Lucanidae

Do rodu rohact Penichrolucanus (Lucanidae: Lucaninae: Penichrolucanini) nalezi osm druhi
roz$ifenych napfic¢ jihovychodni Asii. Prvni hypotézu o myrmekofilii nebo termitofilii celého tribu vznesl
Ratcliffe (1984). Opiral se o znacnou podobu Penichrolucanus a pribuzného Brasilucanus (napt.
dorzoventralné zplostélé télo, kompaktni tarsus, zplostélé nohy, rozsifené o¢ni canthi a pronotum) s nékterymi
znamymi myrmekofily. Dva druhy Penichrolucanus (P. copricephalus a P. elongatus) se kratce na to skutecné
podafilo objevit v hnizdech termitt Hospitalitermes sp. prope H. medioflavus (Bartolozzi 1989). Dalsi
pozorovani z opusténého hnizda Microcerotermes biroi ptidali Cammaerts a Bomans (1997) pro P. leveri
a Nagai (2001) z hnizda blize neidentifikovanych termit popsal druh P. hirohiro. Na zakladé téchto pomérné
presvédcivych dikazi je tak dnes cely rod Penichrolucanus povazovan za termitofilni (napf. Huang & Chen

2022), ackoli o biologii ostatnich druht rodu neexistuji takika zadna data.

Jedinym dal$im znamym termitofilnim druhem rohact je jihoamericky Hilophyllus penai (Aesalinae:
Ceratognathini). Nékolik jedinct bylo nalezeno v galeriich hnizda Porotermes quadricollis. Tento druh vSak
nedisponuje zadnymi z o¢ividnych morfologickych adaptaci typickych pro termitofilni zptsob Zivota (Paulsen

a Mondaca 2006).

Hybosoridae

Tribus Scarabatermitini v pod¢eledi Ceratocanthinae (Hybosoridae) sestava celkem z deseti druht

v Sesti rodech morfologicky velmi zvlastnich jihoamerickych brouki. Tti z nich byly zatim nalezeny v asociaci
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s termity a jsou fyzogastricti: Scarabaeinus termitophilus z hnizd Cornitermes cumulans nebo Procornitermes
triacifer (Silvestri 1940, Howden 1971b), Scarabatermes amazonesis z hnizd Neocapritermes braziliensis
(Howden 1973) a Balleriolus howdeni pravdépodobné asociovany s termity Nasutitermes sp.
a Apicotermitinae sp. (Sousa a Vaz-de-Mello 2023). Fyzogastrie je u téchto broukli nejspiSe asociovana
s vyvojem pohlavni soustavy a zlaz usnadiiujicich pfijeti broukt jejich termitimi hostiteli (Krikken 2008a).
Jinou morfologickou adaptaci u Scarabatermitini predstavuji modifikace pronota ve struktury slouzici nejspise
k uchopeni mandibulami hostiteli a nasledném ptenaseni broukd. Ty nalezneme u roda Ivieolus a Balleriolus
(Howden a Gill 1988, Sousa a Vaz-de-Mello 2023). Tteti vyraznou morfologickou strukturou poukazujici
na vztah s termity (nebo mravenci) jsou abdominalni zlazy nalézané u S. termitophilus a Xenocanthus

singularis (Silvestri 1940, Howden 1971b, Howden a Gill 1988).

VétSina materialu Scarabatermitini pochazi z narazovych pasti, a tak data o jejich biologii dosud chybi.
Na zaklad¢é vyse popsanych morfologickych struktur a nalezd nékolika druhd v termitistich jsou vSichni
zastupci tribu tradi¢né povazovani za termitofilni (napt. Ballerio a Grebennikov 2016, Grebennikov a Smith
2021). Nedavno jsem vsak pti navstéve sbirek Prirodovédeckého muzea ve Vidni objevil exemplat druhu
Ivieolus inflaticollis, ktery byl nalezen v hnizd€ mravencl (data z lokalitniho Stitku). Zda jsou skute¢né
vSechny druhy Scarabatermitini termitofilni, anebo jsou nékteré druhy myrmekofilni, tak z@istava predmétem
dalsiho vyzkumu.

Desitky druhti Ceratocanthini byly nalezeny v termitistich po celém svéte. Naptiklad Astaenomoechus
americanus nebo A. nevermanni 7iji v hnizdech americkych Coptotermes testaceus a Nasutitermes sp.
(Boucomont 1936). Druh Ceratocanthus termiticola je znamy z hnizd jihoamerickych Syntermes dirus,
Cyphopisthes descarpentriesi z hnizd australskych Mastotermes darwiniensis a Synarmostes tibialis,
Pseudosynarmostes mitsinjo a Philharmostes nelsoni z hnizd madagaskarskych Nasutitermes (Wasmann 1894,
Paulian 1977, Ballerio 2021). Ballerio a Maruyama (2010) objevili v hnizdech termiti na jediné lokalité
v zépadni Malajsii 15 druhii Ceratocanthini, nejvice z nichz nalezelo k rodu Madrasostes. 1 ptes Cetné nalezy
neni biologie téchto broukil témét viibec znama. Mnohé druhy obyvajici hnizda termit nebudou nejspise
vazané pfimo na termity, ale spiSe na samotna hnizda. Iwata a kol. (1992) ukazali, ze larvy japonského druhu
Madrasostes kazumai se Gsp€sné€ vyviji pouze v materialu z hnizda svych hostitelskych termiti a mnozi dalsi
autofi uvadi nalezy Ceratocanthini z opusténych hnizd termiti ¢i pasti s rozbitymi termitisti jako navnadou
(napft. Paulian 1982, Howden a Gill 2003). Takové druhy by pak mohli byt spiSe termitariofilni nez termitofilni

(vice napt. v Iwata et al. 1992).

Vétsina zastupct podéeledi Ceratocanthinae ma schopnost svinout své télo do kuli¢ky. Toto obranné
chovani pravdépodobné mohlo slouzit jako preadaptace pro vniknuti Ceratocanthinae do hnizd termiti

(Ballerio a Grebennikov 2016, Lu a kol. 2022).

Mimo podceled’ Ceratocanthinae existuje dosud jen malo zaznami o asociacich Hybosoridae s termity.
Naprtiklad Ocampo (2006) zminil druhy Anaides onofrii a Chaetodus nigrifrons (oba Anaidinae) z rozbitych
hnizd termiti. Frolov a kol. (2017) pozorovali Taisia cornitermitis (Hybosorinae) létat kolem hnizd

Cornitermes cf. bequaerti a vylézat z jejich ventilacnich otvora.
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Passalidae

V hnizd¢ Anoplotermes sp. byli nalezeni larva a dospélec Veturius transversus (Passalinae: Proculini)
(Costa a da Fonseca 1986). S velkou jistotou jde vSak o asociaci fakultativni. Vrzoun Taeniocerus pygmaeus
(Aulacocyclinae: Aulacocyclini) byl opakované nalezen v opusténych hnizdech a v blizkosti aktivnich hnizd

termitd rodu Coptotermes. Tento druh je nejspiSe termitariofini (Kon a kol. 1996, Johki a kol. 1998).

Scarabaeidae

Termitofilie je dosud znama u péti podceledi vrubounovitych (Scarabacoidea): Dynastinae,

Melolonthinae, Cetoniinae, Aphodiinae a Scarabacinae.

Dynastinae

Nekolik skupin nosorozikli (Dynastinae) zije v asociaci s termity. Velké zastoupeni ma termitofilie
mezi zastupci tribu Phileurini. Jihoamerické druhy Homophileurus luederwaldti a Actinobolus trilobus ziji
v arborealnich hnizdech Nasutitermes (H. luederwaldti 1 v hnizdech Microcerotermes sp.), ve kterych se zivi
na stavebnim materialu hnizda (dfevu ¢astecn¢ natraveném termity — kartonu). Po dokonceni vyvoje dospéli
brouci pretrvavaji né¢jaky ¢as v hnizd¢, nez si vykousaji dlouhy tunel ven a hnizdo opousti, aby nakladli vajicka
do hnizda jiného. Brouci se v hnizdech mohou vyskytovat i ve velkych poctech. Zda se, Ze se termiti nedokazi
proti broukitim nijak branit, aktivita broukt tak mtze vést az k zaniku celé hostitelské kolonie (Luederwaldt
1911, Vanin a kol. 1983). Velmi podobnou biologii mé i 4. radians, ktery zije v epigeickych hnizdech
Cornitermes (napt. C. cumulans). Stejn€ jako predchozi druhy miize i 4. radians dovést svou hostitelskou
kolonii az k zaniku (Luederwaldt 1911, Vanin a kol. 1983, Costa a kol. 2022). Také napt. H. integer byl nalezen
v hnizd€ Microcerotermes arboreus (Ratcliffe a Skelley 2011) nebo A. degallieri v hnizd€ Nasutitermes
minimus (Dechambre a Lumaret 1986), o biologii téchto druhti je vS§ak znamo vyrazné méné. Na zakladé téchto
a dalSich ndlezi povazuji mnozi autofi (napf. Vanin a kol. 1983, Dechambre a Lumaret 1986) cely rod
Actinobolus za termitofilni.

Z jihoamerickych nosorozikt se dale v hnizdech termitt vyviji Gibboryctes szelenyii a G. endroedii
(Oryctini). Druh G. szelenyii byl nalezen dokonce v hnizdech termitt péti riznych rodt (Costa a kol. 2022).
Také Cyclocephala marqueti se vyviji v asociaci s hnizdy termitti, blizsi data o charakteru asociace nebo
identité hostitele ale dosud neexistuji (Neita-Moreno 2021).

Mezi starosvétskymi nosoroziky je termitofilie vzacnéjsi. Australsti Pentodontini rodu Novapus byli
nalezeni v hnizdech termiti. Nejméné jeden druh rodu, N. bifidus, se v termitiStich i vyviji (Lea 1910, Carne
a Allsopp 1987). Blizsi data o biologii nebo hostitelskych druzich termitii tohoto a potencidlné dalSich

termitofilnich druhd rodu ale i zde chybi.

Melolonthinae
Udaje o termitofilii chroustii (Melolonthinae) jsou k dispozici jen pro nékolik australskych druht tribu

Maechidini. Naptiklad v hnizdech termitti Coptotermes lacteus byli objeveni jedinci druhtt Maechidius tibialis
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a M. chadwicki (Lea 1910, Britton 1957). Termitophilus spadix je asociovan s hnizdy Nasutitermes
exitiosus (Britton 1957).

Cetoniinae

Tribus zlatohlavki Cremastocheilini (Cetoniinae) zahrnuje pfevazné myrmekofilni zastupce (viz
vyse). Témet cely rod Coenochilus je vSak termitofilni. Naptiklad C. hospes a turbatus jsou zndmi z hnizd
africkych Odontotermes transvaalensis (Wasmann 1900). Wasmann (1918) popsal dva druh rodu z Indie,

C. assmuthi a C. obesus, oba nalezené v hnizdech Odontotermes obesus.

V hnizdech termitd se vyviji také larvy Gymnetini druht Hoplopyga albiventris (u Cornitermes),
H. brasiliensis (0 Cornitermes cumulans) a H. singularis (u Diversitermes diversimiles). Larvy se zivi
na kartonu hnizd, dospélci hned po vykukleni opousti hnizdo a dale se zZivi nektarem a mizou rostlin (napf-.
Luederwaldt 1911, Puker a kol. 2012).

Nekteti zastupci Valgini jsou téz hldseni z hnizd termit. Napiiklad severoamerické druhy Valgus
canaliculatus a V. seticollis se vyviji v hnizdech Reticulitermes flavipes (napt. Ritcher 1958). Samice kladou
vajicka do hnizd termitt ve dfeveé, kde se nasledné larvy zivi na sténach termitich galerii (Ritcher 1958,
Zootermopsis (napt. Jameson a Swoboda 2005). Vztah téchto druhd s termity se zda byt obligatnim. Wasmann
(1918) uvadi dva indické druhy Valgini, Oreoderus argillaceus a Podovalgus assmuthi, jako obligatni obyvatel
houbovych zahradek Odontotermes obesus a O. wallonensis (druhy hostitelem pouze O. argillaceus), kde
probiha i vyvoj larev téchto broukl. V Australii byli hlaseni z hnizd Cryprotermes zastupci rodu Microvalgus

(Kistner 1982 cituje CSIRO 1970). Asociace Valgini s tremity jsou tak pomérné Siroce rozsirené.

Aphodiinae

Mezi hnojiky (Aphodiinae) je obligatni termitofilie dle soucasnych poznatkli rozsitena ze vSech
vrubounovitych nejvice. V hnizdech termiti byli dosud zaznamenani zastupci osmi tribti této podceledi.

Afro-orientalni tribus Corythoderini zahrnuje celkem Sest rodi obligatnich symbionti houby
péstujicich termith rodd Odontotermes (Chaetopisthes, Corythoderus, Hemicorythoderus, Paracorythoderus,
Termitopisthes) a Macrotermes (Eocorythoderus) (napt. Tangelder a Krikken 1982, Maruyama 2012a).
Corythoderini se vyskytuji pfedev§im v houbovych a kralovskych komurkéch téchto termit (napt. Wasmann
1918, Tangelder a Krikken 1982, Maruyama 2012a). Ustni tstroji maji vyrazné modifikované, Zivi se trofalaxi
s termity nebo houbami v houbovych zahradkach (Wasmann 1903, 1918, Kistner 1982, Tangelder a Krikken
1982). Vsichni zastupci Corythoderini maji na posteriornim okraji pronota a/nebo na bazi krovek trichomy
(Tangelder a Krikken 1982, Maruyama 2012a), na které jsou pfinejmensim u rodu Chaetopisthes navazany
1 exokrinni Zlazy (Wasmann 1903, 1918). Pfitomny jsou u Corythoderini i modifikace pronota a baze krovek.
Ty jsou nejvyrazngjsi u jihovychodoasijského druhu Eocorythoderus incredibilis, kde vystupky na pronotu
a na bazi krovek dohromady tvofi ,,rukojet™ pro uchopeni termity (Maruyama 2012a, Kakizoe a kol. 2022).

Maruyama (2012a) pozoroval E. incredibilis, jak jsou prenaSeni d€lniky Macrotermes gilvus. Termiti
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uchopovali brouky pravé za zminénou rukojet’. Stejné chovani bylo pozorovano i u druhu Chaetopisthes

assmuthi (Kistner 1982). Oba autofi interakci pfirovnavaji k tomu, jak termiti prenasi své larvy.

Pravdépodobné sesterskou skupinu Corythoderini tvofi tribus Termitoderini (Howden a Gill 1993).
Ten sestava z Sesti druhd prevazné fyzogastrickych broukii rozdélenych do dvou rodlt: Termitoderus
a Supertermitoderus. Az na druh S. machi, ktery byl nalezen v asociaci s blize neidentifikovanymi termity,
se Termitoderini vyskytuji v houbovych komurkéch africkych druhti Odontotermes (Mateu 1966, Howden
a Gill 1993, Krikken 2008a, Bordat a Moretto 2010, Mencl 2011). O potravé Termitoderini se zatim nic nevi.
Mencl (2011) vsak na zakladé modifikaci v Gstnim ustroji S. machi predpokladal vyzivu trofalaxi s termity.
Fyzogastrie a modifikace ustniho ustroji nejsou jedinymi adaptacemi ukazujicimi na uzkou asociaci téchto
broukt s jejich hostitelskymi termity. Termitoderini disponuji i trichomy v posteriorni ¢asti pronota (napf.
Krikken 2008a, Bordat a Moretto 2010).

Velmi podobnym zpiisobem zivota jako Corythoderini a Termitoderini, v asociaci s houby péstujicimi
termity podcCeledi Macrotermitinae, ziji i zastupci rodu Termitotrox, jediného soucasného rodu tribu
Termitotrogini. VSichni zastupci Termitotrox jsou slepi a bezkiidli (vlastnosti, které sdili s Eocorythoderus)
(napt. Krikken 2008b, Maruyama 2012a, Kakizoe a kol. 2020). Jako hostitelé Termitotrox spp. jsou zatim
znamy rody termitl Hypotermes, Macrotermes, Odontotermes a Protermes (napt. Paulian 1947, Krikken
2008b, Maruyama 2012b, Kakizoe a Maruyama 2015). Brouci se v hnizdech termitll nachazi na sténach
komirek s houbovymi zahradkami i pfimo v houbovych zahradkach. Co je jejich potravou vSak dosud neni
znamo (Maruyama 2012b, Kakizoe a Maruyama 2015, Kakizoe a kol. 2020). Rozsifeni rodu Termitotrox je,
stejné jako u Corythoderini, afro-orientalni (nap¥. Krikken 2008b, Kakizoe a kol. 2020). VSechny druhy rodu
disponuji modifikovanym pronotem s prohlubnémi v posteriorné-lateralni oblasti, které slouzi nejspise pro
prenaseni brouk jejich termitimi hostiteli, jak ukazali Kakizoe a kol. 2020) na druzich T. icarus a T. cupido
v hnizdech Odontotermes proformosanus, resp. Hypotermes makhamensis. Druh T. venus ma navic i vystupek
na bazi krovek, ktery dohromady s pronotem tvoii rukojet’ podobnou jako u FE. incredibilis (Kakizoe
a Maruyama 2015). Druhy zndmé z poloostrova Zadni Indie (7. cupido, T. venus, T. icarus) disponuji trichomy
na bazi krovek, coz dale sveédci o jejich izké asociaci s termity (Maruyama 2012b, Kakizoe a Maruyama 2015,

Kakizoe a kol. 2020).

Za termitofilni jsou tradi¢né povazovani mnozi zastupci pantropického tribu Rhyparini (napt. Skelley
2007, Vardal a Forshage 2010). V hnizdech termit( byly vSak zatim objeveny pouze vSechny ¢tyfi druhy rodu
Termitodius (T. coronatus u Nasutitermes meinerti, zbylé tfi druhy u Coptotermes) a Termitodiellus esakii
(v hnizd€ Neotermes kanehirai (Wasmann 1894, Nomura 1943, Reyes-Castillo a Martinez 1979, Skelley a kol.
2022). U druht Termitodius araujoi a T. chaki byl dokonce potvrzen vyvoj larvalnich stadii v hnizdech termith
(Reyes-Castillo a Martinez 1979). Evidenci pro termitofilii zbylych Rhyparini je pfedevS§im pfitomnost
trichomi na apexu krovek u mnoha druhti (napf. Pittino 2006, Skelley 2007). Jelikoz vSak Zadny z té€chto druhti
nebyl dosud pozorovan v asociaci s termity nebo mravenci, v§echna tvrzeni o termitofilii, resp. myrmekofilii

zbylych Rhyparini zlstavaji Cisté¢ hypotetickymi.

24



Stejné tak zlistava neznama biologie zastupcl tribu Stereomerini. Stereomerini disponuji sérii ryh
a hrbolt pfedev$im na protonu. Jsou tak na prvni pohled odlisitelni od jinych Aphodiinae (napt. Storey
a Howden 1996, Maruyama 2009, Vardal a Forshage 2010). U né¢kterych druht bylo poukazovéano
1 na pfitomnost trichomi na pronotu (napi. Maruyama 2009, Kral a Hajek 2015). Mezi Stereomerini byl dfive
tazen druh Termitaxis holmgreni popsany z Peru z hnizda Rhinotermes nasutus (Krikken 1970). Na zakladé
tohoto nalezu napt. Howden a Storey (1992) povazovali cely tribus za termitofilni. Bordat a Howden (1995)
T holmgreni ze Stereomerini vytadili, pfesto jsou vSak Stereomerini stale Siroce piijimani za termitofilni (napf.
Vérdal a Forshage 2010). Kral a Hajek (2015) ptedlozili n€kolik argumentt, pro¢ by Stereomerini mohli byt
myrmekofilni spiSe nez termitofilni. Dokud vSak nebudou nalezeni v hnizdech termitt ¢i mravenct, zistava
jejich asociace se socialnim hmyzem, stejné jako u mnohych Rhyparini, ¢isté hypotetickou.

Ve zbylych tribech hnojikl jsou nalezy termitofild ojedinélé. Kakizoe a kol. (2021) popsali hnojika
Sphaeraphodius gaohani (Aphodiini) z hnizda ¢inského Marcotermes sp. Tento druh se na rozdil od jinych
termitofilnich hnojikli vyznaCuje vyrazné¢ defenzivni morfologii. V hnizd¢ Nasutitermes sp. byl
na Madagaskaru nalezen hnojik Manjarivolo randrianirinai (Aulonocnemini) (Ballerio a Montreuil 2019).

Stebnicka (1999) objevila druh Napoa peckorum (Eupariini) v poni¢eném termitisti v Ekvadoru.

Scarabaeinae

Hypotézy o termitofilii byly vzneseny i pro rizné rody podceledi Scarabaeinae (napt. Davis a kol.
2020). Presvédcivé nalezy z termitist’ vSak dosud existuji jen pro n€kolik druhil. Janssens (1949) popsal druh
Haroldius ennearthrus (Ateuchini) z termitist’ v jizni Africe. Krell a Philips (2010) nalezli u H. ennearthrus
trichomy a uvedli také ndlez z hnizda mravencti. Ackoli tak o symbidze H. ennearthrus se socialnim hmyzem
neni mnoho pochyb, otazka jeho hostitelské preference zlistava otevienou. Také africky Stiptopodius singularis
(Onthophagini) a jihoamericky Dendropaemon hirticollis (Phanaeini) byli nalezeni v termitiStich, bliz§i data

o téchto asociacich ale chybi (Branco 2009, Génier a Arnaud 2016 cituji Martinez a Clavijo 1990).

Diskuse a zaveér

Symbiotické vztahy s mravenci a termity jsou v soucasnosti zndmé u zastupcii pfiblizné¢ 150 rodu
napii¢ Sesti Celedémi Scarabaeoidea: Geotrupidae, Hybosoridae, Lucanidae, Ochodaeidae, Passalidae
a Scarabaeidae. Posledni jmenovana ¢eled’, vrubounoviti (Scarabaeidae), zahrnuje vétSinu dosud popsanych

asociaci s mravenci a termity, at’ uz fakultativnich, ¢i obligatnich.

Z pohledu mravenct hosti nejvétsi diverzitu symbiotickych vrubound pfislusnici tribu Attini. Tito
mravenci péstuji ve svych hnizdech houby, kterym jako substrat poskytuji riizny rostlinny materiél (viz Uvod).
Vedlejsim produktem tohoto zpisobu Zivota je relativné velké mnozstvi odpadu bohatého na organické latky
(tzv. detritu), ktery mtze slouZit jako zdroj potravy pro fadu saprofagnich druhti broukd. Od druhd, které
detritus vyuzivaji ptilezitostn€ pro vyvoj svych larev (napt. mnozi Cetoniini (Scarabaeidae: Cetoniinae) (napf.
Deloya 1988)), je jen maly kracek k obligatnim obyvatelim detritu, jaké nachdzime naptiklad mezi

Scarabaeinae (Scarabaeidae) (Attavicinus monstrosus, Ateuchus granigerum, a dalsi (naptf. Eidmann 1937,
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Navarrete-Heredia 1996)), a obyvatelim houbovych zahradek mravencti (napf. nékteti Eupariini
(Scarabaeidae: Aphodiinae)) (napt. Woodruff a Cartwright 1967). V hnizdech mravenct Atfa nalezneme
1 vitbec nejvétsi myrmekofilni brouky, nosoroziky rodu Coelosis (Kistner 1982). Z obligatnich myrmekofild
zijicich u jinych mravenct je tfeba zminit zlatohlavky tribu Cremastocheilini (Cetoniinae), jejichz biologii
se vénuji podrobné naptiklad prace Cazier a Statham 1962, Cazier a Mortenson 1965, Alpert a Ritcher 1975
¢i Alpert 1994), a nekteré hnojiky tribu Eupariini Zijici v hnizdech mravencii rodu Solenopsis (napt. Wojcik
a kol. 1977, 1991, Vander Meer a Wojcik 1982). U téchto dvou skupin se vyvinul dravy zpasob zivota, ktery
je mezi Scarabaeoidea jinak vzacny (napi. Cazier a Mortenson 1965, Wojcik a kol. 1991)

Termiti hosti naptiklad rozmanité druhy nosorozikt. Aktivita nékterych druhti tribu Phileurini maze
vést az k zaniku termiti kolonie (Luederwaldt 1911). Hnizda termiti lakaji také mnohé druhy Ceratocanthinae.
Ti do termitist’ pronikli nejspise diky své schopnosti svinou se do kulicky a efektivné se tak branit pred utoky
termitii (napf. Ballerio a Grebennikov 2016). Casto viak nejsou vazani pfimo na termity, ale spiSe na termitists.
Takova symbidza se oznacuje nékdy jako termitariofilie (napt. Iwata a kol. 1992). Obligatni vztah s termity
je s jistotou znamy u n¢kolika rodt Scarabatermitini (Ceratocanthinae), n€kteti z nichz jsou fyzogastricti (napf-.
Silvestri 1940, Howden 1973). Fyzogastrie je ¢asto u broukil spojovana prave s termitofilnim zpiisobem Zivota
(napt. Kistner 1979). Obligatné termitofilni druhy nalezneme i mezi hnojiky (Aphodiinae), pfedevsim v tribech
Corythoderini, Termitoderini a Termitotrogini. VSichni zastupci téchto tfi tribt Ziji v hnizdech houby
pestujicich termiti podceledi Macrotermitinae (Termitidae) a vynikaji riznymi morfologickymi adaptacemi,
jako jsou modifikace pronota a baze krovek do podoby ,,rukojeti* pro uchopovani termity (Corythoderini,
Termitotrogini), pfitomnost trichomt ¢i také fyzogastrie (Termitoderini) (napt. Tangelder a Krikken 1982,

Krikken 2008a, Maruyama 2012b).

Morfologickymi adaptacemi charakteristickymi pro myrmekofilni ¢i termitofilni zplsob Zzivota
disponuje i mnoho druhti vrubount, které vSak dosud nebyly v hnizdech mravencl ani termitli nalezeny.
Trichomy, modifikované sety asociované s exokrinnimi zlazami, jsou tradi¢né povazované za znak poukazujici
na asociaci se socialnim hmyzem (napf. Kistner 1982). Naptiklad Stereomerini (Aphodiinae) jsou mimo jiné
na zakladé pfitomnosti praveé trichomil povazovani za termitofilni. Pro tuto hypotézu vSak dosud neexistuji
jiné nez morfologické dilkazy, jelikoz vétSina nalezli Stereomerini pochédzi z narazovych pasti (napt. Storey
a Howden 1996, Maruyama 2009), coz nijak nevypovida o biologii odchycenych druhti. Dalsi, obdobné
ptipady predstavuji druhy s charakteristickou myrmekofilni ¢i termitofilni morfologii, jejichz blizci ptibuzni
jsou prokazanymi symbionty socialniho hmyzu, ony samotné vsak nikoli. Mezi takové patii naptiklad mnozi
Rhyparini (Aphodiinae) ¢i zastupci jihoamerického rodu rohd¢t Brasilucanus. Ackoli nepochybuji, Ze je jen
otazkou Casu, nez se nektefi z vySe zminénych prokazi jako symbioticti v hnizdech socialniho hmyzu, nemusi
se tak stat u vSech. Dokud tedy nebudou k dispozici lepsi dikazy, je tfeba brat tvrzeni o myrmekofilii nebo
termitofilii ur¢itych taxond zaloZena pouze na morfologii ¢i pfibuznosti kriticky a jako ¢ist€ hypoteticka. Pouze
na zakladé morfologie navic prozatim nelze rozliSit putativni myrmekofily od putativnich termitofild.
Literatura na toto téma je poznamenana zna¢né subjektivnimi nazory autorii, mnohé druhy povazované

za myrmekofilni se tak mohou ¢asem ukazat jako termitofilni (a naopak).
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Jak upozornil naptiklad Parker (2016), myrmekofilie (a stejné tak termitofilie) je termin pon¢kud vagni
av zdvislosti na thlu pohledu miize ménit sviij vyznam. Jednotné, ustalené definice myrmekofilie a termitofilie
dodnes neexistuji. Autofi praci si tyto terminy vétSinou sami definuji pro ucely dané prace (pokud terminy
viibec n&jak definuji — viz Uvod). Toto miize vést k neshodam v nékterych krajnich piipadech, jako jsou
napiiklad obyvatelé odpadniho materidlu mravenct, ktery se nachazi mimo mravenisté. Tito brouci Casto
nepiichézeji s mravenci vilbec do kontaktu, pfesto jsou vSak na ¢innosti mravencti Uzce zavisli. Zda takovéto
vztahy nazyvat myrmekofilnimi, ¢i ne, je pak na posouzeni autora i ¢tenare. Osobné se priklanim k nazoru,
Ze je na misté nazyvat tyto druhy myrmekofilnimi stejné tak, jako nosorozika kapucinka (Oryctes nasicornis),
ktery se asto vyviji v kompostech a pilindch z pil, tedy odpadnim materidlu cloveka, nazyvame synantropnim.

K problematice definic t€chto symbidz v ramci vrubounovitych prispiva i fakt, Ze pro vétSinu druhti
chybi podrobn¢jsi data o jejich biologii. Velka ¢ast zaznamti o myrmekofilnich a termitofilnich vrubounech
pochézi z riiznych taxonomickych praci. Casto jsou uvadéné jen v podobé kratkych poznamek &erpajicich
z informaci na lokalitnich §titcich zkoumanych exemplait, typicky ve znéni ,,s mravenci®, ,,v hnizd¢ termita“
atp. AC uziteCné, tyto zadznamy piispivaji jen malo k pochopeni charakteru asociaci myrmekofilnich
a termitofilnich vrubound s jejich hostiteli.

Nastésti se stale vice entomologli vénuje naro¢nému sbéru symbiontil a pozorovani jejich chovani
uvnité hnizd mravenct a termitll (napi. Maruyama 2012a, Kakizoe a kol. 2023). V blizké budoucnosti tak
muizeme cekat objevy mnoha novych druht téchto kromobycejnych broukt, stejn¢ jako rozsifeni znalosti
o druzich jiz znamych.

Je zfejmé, ze se myrmekofilie a termitofilie u vrubounti vyvinuly mnohokrat nezavisle. Jen u rohact
(Lucanidae) se myrmekofilie objevila nezavisle nejméné trikrat (Kakizoe a kol. 2023). Ke stanoveni
priblizného poctu nezavislych vznikl symbidz vrubountl s mravenci a termity, ale také k bliz§imu porozuméni
biologii téchto brouktli, by byly velmi uzitecné molekularné-fylogenetické studie s reprezentaci ve vsech
skupinach (nebo alespon ve vétsing) vrubountl asociovanych se socialnim hmyzem. Téchto studii je zatim vSak
minimum, z ¢asti kvtli $patné dostupnosti potiebného materidlu.

Pokud bych mél shrnout, jakym smérem by se mohl vyzkum myrmekofilnich a termitofilnich
vrubount ubirat, doporucil bych soustiedit pozornost na sbér uvnitt hnizd mravencid a termitd v oblastech se
znamym vyskytem taxond s nezndmymi hostiteli, ale i v dal$ich, pfedevsim tropickych a subtropickych
oblastech s velkou diverzitou mravenct a termitd. Myrmekofilni a termitofilni vrubouni jsou ¢asto malych
rozméra (Termitotrox cupido je s maximalni velikosti 1,2 mm nejmensim znamym vrubounem (Maruyama
2012b)), prizkum hnizd by tak mél byt nadmiru dikladny. Jakakoliv pozorovani chovani broukti uvnitt hnizd
jsou nesmirné cennd. V neposledni fadé bych doporucil uchovavat ¢ast materidlu v médiich vhodnych pro
nasledné analyzy s vyuZzitim molekularnich metod. Rozkli¢ovani evoluce asociaci vrubount s mravenci
a termity by mohlo zna¢né pomoci naSemu porozuméni aspektim biologie téchto broukl v interakcei s jejich

eusocialnimi hostiteli.
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