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Abstrakt

Sexudlni selekce je velice vyznamnym jevem v piirodé. V této praci jsem
se zame¢ftila na mechanismy sexudlni selekce u listorohych brouki s vyraznym dirazem na
skupinu Scarabaeinae (Coleoptera: Scarabaeoidea: Scarabaeinae). V prvni ¢asti prace jsem
se vénovala selekci a jejimu rozdéleni. Dale jsem rozebrala pohlavni rozmnoZzovani a S nim
souvisejici jevy. Snazila jsem se popsat piehled forem sexudlniho dimorfismu
U jednotlivych cCeledi skupiny Scarabacoidea a popsat Zivotni strategie podceledi

Scarabaeinae. Na zavér se zminuji o atraktivité jedinct v souvislosti s vybérem partnera.
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Abstract

Sexual selection is a very important phenomenon in nature. In this work, | focused
on the mechanisms of sexual selection in scarab beetles, with a strong emphasis on group
Scarabaeinae (Coleoptera: Scarabaeoidea: Scarabaeinae). The first part is devoted to
selection and its classification the sexual reproduction and related effects. | tried to
describe the list of forms of sexual dimorphism in individual families and groups of
Scarabaeoidea and describe life strategies subfamilies Scarabaeinae. Finally | list the

factors influencing the individual the attractiveness in the relation to mating success.

Key words: Coleoptera, sexual selection, evolution, scarab beetles, competition, horns

beetles
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Uvod

Hmyz patii k jedném znejvice diverzifikovanych skupin zivoc¢ichi (Mayhew
2007), pricemz brouci se svymi 350 tisici popsanymi druhy tvoii nejvetsi fad hmyzu.
Na celém svété jsou stale objevovany nové a nové druhy hmyzu (Gaston 1991), proto se da
ocekavat, ze pocCet druhtl broukii se bude zvySovat. Pfiblizné odhady udévaji, Ze mize
existovat az 5 miliont druht (Gaston 1991).

Sexudlni selekce je v pfirodé velice dilezitd. Pro produkci potomstva si jedinci
Z populace vybiraji partnera a to je velmi vyznamnym evolu¢nim cCinitelem. Pohlavni
vybér byl rozpoznan jiz Charlesem Darwinem (Darwin 1859, podle Darwin a Komarek
2007), ktery rozdélil vybér na dva rGzné mechanismy. Prvnim mechanismem je
intrasexudlni vybér (vnitrodruhova selekce). Vnitrodruhova selekce probiha konkurenci
mezi ¢leny stejného pohlavi. Nejcastéji jedinci samciho pohlavi zapasi o Sanci se zucastnit
reprodukce a mit potomstvo se samici. Druhym mechanismem je intersexudlni selekce, kde
ptislusnik jednoho pohlavi si vybird c¢leny opac¢ného pohlavi. Tento mechanismus
ve zvifeci ti$i nejCastéji probiha u samic, které si vybiraji samce ke kopulaci. Vybér
partnera se muze konat diky variabilni fyzické atraktivité. U jedincti mize byt posuzovano
kupftikladu zbarveni, velikost téla, rozméry jednotlivych Casti téla jako jsou naptiklad rohy
u broukid. Samice mohou pii vybéru partnera také pfihlizet na rodiCovskou investici
vkladanou do potomstva (pomoc pii budovani hnizda), na poskytnuti kofisti pro samici
pied kopulaci a namlouvaci strategie samct (Thornhill 1976).

Sexualni selekce ma za disledek pohlavni dimorfismus, ktery nalezneme
u zivoCichi ve velké Skale. Jedinci obou pohlavi se od sebe lisi nejen v pohlavnich
organech, ale mohou byt dimorfni i v dalSich ukazatelich jako jsou napfiklad velikost téla
a rozmeéry jeho riznych ¢asti (pf. externity u Scarabaeoidea), tvar téla, zbarveni a dalsi.

V této praci se budu vénovat nadceledi Scarabaeoidea se zaméfenim na skupinu
Scarabaeinae. Do skupiny listorohych brouka patii napt. Celedi: Lucanidae (rohacoviti),
Scarabaeidae (vrubounoviti), Geotrupidae (chrobakoviti) a dalsi. V této skupiné se ve velké
mife vyskytuji formy sexudlniho dimorfismu v podobé rohi, prodlouzenych koncetin ¢i
naptiklad zvétSenych tykadel. Vybézky ve vétSin€ piipadli nalezneme u samciho pohlavi
a u samic rohy vétSinou chybi (Emlen et al. 2005). V ramci populace se ¢asto vyskytuji

jedinci s velkymi i malymi rohy. Samci podfizuji své chovani své télesné morfologii.



1. Prirozenv vvbér - selekce

Ptirozeny vybér hraje naprosto nezastupitelnou roli v evoluci zivych systémil.
Pisobenim selekce vznikaji adaptivni vlastnosti a charakteristické rysy (Darwin 1859,
podle Darwin a Komarek 2007). Pfirozeny vybér je definovan jako proces
nerovnomérného predavani alel pochazejicich od jednotlivych jedinci do genofondu
nasledujicich generaci prostfednictvim potomkt (Flegr 2007).

Ptirozeny vybér je proces, ktery miize zvyhodnovat ¢i naopak potlacovat jedince
Vv populaci (Darwin 1859). Funguje na zékladé dvou selek¢énich vybérti, pomoci piirodni
(ekologické) a pohlavni selekce. Vybér zpravidla vede ke snizeni fenotypové variability
(Reinhold 2010). Selekce je rozdélena do nékolika podskupin podle riznych kritérii

(viz nize). Opakem piirozeného vybéru je vybér umély, vybér fizeny clovékem.

1.1. Typy selekce

V této podkapitole popisi rozdéleni mechanismt selekénich tlakd. Jak bylo jiz
zminéno, pfirozeny vybér zahrnuje vybér pohlavni a pfirodni. Obé z téchto selekci se
mohou déle délit na m&kkou a tvrdou selekci, na usmériiujici, disruptivni a stabilizujici
selekci. Nektefi autofi rozliSuji 1 tzv. vybér rodicovsky.

Selekci délime na mékkou a tvrdou. Tvrda selekce je extrémnéjsi nez mékka.
Odstraniuje vSechny ¢leny populace, kteti se nevejdou do urcitého vymezeného intervalu
vyzadované vlastnosti. Tvrdy vybér je nezavisly na denzitné jedincli a na mnoZstvi
odliSujicich genotypi. U meckké selekce je to naopak (Wallace 1975). Mékky vybér
preferuje jeden genotyp, ktery zavisi na vyskytu jedincti dalSich genotypt (Wallace 1975).
Odstraniuje jedince, ktefi jsou pod relativni hodnotou jako napftiklad slabi jedinci populace.
Vyhodnéjsi postaveni maji ti Clenové populace, ktefi jsou silnéjsi, 1épe vybaveni
(napf. zbarveni), taci kteti maji lepsi dovednosti v oblasti lovu aj. Tento vybér pilisobi
pomalu a postupné (Wallace 1975).

Selekci Clenime podle preferenci fenotypu na tfi typy. Usmérnujici selekce
(direkcionalni) odstraniuje jedince z jedné strany fenotypové skaly (pt. ptili§ velké ¢i prilis
malé jedince). Disruptivni selekce je protikladem. Podporuje jedince vyskytujici se
v extrémni Skdle a vyfazuje takové ¢leny populace, ktefi jsou primérni. Tato selekce vede

k odstranéni velké ¢asti populace, coz mize zapii¢init vznik dvou rtznych druht. Oproti
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disruptivnimu vybéru stabilizujici selekce odstranuje pouze extrémni jedince. Jednotlivcl
se sttednim fenotypem se nedotyka (Flegr 2007; Reinhold 2010).

Bézn¢ se v piirodé také vyskytuje vnitrodruhovy a mezidruhovy vybér.
Vnitrodruhova selekce pusobi mezi Cleny stejného druhu. Dokaze postupné vytvaret
a vylepSovat struktury jako organy, vzorce chovani, aj. (Flegr 2007). Mezidruhova

kompetice rozhoduje, kdo vyhraje ze vzajemné si konkurujicich druht.

1.2. Prirodni vybér

Piisobenim pfirodniho vybéru jsou selektovany jedinci, kteti maji schopnost 1épe
odolavat vliviim biotickych a abiotickych faktort vnéjSiho prostiedi. To znamend, Ze jsou
vybrani ti jedinci s vétsi zivotaschopnosti (viabilitou) nebo ktefi nejvice ptispéji nejvetsim
poctem potomkt (Begon et al. 1997). Diky jeho pusobeni vznikaji struktury ¢i vzorce
chovani s pozitivni adaptivni hodnotou, které pifimo ¢i nepifimo zlepSuji Sance organismu
na preziti v ptirozeném prostfedi (Flegr 2007). Pfirodni vybér a adaptace se vyskytuje
pouze za pritomnosti fenotypové variability (Reinhold 2010).

Jedinci, jejichz genotyp se lépe podrobuje podminkam jejich vné&jSiho prostiedi,
jsou schopni ptezit, dozit se reprodukéniho véku a tak zanechat vice potomstva nez
organizmy s mén¢ vyhodnymi genotypy. Diky tomu bude v nasledujici generaci
rozsitenéj$i frekvence alel 1épe prizpiisobenych genotypi k prostiedi. Plsobenim
ptirodniho vybéru vznikaji adaptivni vlastnosti, které jsou pfedavany z generace na
generaci. Naopak malo nebo jinak pfizpisobeni jedinci se v danych podminkéach bud’ hiife

reprodukuji a ¢astéji umiraji, nebo jsou zakladem pro vznik nového druhu (Flegr 2007).

1.3. Pohlavni vybér

Pohlavni vybér zahrnuje dva odlisné mechanismy. Intrasexualni vybér, kde dochézi
k pifimému souboji o partnery a intersexualni selekce volici jedince opa¢ného pohlavi
(Darwin 1859, podle Darwin a Komarek 2007). Intrasexudlni vybér ma za nasledek
napiiklad externity u brouku, jejich velikost téla atd. (tj. struktury souvisejici s bojem
samcil). Tyto dva mechanismy spolu uzce souvisi (Kotiaho 2002). Sexualni vybér ma ¢asto
za nasledek tizenou selekci smérovanou k vétsi velikosti znaku (Fairn et al. 2007).

Pohlavni vybér je mén¢ invazivni nez vybér piirozeny. Sexualni selekce ovliviiuje



prichod genli na zakladé¢ upfednostiiovani, nebo znevyhodnovani fenotypu. Sexualni
selekce je vybér, ktery vznika z rozdilného kopula¢niho uspéchu mezi jedinci (Whitlock
aAgrawal 2009). Systém pafeni ma souvislost s intenzitou pohlavniho vybéru (Emlen
aOring 1977; Wiegmann a Nguyen 2006). Sexualni selekce je pomérné malé
U monogamnich skupin zivoc¢ichli. Kdezto u vysoce polygamné Zzijicich spolecnosti je
pohlavni vybér intenzivni (Emlen a Oring 1977).

Sexualni vybér ve velké vétsin¢ piripadi funguje jako mékky vybér. Pohlavni
pritazlivost jedince zavisi na relativni mife exprese druhotného pohlavniho znaku vztazené
k ostatnim jedinctim v populaci (Flegr 2007).

Pohlavni vybér miize pisobit proti vybéru pfirodnimu a naopak (Petrie a Roberts
2007). Sexualni selekce preferuje strukturu u jedince (napt. dlouhd ocasni pera), pticemz
vEtsi viabilitu maji jedinci s primérnymi strukturami. Pohlavnim vybérem mohou vznikat
ruzné morfologické struktury, vzorce chovéni, napadné zbarveni aj. (Petrie a Roberts
2007). Dochézi i ke vzniku slozitych zasnubnich tanct u nékterych druhd hmyzu nebo
u nékterych pavoukt a ke vzniku komplikovanych zpévil u ptaki. Tyto struktury a vzorce
chovani v§ak nemusi byt pro své nositele vzdy piihodné. Nékdy mohou byt skodlivé a tim
snizovat jejich viabilitu. Nepfiznivy fenotyp se vyskytuje kuptikladu u ptakt a jejich
zbarveni per (Pavo cristatus Linné, 1758).

Casti téla a jejich riizné modifikace mohou ovliviiovat pohlavni vybér. Nicméng
tyto struktury maji mnohdy 1 jinou funkci (lokomoc¢ni, krmici, senzorické, aj.)
(Bonduriansky 2011).

V pievazné vétsing sila pohlavniho vybéru neptisobi stejné u samic a u samcu.
VétSinou samci pohlavi podléha vétsimu sexudlnimu vybéru. Samotnd existence dvou
pohlavi je nezbytnou podminkou pro vznik pohlavniho vybéru. Sexudlni selekci mliZzou
podlehnout jedinci az po dosazeni reprodukéniho véku a téz v pfitomnosti partnera (to vSak
nemusi nutné platit pro vSechny piipady intrasexualni selekce — postupné ustanovovani
hiearchie v sam¢ich skupinach atp.).

Piisobenim pohlavniho vybéru jsou selektovani jedinci s vEétsi sexudlni zdatnosti.
Modely sexudlni selekce predpovidaji, ze pohlavni druhotné znaky jsou vyjadieny
v poméru ke stavu jejich nositele (Kotiaho 2002). Odezva na pohlavni vybér mize mit
za nasledek snizeni fitness populace a zvySenou miru vymirani (McLain a Vives 1998).

Pohlavni vybér je setrvacny (Flegr 2007). Preference atraktantu pii vybéru
sexualniho partnera pokracuje, i kdyZ pro jedince opacného pohlavi a nésledné i pro vlastni

potomky bude nevyhodny a bude tak sniZovat biologickou zdatnost jedince (Flegr 2007).
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1.3.1. Sila sexualni selekce

Intenzita pohlavniho vybéru, kterd pisobi na obé pohlavi, se mize ve velké mife
lisit. Diky ptisobeni sexudlni selekce dochazi k rozdilnému vyvoji morfologickych znakt
uobou pohlavi. Vznikaji druhotné pohlavni znaky a tedy i Casto vyrazny pohlavni
dimorfismus.

Asymetrie intenzity selekce se odviji od odlisné nakladnosti investice do
mikrogamet a makrogamet a v rozdilné nakladnosti obou rodi¢ovskych roli (Flegr 2007).
Samice maji vétsi gamety a maji jich omezené mnozstvi. Naproti tomu sam¢i pohlavi tvofi
mensi a pocetnéj$i gamety nez U samice. Pro vznik potomka je zapotiebi pouze jedna
gameta od kazdého pohlavi. Proto samci maji vysokou nadprodukci spermii a samici
gamety jsou naopak velké a nakladné, zpravidla v omezeném poctu.

K vétsi intenzité pohlavniho vybéru dochazi u druht, u kterych pecuje pouze jeden
rodi¢ o své potomstvo. Nékdy mize dochazet i k prohozeni rodicovskych roli a tim padem
I kzaméné svého postaveni v sexualni selekci (n€které druhy s vnéjSim oplozenim
kuptikladu ryby, motsky konik ¢i nekteré vodni plostice).

U pohlavné dimorfnich druht, jedinec vlastnici extrémngjsi, nebo vyrazngjsi vzhled
¢i struktury, kompetituje se cleny stejného pohlavi a ztohoto divodu podléha

intenzivnéjSimu pohlavnimu vybéru.

1.3.2. Intrasexualni selekce

Vnitropohlavni kompetice je konkurence mezi jedinci stejného pohlavi.
Intrasexualni konkurence je nékladna (Frame 2012). Tato konkurence miZe mit mnoho
podob. Sexudlni konflikt je dilezitym procesem, ktery muze udrzovat genetickou
variabilitu komplementarnich vlastnosti ovliviwyjici fitness jedince (Hall et al. 2008).
Jedinci, ktefi se nachazi v konfliktu, mezi sebou mohou soupefit pomoci fyzického zapasu
nebo ritualizovaného souboje. U fyzického boje sokové proti sobé soupeti do doby, nez je
jeden ze samcu porazeny, nékdy mize dojit i k zabiti protivnika. Ritualizovany souboj
probihd az do té doby, nez jedinci poznaji, ktery ze soupefti je siln€jsi.

Kompetice mezi jedinci stejného pohlavi mize mit také formu vice ¢i méné
pasivniho podrobovani se vybéru provadénému jedinci opa¢ného pohlavi (Flegr 2007).

U druhi svyraznou intrasexualni kompetici se zpravidla vyskytuji vyrazné

sekundarni pohlavni znaky. Samci bojuji o pfistup k samici. Vétsi samci budou
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pravdépodobnéji silné€jsi, nez mensi jedinci a s velkou pravdépodobnosti vyhraji (Kawano
2006).

Mezi samci také mtize dochéazet ke kompetici spermii. Konkurence spermatu muize
probihat v n¢kolika rovinach. Protivnikovo sperma muze byt ovlivnéno fyzickou nebo

chemickou cestou (Favila et al. 2005).

1.3.3. Intersexualni selekce

V mezipohlavni kompetici jedinec jednoho pohlavi, ktery vice investuje do
potomstva (obvykle samice), si vybira z mnoha jedincti opa¢ného pohlavi. Zpravidla si
samice vybiraji samce podle preference néjaké vlastnosti ¢i znaku (napf. vyrazné
zbarveni), jedna se o tzv. jev sami¢i volby neboli female’s choice. AvSak u samic se muze
vyskytovat i vicenasobna preference (Frame 2012).

Mezi vlastnosti idealniho partnera patfi nejvyssi biologickd zdatnost a ochota
maximalné investovat do péce o potomstvo. Nicmén¢, partneti, ktefi budou zaroven velmi
atraktivni a zaroven budou dobfi otcové, jsou velmi vzacni nebo se v populaci nevyskytuji.
Stimto souvisi tzv. mimo parové rozmnozovani (Flegr 2007). Samice pro kopulaci
preferuje partnery s vysokou biologickou zdatnosti, ale potomky vychovava se samcem,
ktery je ochotny co nejvice investovat do potomki. Pro samce je toto chovani logicky
nevyhodné. Z tohoto diivodu vytvaii rizné strategie chovani, aby zabranili kopulaci samice
S jinym samcem (pf. ochrana samice a teritoria, hlidani a blokace samiciho pohlavniho
traktu).

V soucasnosti existuje nckolik teorii, které vznik samicich preferenci vysvétluji
napft. fisherovsky model koevoluce samciho znaku a samici preference, model smyslového
tahu, vnitrodruhového rozpoznavani a hypotézy dobrych gent (Flegr 2007).

Fisherovsky model (Fisher 1930, podle Flegra 2007) ukazuje, Ze samice preferujici
néjaky znak u protéjSiho pohlavi se Sifi pomoci genti do potomstva a takto se gen

Dalsi hypotéza, smyslovy tah (Boughman 2002, podle Flegra 2007), mtuze byt
zodpovédna za fixaci gend pro urity typ pohlavnich preferenci. Organismy piijimaji
signaly pomoci smysli. Napiiklad zrakem jedinci mohou rozeznéavat zbarveni, kresbu ¢i
velikost jedince opacného pohlavi a podle toho si vybiraji sexualniho partnera.

Hypotéza handicapt byla objevena Zahavim (Zahavi 1975) a vysvétluje, proc si

samice vybird samce s handicapem. Nevyhoda jedince se muze odvijet od jeho
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morfologickych vlastnosti, stafi, nebo zranéni jedince. KdyZ si samice vybere partnera
s handicapem, ktery se dozil do reprodukéniho véku, tak to u néj naznacuje, ze musi byt
velice zdatny, kdyZ s touto vadou ptezil.

Hypotézy piimé vyhody a dobrych genti piedpokladaji, ze sami¢i preference
dané¢ho druhotného pohlavniho znaku je vyhodnd, nebot pfitomnost této vlastnosti
signalizuje genetickou kvalitu a zdatnost samce (Pekkala et al. 2009). Ale plati to pouze
tehdy, pokud je tento znak obtizny na vyrobu. Kvalitni samci si mohou dovolit mit tento
naro¢ny znak.

Nékteré modely ukazuji, ze samci, ktefi vlastni dobfe vyvinuté druhotné pohlavni
znaky, sdéluji sviyj status (pf. zdravotni stav, ispéSnost v socialnich interakci) (Flegr 2007).

Samice mnoha druht kopuluji s vice samci (polyandrie) a diky tomuto chovani maji
ziejme& lepsi vyhody kupiikladu v ziskdni Zivin, rodiCovské péci, vysoké fertility

(Andersson 1994).
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2. Pohlavni rozmnozovani

Pohlavni rozmnozovani mutze fungovat diky morfologické dvojtvarnosti gamet
(mikrogamety, makrogamety). Mikrogamety obvykle produkuji samci. Tyto pohlavni
buiiky jsou u vétSiny organismil zpravidla pohyblivé. Samci produkuji vysoky pocet
spermii, nicmén¢ vétSina téchto gamet neni vyuzita k vytvofeni potomka. Samci predavaji
samicim mikrogamety v podob¢ ejakulatu piimou cestou do pohlavniho ustroji, ¢i
u nekterych skupin zivoc¢ichli samci vytvaii spermatofory. Produkce spermatického vaku
muze mit za nasledek vyznamnou ztratu hmotnosti samce (Thornhill 1976). Samice vlastni
makrogamety, které jsou oproti mikrogametam velké a nepohyblivé.

Dospéli jedinci opacného pohlavi se aktivné vyhledavaji za ucelem reprodukce.
Mechanizmy vyhledavani partneri mohou byt rizné a u hmyzu nejéastéji tvoti samice
feromony, diky kterym véabi samce.

Pohlavni rozmnozovani ma své vyhody i fadu nevyhod. Néaklady a vyhody jsou
nesoumérné pro samce a samice (Watson et al. 1998). Do negativnich vlastnosti
pohlavniho rozmnozovani se fadi moznost vymieni populace. Mimoto, u vétsiny jedinci,
reprodukce vyzaduje fyzicky kontakt (nebezpeci pienosu infekce i parazita). Jedinec se
pii vyhledavani partnera vystavuje riziku predace. Vypatrani partnera je narony proces
z hlediska energie i Casu (Watson et al. 1998; Frame 2012). Vysoké vklady do
rozmnozovani snizuji pravdépodobnost preziti jedince (Begon et al. 1997).

Pfednosti pohlavniho rozmnoZovani nejsou tak jednoznacné. Existuje mnoho
modelid a hypotéz jaké jsou vyhody pohlavniho rozmnozovani, pro¢ se tato strategie stale
udrzuje a pro¢ vibec vznikla.

Pfi pohlavnim rozmnozovani se pomoci gamet misi geny a tim vznikd odliSny
genotyp potomkul. S velkou pravdépodobnosti pravé promichani geni poméha druhim
prezit, zajiStuje variabilitu a tim podstatné zvySuje Sance druhu na pfeziti v ménicim se
prostiedi. Pohlavni rozmnozovani redukuje mutacni procesy a tak vyvazuje cenu za

pohlavnost (Whitlock a Agrawal 2009).

2.1. Kopulace

V tradi¢nich systémech pafeni mohou samci celit vyznamnym reprodukénim

nakladim vyplyvajicich z vytvafeni atraktantl, produkci ejakulatu, poskytnuti
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tzv. svatebnich darGi a rodiCovské péce (Watson a Simmons 2010), dale obranu c¢i
poskytnuti teritoria (Frame 2012).

Samotny pohlavni akt je variabilni v Case a zaroven v pfenosu sperma. Kuptikladu
U komart pareni probihd pouhych nékolik vtefin. Délka pareni miize mit efekt na samci
a samici fitness (Edvardsson a Canal 2006). Dlouhy pohlavni styk poskytuje samcim cas
na predani dostate¢ného mnozstvi spermatu (Edvardsson a Canal 2006). Pfedani kofisti
a krmeni samice béhem pareni zvysSuje ochotu a prodluzuje dobu, kdy samec kopuluje se
samici (Thornhill 1976). Délka paieni mtze byt ovlivnéna morfologickymi specializacemi
jako kuptikladu trny na sam¢im kopulacnim organu (napiiklad u Callosobruchus
maculatus (Fabricius, 1775)). Béhem pafeni samec trny roztdhne a tim piedchazi
pfedcasnému ukonceni kopulace, diky ¢emu ma dost ¢asu transferovat dostate¢né mnozstvi
ejakulatu (Edvardsson a Canal 2006). Nicméné touto vzniklou modifikaci mize samec
samicim velice ublizit (Cayetano et al. 2011).

Hmyz se rozmnozuje pohlavné, avSak néktetfi zastupci uzivaji partenogenetické
rozmnozovani.

Samice muzou kopulovat sjednim nebo i svice partnery. Pokud se pafi
mnohonasobné s odliSnymi samci, muze dochdzet k mezigametické kompetici (Flegr
2007). To znamena, ze spermie, které pochazi od riznych samci, soutézi o oplodnéni
vaji¢ka. Sance na vitézstvi by mohla pozitivng korelovat s biologickymi kvalitami spermii
¢i s velikosti ejakulatu. Vétsi samcei pravdépodobné preddvaji samicim objemnéjsi ejakulat
nez pomérné mali jedinci (Meller a Jennions 2001).

Pfenos spermatické tekutiny milze probihat ve vice urovnich. Spermie
se do samic¢iho pohlavniho traktu dostanou pfimou cestou z pohlavniho organu samce nebo
pomoci spermatoforu (spermatického vaku). Transfer spermatu pfes spermaticky vak je
povazovany za primitivni charakteristiku u hmyzu (Thornhill 1976). Béhem pateni, samci
daruji samici dvé slozky: gamety nutné pro produkci potomstva a velky spermatofor
naplnény riznymi substancemi, které samice pravdépodobné vyuziji k vyziveé (Favila et al.
2005). Ejakulat, ziskany samicemi b&hem kopulace, je resorbovan a pouzit kK produkci
vajec. Velikost ejakulatu muze ovlivnit samiéi produkci potomkl diky mnozstvi
sekundarnich substanci (Edvardsson a Canal 2006).

U nékterych brouku (pf. Onthophagus) se samci okamzité po kopulaci zapojuji do

dalsich namlouvacich rituali a snazi se o opétovnou kopulaci (Kotiaho 2002).
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2.2. Pohlavni dimorfismus

Pohlavni dimorfismus se nachéazi napfti¢ celou zvifeci isi. Pohlavni dvojtvarnost
je vzhledova odlisnost pohlavi, kde jsou vétsinou samci vybaveni sekundarnimi sexualnimi
znaky (Darwin 1859, podle Darwin a Komarek 2007). Nicméné v pfevazné Casti celé
zvifeci fiSe jsou samice velikostné vEtsi nez samci.

Je pfirozené predpokladat, ze se pohlavni dimorfismus vyvinul z pohlavné
monomorfnich druhti, ackoli se také mohl uskutecnit obraceny evoluéni vyvoj (Kawano
2006).

Nékteti zivo€ichové vytvaii své atraktanty pouze po omezeny casovy interval,
jelikoz zvyraznéni (displej) je energeticky ndkladné a jedinec se vystavuje nebezpeci
predace. Tento jev miizeme pozorovat u nékterych kachnovitych (Anserinae).

U nékterych druhl napf. u zlatohlavka druhu Cotinis nitida (Linnaeus, 1758) se
vyskytuje jistd mira pohlavniho dimorfismu. AvSak dimorfie jsou tak nepatrné, ze nelze
S jistotou urcit, zda se jedna o samce ¢i samici (skryty, minoritni dimorfismus). NejlepSim
ukazatelem pohlavi jsou pravé genitalie jedinct (Pszczolkowski et al. 2008).

Za pohlavni dimorfismus je do znacné miry odpovédny alometricky rist jedince.
V ptirodé¢ existuji tfi rizné typy alometrie (Kawano 2000). Statisticka alometrie je pomér
velikosti znaku (napt. kusadla, rohy) vztazeny k velikosti t€la mezi jedinci stejného druhu
a pohlavi uvnit jednotlivého ontogenetického stupné. Fylogenetickd alometrie se tyka
poméru velikosti znaku mezi druhy, které sdileji spoleéného piedka uvnitt dané¢ho
ontogenetického stupné. A posledni, ontogenetickd alometrie se zaméfuje na kovarianci
velikosti znaku a velikosti téla jedince béhem jeho vyvoje (Kawano 2000).

Sekundarni pohlavni znaky zpravidla zaujimaji pozitivni alometrii €1 izometrii.
Samci velikost téla pozitivné koreluje s velikosti sexualniho znaku. Variabilita stfidani
znaku je vétSinou stanovena nutriénimi podminkami b&hem larvalniho stadia jedince ¢i
krat§im larvalnim obdobim (pf. Scarabaeidae) (Kawano 2000). Zavislost velikosti téla
a velikosti vyristkli nemusi byt linedrni, Casto ji ovliviiuji i1 jiné environmentalni faktory
(napf. kvalita potravy) (Simmons a Ridsdill-Smith 2011).

Alometrie miize pretrvavat pouze u druht s odliSujicim velikostnim vybérem mezi
pohlavimi (Dale et al. 2007). Viditelné samci rysy u pohlavné dvojtvarych broukd, jsou

zpusobeny pozitivni alometrii uvnitt v§ech druhti (Kawano 2006).
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2.3. Rodicovska péce

Rodicovska péfe mize mit mnoho podob. Uniparentalni péce je u jedincti, kde se
pouze jeden zrodi¢u stara o potomstvo. Nicméné, vyskyt tohoto typu opatrovnictvi je
u samcti veelku vzacnym jevem. Péce otce zvySuje fitness potomstva (Watson a Simmons
2010). Toto opatrovani se nachazi kupiikladu u moiského konika (Hippocampus guttulatus
Cuvier, 1829). Samci mohou vyrovnat rozdil mezi relativni rodiCovskou investici
poskytovanim vyzivy pro samice (Thornhill 1976). U né€kterych brouku (pt. Copris lunaris
(Linnaeus, 1758)) pecuje samice béhem celého vyvoje o své potomstvo a tim vyznamné
zvySuje pravdépodobnost pieziti potomkl. Chrani potomstvo pied piipadnou predaci,
napadeni parazity a chrani hnizdo pted vyskytem hub, plisni atd. (Ridsdill-Smith 2003).
Sekundarnim typem je biparentalni péce, kdy se oba z rodi¢u staraji o své potomky.

Nicmén¢ vétSinou se rodicovska péce nevyskytuje.

2.4. Namlouvaci ritualy

Jedinci se pomoci procesu namlouvani snazi pfildkat jedince opacného pohlavi.
Néamluvy jsou realizovany vizualnimi ¢i postojovymi signdly. Nékteré skupiny hmyzu
uzivaji zvukové signaly (Reinhold 2010), dalsi jsou kuptikladu pachové signdly, Zlazové
sekrety, dary poskytnuté jedincem pied kopulaci a také tfeba tanec. Samice variabilné
preferuji samc¢i podnéty. Mohou si vybirat mezi samci a tim se stavaji namluvy
konkurencni. Svadéni samice muze také zahrnovat tzv. bubnovani (Emlen 1997). Samec
béhem kopulace vyleze na samici a ,,bubnuje pfednimi koncetinami na jeji pronotum
(pt. u Onthophagus acuminatus Harold, 1880) (Emlen 1997).

Velikostni pomér namluv je dédi¢ny a geneticky koreluje se sam¢i kondici (Watson
a Simmons 2010). T¢lesna velikost nekoreluje S intenzitou samc¢ich namluv (Hall et al.
2008). Samci s lepsimi namlouvacimi ritualy maji vétsi uspéch u samic a tim se tudiz mtize
prodlouzit doba trvani samotné kopulace (Watson a Simmons 2010). Vysoka intenzita
dvofeni samcli ma velmi pozitivni efekt na uspesSnost paieni (Kotiaho 2002) a nizsi kvalita

namluv vede k niz§imu kopula¢nimu tspéchu samcti (Pekkala et al. 2009).
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3. Coleoptera

Brouci jsou patrné nejvice diverzifikovanou skupinou zivoCichii. Brouci se
zpravidla vyznacuji ovalnym ¢i podlouhlym tvarem téla (Hernandez et al. 2011), prvni par
ktidel maji pfeménéné v krovky a druhy par kiidel je blanity. Coleoptera se fadi mezi
holometabola (hmyz s proménou dokonalou). To znamena, Ze larvalni stadium je vyvojoveé
oddé€lené od dospélce stddiem kukly a nasledkem toho maji tito jedinci riiznou morfologii.
Larvy postradaji vnéjsi zéklady kiidel, pohlavnich orgdni aj. Rozdilnd morfologie
umoznuje larvdm a dospélcim vyuzivat rizny typ biotopu. Tato skutenost piinasi
jedinciim vyhody, jelikoz si vzajemné nekonkuruji (Liebherr a McHugh 2003).

Skupina Coleoptera obsahuje velky poc€et pohlavné dvojtvarych druhli. Nicméné,
u vétSiny skupin broukt je pohlavni dimorfismus nenapadny, kde se samec a samice li$i
pouze malymi ¢i pfimo mikroskopickymi morfologickymi rozdily (Kawano 2006). Naopak
néktefi jedinci se vyznacuji velice vyraznym pohlavnim dimorfismem. Naptiklad vyvinuté
rohy (Scarabacidac: Dynastinae), zvétSené mandibuly u roha¢u (Lucanidae)
a tesafikovitych broukii (Cerambycidae), které jsou zobrazeny na obr. 1. Mezi rozdilné
znaky u jedincti opa¢ného pohlavi miizeme zatadit i zbarveni a strukturu krovek. Samice

maji vétSinou méné vyrazné zbarveni a maji hrubsi strukturu krovek nez samci.

Dynastes neptunus

Macrodontia cervicornis

Cyclommatus elaphus

Obrazek 1. Pohlavné dvojtvaré druhy: Dynastinae (Dynastes neptunus (Quensel, 1817)), Cerambycidae
(Macrodontia cervicornis (Linnaeus, 1758)), a Lucanidae (Cyclommatus elaphus Gestro, 1881). (prevzato
z Kawano 2006).
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3.1. Skupina Scarabaeoidea

Nadceled” Scarabaeoidea neboli listorozi brouci patii do série Scarabaeiformia,
podiadu Polyphaga. Scarabaeoidea se ¢leni na nékolik celedi: Lucanidae, Passalidae,
Trogidae, Glaresidae, Pleocomidae, Bolboceratidae, Diphyllostomatidae, Geotrupidae,
Belohinidae, Ochodaeidae, Ceratocanthidae, Hybosoridae, Glaphyridae a Scarabaeidae
(Scholtz a Grebennikov 2005).

Nadceled” Scarabaeoidea je jedna z nejlépe studovanych skupin broukti (Browne
a Scholtz 1999). Tato skupina zahrnuje brouky volné Zzijici, jedince s péci o potomstvo
a také brouky se subsocialnim chovanim (napf. u ¢eledi Passalidae) (Browne a Scholtz
1999).

Vétsina broukli ma zavality tvar téla s velkym $titem, piedni tibie jsou rozsitené,
obvykle zoubkované nebo otrnéné a piizpisobené k hrabani (Daly et al. 1998). Jeden
z rozpoznatelnych rys u dospélych jedincii jsou jejich obvykle deseti-¢lankovana,
véjitovita tykadla (Leal 1998). V&jitky se skladaji z lamel, které mzou byt stazeny k sobé
&i roztazené do véjife. Tykadla slouzi jako senzoricky aparat. Cich je velice duleZity
zvlasté u skupiny Scarabaeidae. Hraje nezastupitelnou roli pfi vyhledavani potravy (Panov
2010). U n&kterych broukil je ¢ich pouzivan k vyhledavani partnera pomoci pohlavnich
feromont (Ruther et al. 2000). Larvy oznacované jako ponravy s télem obvykle ve tvaru
pismene ,,C* maji zpravidla dobfe vyvinuta tykadla (neplati u napt. chrobaki) a koncetiny
(Browne a Scholtz 1999).

VétSina druhil skupiny Scarabaeoidea patii mezi fytofagni skupiny. To znamena, Ze
jedinci se Zivi ¢astmi rostlin, nebo jejimi produkty jako jsou kuptikladu zrajici plody,
nektar, listy, kofeny atd. (Leal 1988; Browne a Scholtz 1999). Dalsi ¢ast listorohych jsou
saprofagové, ktefi se zivi rozkladajicim se materidlem, v€etné dieva a trusu a kadaverikolni
jedinci zivici se mrSinami. Dokonce u nékterych jedinch mize dochazet k predaci jiného
hmyzu (napf. u nekterych zlatohlavkll) (Browne a Scholtz 1999). N¢kteti brouci jsou
specializovani jako predatofi anebo komenzdlové v mravencich ¢i termitich hnizdech

(hlavné u zlatohlavki) (Daly et al. 1998).
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3.1.1. Lucanidae - rohacoviti

Rohé¢i maji zpravidla zvétSené mandibuly, které pouzivaji v bojich. Dospélci maji
deseti-clankovana tykadla se tfemi az sedmi lamelami. Samice jsou obvykle mens$i nez
samci s malymi kusadly. Samice se od sebe moc nelisi, co se ty¢e mandibularni a télesné
délky (Iguchi 2013). Dospélci maji deseti-segmentovana tykadla s tii az sedmi lamelami.
Larvy se zivi rozkladajicim dfevem. Larvy se ¢asto vyskytuji ve dievé soucasné s dospélci.
Kvalita larvalni stravy je velice dulezita pro rozméry téla jedince v dospélosti (Harvey

a Gange 2006). U rohacu se vyskytuje Siroky pohlavni dimorfismus.

3.1.2. Passalidae - vrzounoviti

Passalidae (vrzounoviti) se vyskytuji v Americe, Australii a Africe. Dospélci maji
deseti-¢lankovana tykadla se tfemi az Sesti lamelami. Dospélci maji vyrazné oddéleny stit
od krovek. Krovky maji hluboce ryhovanou strukturu.

U téchto broukl se vyskytuje subsocialni chovani, coz je neobvyklym jevem
u broukti. Dospélci ziji pohromadé s larvami v rozkladajicim se kmenu, kde se Zivi

hnijicim dfevem. Larvy a dospélci mohou navzijem komunikovat pomoci zvukovych

signalt vydavané stridulaci. Passalidae jsou sexualné monomorfni brouci.

3.1.3. Trogidae - hlodacoviti

Hlodacoviti jsou kosmopolitné rozsifeni brouci (s vyjimkou chladnych oblasti),
kteti preferuji suché prostiedi. Dospélci maji deseti-¢lankovana tykadla se tfemi lamelami,
ovalné az podlouhlé telo, které je zpravidla pokryté hrboly (dorzélni strana). Néktefi
dospélci maji dravy zpusob Zivota, jini jsou mrchozrouti. Larvy se zivi keratinem,
tzn. starou kizi, pefim ¢i rlznymi pozlstatky Zivocichli. Dospé€lci maji Casto pokryté
krovky svazky chloupkd, ve kterém ulpivaji necistoty a tim snadnéji splynou s okolim a to
je chrani pfed predaci. U dospé€lci se vyskytuje stridulace. U broukt z Celedi Trogidae

nebyl sexudlni dimorfismus dosud popsan.

20



3.1.4. Glaresidae

Tato skupina se vyskytuje v suchych piscitych oblastech po celém svété kromé
Australie, Nového Zélandu a Japonska. Maji ovalné konvexni télo. Tykadla jsou deseti-

¢lankovana se tfemi lamelami. Dospélci pfi manipulaci striduluji.

3.1.5. Pleocomidae

Skupina Pleocomidae se vyskytuje vyhradné¢ v Americe. Maji jedenacti-
segmentovana tykadla se ¢étyfmi az osmi lamelami. Samice jsou bezktidlé a samci jsou
oktidleni. Dospélci maji nefunkéni, redukované Celisti a béhem Zivota nepfijimaji potravu.
Na ventralni stran€ a na koncetinach dospélciim vyrustaji dlouhé chloupky. Samice lakaji
samce pomoci feromont. Samci jsou aktivni v destivém pocasi. Samice kladou vajicku do
hnizd vytvofené v pidé. Larvy se zivi zpravidla kofeny. Zajimavé u této skupiny je, ze
larvy jsou dlouhozijici (8-12 let) a mohou mit devét a vice instard.

U skupiny Pleocomidae se vyskytuje urcita mira pohlavniho dimorfismu,

kupftikladu délka koncetin, pfitomnost kiidel a schopnost letu, mira ochlupeni, velikost

tykadel atp.

3.1.6. Bolboceratidae

Celed’ Bolboceratidae jsou celosvétové rozsifeni brouci nejvice se vyskytujici na
jiznich kontinentech. Brouci maji ovalné té€lo a jedenacti-Clankovana tykadla se tfemi
lamelami. U této skupiny se vyskytuje pohlavni dimorfismus, ve tvaru §titu, pfitomnosti

hlavovych rohli u samcil.

3.1.7. Diphyllostomatidae

Tato ¢eled’ broukt je malo prozkoumana. Vyskyt je vyhradné v Kalifornii. Dospélci
se vyznaCuji ovalnym tvarem téla a rovnymi tykadly. Télo a koncetiny maji pokryto

delSimi chloupky. Samice jsou bezkitidlé
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3.1.8. Geotrupidae - chrobakoviti

U chrobdkovitych se vyskytuji deseti ¢i jedenacti-Clankovana tykadla se tiemi
lamelami. VétSina druha jsou zpravidla saprofagni, ¢i koprofagové, zastupci podceledi
Lethrinae se zivi zelenymi ¢astmi rostlin. Nékteré druhy komunikuji pomoci stridulace.

U jedinct skupiny Lethrinae je usporfdadani proximalnich epifaryngedlnich $tétin
rizné u samic a u samcl. Samci jsou vétsi nez samice. U broukl podceledi Lethrinae se
vyskytuje pohlavni dimorfismus — samci maji vyrazné vyrastky na mandibulach, u jinych

zastupci celedi se vyskytuji vyrazné pronotalni a hlavové rohy.

3.1.9. Belohinidae

Tato skupina neni vyraznéji prozkoumana. Je zndm jeden druh vyskytujici se na
Madagaskaru. Dospélci maji konvexni télo. Tykadla jsou deseti-¢lankovana s tii ¢lankovou

palickou.

3.1.10. Ochodaeidae

Celed” Ochodaeidae obyva hlavné pis¢ité oblasti vyskytujici se po celém svété
kromé& Australie. Dospélci jsou relativné mali s deviti nebo deseti-clankovanymi tykadly
s ttemi lamelami. Maji napadné celisti, které mohou byt u samcl vyrazné zvétSené.

U mnoha jedinci se vyskytuje stridulace.

3.1.11. Ceratocanthidae

Tato celed’ je kosmopolitni. Ceratocanthidae se vyznacuji unikétnim tvarem téla,

ktery jim umoznuje se srolovat do klubicka. Larvy a dospélci se zivi rozkladajicim difevem.

3.1.12. Hybosoridae

Hybosoridae jsou rozsifeni po celém svété, zpravidla v tropech. Relativné mali
brouci s deviti az deseti-segmentovanymi tykadly stfemi lamelami, velkymi kusadly

a koncetinami s napadnymi trny. Dospélci se Zivi vykaly, mr§inami, houbami, hnijicim
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dfevem a néktefi se nachazi v hnizdech s mravenci ¢i termity. U nékterych druht larvy

a dospélci striduluji.
3.1.13. Glaphyridae

Glaphyridae se je kosmopolitni ¢eledi. Dospélci maji deseti-Clankovana tykadla se
ttemi lamelami a protahly tvar téla. Stit je Gasto teCkovany s vyristajicimi chloupky.
Brouci se casto vyznaCuji svou pestrobarevnosti, kterda muze ptipominat nékteré
Hymenoptera (¢melaky, vcéely). Larvy jsou volné Zijici v piscitych oblastech, kde se zivi

rozpadajici hrabankou a detritem. Sexuélni dimorfismus je u této ¢eledi sporny.

3.1.14. Scarabaeidae — vrubounoviti

Vrubounoviti jsou kosmopolitni skupinou brouki. Jsou relativné velci, riznych
barev a télesnych tvari. Dospé€lci maji velka zpravidla deseti-segmentovana tykadla se
ttemi az sedmi lamelami. Z hlavy ¢i §titu jim mohou vystupovat rohy ¢i vybeézky. Dospélci
se zivi vykaly, mr§inami, houbami, vegetaci, pylem z rostlin, ovocem, kompostem ¢i
koteny. Nékteii jedinci mohou zit v hnizdech mravenci, termiti nebo ptakd. Vrubounoviti
obsazuji rizné Zivotni strategie. U vrubounovitych se vyskytuje vysokd mira pohlavniho
dimorfismu.

Celed Scarabacidae se d&li na &trnact podceledi: Aphodiinae, Scarabaeinae,
Pachypodinae, Orphninae, Allidiostomatinae, Dynamopodinae, Aclopinae, Euchirinae,
Phaenomeridinae, Melolonthinae, Rutelinae, Dynastinae, Cetoniinae a Valginae (Scholtz
a Grebennikov 2005).

Problematika prace je nejvice studovand u podcéeledi Scarabaeinae celedi
Scarabaeidae, na kterych byla provedena fada experimentalnich studii a proto se jim budu

veénovat nize.

3.1.14.1. Zivotni strategie podceledi Scarabaeinae

Zastupci podceledi Scarabaeinae se zpravidla vyskytuji v odumielé organické
hmot¢, prevazné trusu obratlovci, ktery jim slouzi jako potrava jak pro dospéla stadia, tak
pro larvy. Mezidruhova a vnitrodruhova konkurence o potravu je zde vysoka, jelikoz zdroj

je prchavy a vyskytuje se ho poskrovnu. Tudiz brouci maji rizné strategie chovéni, aby
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miru kompetice snizili (Emlen a Philips 2006). Alternativni zivotni strategie jsou zavislé na
odliSnostech mezi velikosti a tvarem téla mezi druhy a to md za dusledek vznik
asymetrického konkuren¢niho ovliviiovani (Hernandez et al. 2011).

Koprofagové se podle své ekologické strategie daji klasifikovat na tfi odlisné
skupiny (Ridsdill-Smith 2003). Skupina ,,Teleocoprids® vytvari kuli¢ku trusu, Kterou
odvali a naslednd zahrabou do pudy. Rika se jim také “vali¢i“. Jedinci ze skupiny
,Paracoprids‘ kopou tunely v pud¢, ihned pod potravinovym zdrojem, tzv. chodbickati ¢i
Smith 2003). Pfedkové chrobakt byly tunelafi, pfechod chovani od vyhrabavani chodeb
az k formovani a valeni potravinové koule nastalo nezavisle az sedmkrat (Emlen a Philips
2006). U n¢kterych broukti se mohou vyskytovat oba typy Zivotnich strategii. Sato (1998)
ve svém studiu popsal brouka Scarabaeus catenatus Gerstaecker, 1871. S. catenatus
postrada pohlavni dimorfismus. Tento druh ma k dispozici dvé taktiky stavéni hnizda,
strategii tunelovani i valeni kuli¢ky trusu od zdroje (Sato 1998).

Samice do kouli trusu kladou vajicka. Tento zdroj je potravou pro vylihlé larvy.

Do potomstva a rodiovské péce vysoce investuje zvlasté samice (Scholtz et al. 2004).
U druhu Onthophagus taurus (Schreber, 1759) je znama biparentalni péce, kdy samec
poskytuje samici fragmenty trusu, které nosi do hnizda, a samice tvoii kulicky pro budouci

potomstvo o které se nasledné stara (Simmons a Ridsdill-Smith 2011).

3.1.14.1.1. ,Paracoprids*

Pravé hloubeni tunelt (,,Paracoprids®), byl pfedchiidcem ostatnich typl Zivotnich
strategii. V minulosti se z této skupiny nékolikrat evolu¢né vyvinulo chovani, kdy si
jedinci vali kulicku trusu (,,Teleocoprids) (Simmons a Ridsdill-Smith 2011).

U tohoto typu chovani jsou samice zodpovédné za hloubeni tuneld. Samice
vyhrabou chodby a zahrabou kulicky trusu uvnitt, kam pozdéji kladou vejce (Emlen 1997).
Majoritni samci poskytuji samicim vétsi mnozstvi trusu, tak samice vytvari vétsi koule
S potomky. Samice ziistavd pod zemi s potomky a poskytuje jim potiebnou péci béhem
vyvoje (Ridsdill-Smith 2003; Scholtz et al. 2004).

Jedinci jsou morfologicky pfizptsobeni k uzivani této strategie. Jsou charakteristicti
relativné kratkymi a robustnimi koncetinami a strukturami (napi. rohy) vystupujici z hlavy

(Simmons a Ridsdill-Smith 2011).
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3.1.14.1.2. ,, Teleocoprids*

Brouk vali kuli¢ku trusu pry¢ od mista, kde si ji vyrobil, aby co nejvice snizil
pravdépodobnost, ze potkd konkurenta, ktery se mu ji bude snazit ukrast. K pfesunu
kulicky muze napomahat jak samec, tak i samice. Brouci pouzivaji slunce a polarizované
svétlo jako podnét jejich orientace pii presunu kuliCky trusu na jiné misto (Byrne et al.
2003; Scholtz et al. 2004). Nasledné je kulicka umisténd do zemé, kde do ni samice klade
vajicka. Az na néjaké vyjimky samice zpravidla odchézi od svych potomkii a neposkytuje
jim zadnou rodi¢ovskou péci.

Pii boji samcl napi. soutéz o kulicku trusu, se muize samice vmisit do boju
a pomahat jednomu ¢i druhému k vitézstvi (Chamorro-Florescano et al. 2011). Samci
s kulickou trusu jsou pro samice atraktivnéjS$i nez samci bez kuli¢ky trusu (Chamorro-
Florescano et al. 2011).

Brouci uzivajici toto chovani jsou charakteristicti uzplsobenymi zadnimi

koncetinami (tibie) ke konstrukei a valeni kuli¢ku trusu (Simmons a Ridsdill-Smith 2011).

3.1.14.1.3. ,,Endocoprids*

,Endocoprids® jsou tzv. obyvatelé. Nevytvaii tunely ani nevali kulicku trusu pry¢
od zdroje, ale vytvaii kulicku uvnité zdroje (hromadky trusu), kde Zziji a produkuji
potomstvo (Simmons a Ridsdill-Smith 2011).

3.1.15. Shrnuti zakladnich forem pohlavniho dimorfismu
listorohych broukii

U hmyzu obecné je vétSim pohlavim samice. Nicméné u listorohych broukt je to
naopak a samec je zpravidla vétsi. Nicméne ob¢as nemusi byt tento dimorfismus na prvni
pohled patrny kuptikladu u nékterych zlatohlavkt (Pachnoda marginata marginata (Drury,
1773)), kdy se ob& pohlavi zdaji byt velikostné shodné, avSak samec je nepatrné vétsi
(Vendl a Sipek, osobni sdéleni). Kromé ryhy na ventralni strané zade¢ku samec nevlastni
zadné jiné sekundarni sexudlni znaky. Minoritni neboli skryty dimorfismus se mlze déle
projevovat Vv ozubeni tibii. Otrnéné koncetiny u samic jsou spojené s hrabanim.
U nékterych druhii broukti ze skupin Cetoniinaec a Melolonthinae se u samic vyskytuji tfi
trny a u samcli pouze jeden trn. Béhem vyvoje samci ziejmée trny ztratili, protoze jim
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prekazeli &i byly nepotfebné (Scholz a Grebennikov 2005; Sipek, osobni sdéleni). Dal§im
skrytym dimorfismem mohou byt poptipad¢ minoritni vyrastky napt. u Cotinis nitida.

U listorohych broukii se ve velké mife vyskytuji formy vyrazného sexualniho
dimorfismu (Daly et al. 1998). Rohy mohou vyrustat z hlavy ¢i §titu (u nékterych brouka
ze skupin Dynastinae, Scarabaeinae a Geotrupidae). Obména rohd jsou zvétSené
mandibuly kuptikladu u rohacd nebo mandibularni vyrustky u chrobdkovitych brouki
Z podceledi Lethrinae. Rohy, mandibuly a vyrastky jsou struktury, které slouzi jedincim
V konkurenc¢nich bojich. Dimorfismus se muze také vyskytovat v podobé délky koncetin
(protibie, profemury, tarsy). Vyrazné dlouhé koncetiny maji napt. Euchirinae, néktefi
zlatohlavci a cast skupiny Melolonthinae (chrousti). U samctl, zvlasté u chroustl, se

vyskytuji zvétSena tykadla, kterd slouzi k vyhledavani samic.
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4. Uspésnost pareni v zavislosti

K ostatnim aspektim

4.1. Fyzicka atraktivita

Atraktivita je velice dalezitym faktorem. Diky variabilité rysii si samice vybiraji
svého partnera k rozmnozovani. Nasledkem této skutecnosti existuje konkurence jedinct.
Samice pii volbé mizou piihlizet na zbarveni samce. Nicméné k nejvice rozhodujicim
faktoriim patfi télesné rozméry, délka a tvar urcitych Césti téla (vyristky, koncetiny).
Morfologické vlastnosti a fitness samce ma ohromny potencidl pfimo ovlivnit reprodukéni

uspéch (Whitlock a Agrawal 2009).
4.1.1. Velikost téela

Velikost t€la dospélce je velkou mérou environmentalné uréena (Watson
a Simmons 2010) a je velice dilezitym faktorem (Chamorro-Florescano et al. 2011).
Podminky béhem ontogenetického vyvoje determinuji télesnou velikost dospélych jedinct
(Emlen 1994a). Télesné rozméry u jedinci téhoz druhu v populaci jsou velice proménlivé.
Velci samci maji konkurenc¢ni vyhodu oproti mensim jedincim. Velci samci ziskaji snaze
pfistup k samicim.

Obecné se ma za to, ze samice zpravidla preferuji partnery s vétsi télesnou
velikosti. Avsak studie tykajici se broukti Onthophagus sagittarius Fabricius, 1775 zjistily,
ze pokud ma samice na vybér ze samcil s mensi velikosti preferovala jedince, ktefi byli
aktivnéjsi béhem ndmluv (Watson a Simmons 2010). Samici velikost téla také hraje
Vv piirod¢ svou roli. Samice jsou velikostné ptizptisobené ke kladeni vice vajec (Honék
1993). U druhu listorohého brouka Popillia japonica Newman, 1841 bylo zjisténo, ze
samci upfednostiiuji samice s vétsi télesnou velikosti (Saeki et al. 2005).

Harvey a Gange zjistili, ze u rohaci Gspéch pareni mize urovat pomér velikosti
mezi pohlavimi. Velky samec mize byt v nevyhodé, pokud se setka s malou samici,
jelikoz pro tuto samici je jedinec pfili§ veliky. Relativné mali samci, nemusi byt pro
automaticky v nevyhodé. Tento proces mize vést k omezeni ve velikosti mandibul

(pt. Lucanus cervus Linné, 1758) (Harvey a Gange 2006).
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U nékterych druhti broukt si samice voli samce k reprodukei (napi. u Onthophagus
saggittarius). Podle studii Watsona a Simmonse maji velké samice véEtSi problém se
zucCastnit pareni, protoze kladou vyssi naroky ve vybéru samcl nez malé samice. Toto
muze byt také nésledkem toho, ze vétsi samice méa delsi roh nez malé samice a tudiz jsou

schopné odehnat piipadné zajemce o reprodukcei (Watson a Simmons 2010).
4.1.2. Rohy u broukiui

Vyrastky patii do skupiny druhotnych pohlavnich znakl. Tato charakteristika je
obvykle pfifazovana k sam¢imu pohlavi. U jedinci stejného druhu mohou byt rohy
velikostné velice variabilni. Vztah mezi velikosti téla a délkou rohu se muze li§it mezi
jednotlivymi druhy v ramci stejného rodu (Emlen et al. 2005). U mnoha druht rohatych
broukt, sam¢i délka rohu je linedrné kovariantni s velikosti téla (Emlen 1996) a s télesnou
hmotnosti (Lailvaux et al. 2005), nicméné muze se i vyskytovat zavislost bimodalni,
sigmoidalni atp. Velikost a délka rohu muze indikovat fitness samce (Moczek a Emlen
2000).

Extrémni délka vybézku mé také své nevyhody. Pokud organy (napf. o¢i, kiidla,
tykadla, genitalie aj.) umisténé blizko rohu jsou velikostné mensi, tak jsou zdroje
(prostiedky, zasoby) evidentné piferozdélené béhem vyvoje, aby ziejmé “platili dan“ za
blizké umisténi samciho rohu (Emlen et al. 2005). Vznik rohu zpravidla omezi nejbliZsi
sousedni organy, napf. u forem s velkym hlavovym rohem byva sniZena velikost oci
(Gullan a Cranston 2010).

Mira exprese druhotnych pohlavnich znakli zavisi na kvalit¢ genofondu, ktery
jedinec ziska od otce a na nutrinich podminkach v pribéhu ontogenetické¢ho vyvoje,
pficemz patrné¢ kvalita larvalni stravy a jiné environmentalni vlivy hraji patrné
nejdulezitéjsi roli (Emlen 1994a).

Velké larva vytvaii velkou kuklu, ¢imZ poskytuje vice vyzivy pro rist télesnych
vybézkl ¢i zvétSenych mandibul (Kawano 2006). Jestlize to bude naopak a jedinec
v ontogenetickém vyvoji bude stradat, budou v nejvetsi mife postizeny praveé tyto pohlavni
druhotné znaky. Kazdy typ vyrastki ma rizné naklady pfi jeho vyvoji (Emlen et al. 2005).

Vyristky u broukd funguji jako vyzbroj pouzivana v konkuren¢nich soubojich
(Moczek a Emlen 2000; Lailvaux et.al. 2005; Palmer 1978) se samcem patficiho do
stejného druhu (Emlen 1997), aby m¢li reproduk¢ni piistup k samicim (Emlen et al. 2005).

Jedinci s relativné dlouhymi rohy jsou silngj$i a maji vétsi schopnost pfemoct svého soka
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(Lailvaux et al. 2005). Rohy samci pouzivaji k porazeni ¢i k zabiti svého oponenta
(Lailvaux et.al. 2005). Rtizné typy rohti funguji odlisn¢ uvnitt kazdého prostfedi. Riizné
tvary vyrtstkii jsou vhodné pro rtizné metody boje jako naptiklad drzeni, obraceni,
prorazeni, svirani, ¢i zdvihani svych konkurenti (West-Eberhard 1983).

V pribéhu evoluce doslo k mnohonasobné modifikaci rohu u listorohych broukd,

zietelnou evoluéni radiaci frontalniho rohu u rodu Onthophagus znazoriuje obrazek 2.

&5@@ N
(g

Obrazek 2: Vyvojové zmény ve tvaru samciho hlavového rohu. Sipky naznacuji smér evoluce a sila Sipek
odrdzi primérnou frekvenci zmény. (pievzato z Emlen et al. 2005).

Velikosti, tvary a umisténi rohti jsou velice rozmanité, jak je znazornéno na obr. 3.
K diverzifikaci zbrani mohlo dojit riznymi udalostmi. Mohlo dojit k mutaci nebo méli
jedinci s nové vznikajicimi rohy vyhody (Emlen et al. 2005). Pfedpoklada se, ze jediny roh
se roz$ifil z baze hlavy na dal$i lokace na téle (Emlen et al. 2005). Hlavovy roh byl
u broukti rodu Onthophagus opakované ztracen (az devétkrat) a jednou opétovné ziskan
(Emlen et al. 2005). Tyto udalosti podstatné ménily vyristky ve tvaru (obr. 3). Diky tomu

jsou vyrustky na hlavé broukd rodu Onthophagus tak variabilni.
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Obrazek 3: Zobrazeni riiznych variant ve tvaru, velikosti a télnim umisténim rohit u broukii. Na obrazku
rohy vyrustaji na 5 vyvojovych lokaci: na zadni strané hlavy (modra), na stredu hlavy (Gervend), vpredu na
hlave (fialova), stred Stitu (zelend), strana na Stitu (oranzova). Vsichni jedinci jsou samci kromé dvou
zobrazenych samic.
1.77adek O. xanthomerus (samice), O. tersidorsis, O. gazella, O. xanthomerus.
2.7adek: O. nuchicornis, O. sugillatus, O. rangifer, O.taurus.
3.7dadek O. hecate, O. pentacanthus, O. capella, O. asperulus.
4.7adek: O. nigriventris, O. ferox, O. praecellens.
5.rddek: O. sagittarius (samice), O. haagi, O. sharpi, O. sagittarius. (prevzato z Emlen et al. 2005).

Iguchi (2013) tvrdi, ze u rohaci zavisi délka mandibul na délce téla. Nékteti brouci
se vyznacuji morfologickou dimorfii, nicmén¢ Iguchiho studie navrhuji, Ze se muze
vyskytovat i mala alometricka trimorfie (napf. u Dorcus rectus (Motschulsky, 1857)), jak
je zjevné z obr. 4. Trojtvarnost mize byt disledkem ztraty mandibularnich zubd u malych
samci. Samice z fenotypového hlediska vypadaji jako samci s prostiedni mandibularni
velikosti (Iguchi 2013), na rozdil od dimorfnich druhii, kdy se sami¢i pohlavi podoba

nejméné vyvinutym samctim.

(a) (b) (d)

Obrazek 4:Typy zvétsenych mandibul u Dorcus rectus. a) Samci mandibuly s dvémi pary zubii. b) Samci
mandibuly s jednim pdarem zubii. ¢) Samct mandibuly s absenci zubii. d) Samici mandibuly s jednim pdrem
zubii. (prrevzato z lguchi 2013).

30



4.1.2.1. Reprodukéni taktiky

Samci se v zavislosti na vyvoji rohu déli na majoritni a minoritni jedince. Majoritni
samci maji dobfe vyvinuty roh. Opakem tomu jsou minoritni jedinci, ktefi vlastni

rudimentéarni nebo maly roh viz obr. 5.

Obrazek 5: Bezroha a rohatd morfologie samcii Onthophagus taurus (Schreber, 1759) (prevzato z Moczek a
Emlen 2000).

V zavislosti na vnéj$i morfologii, voli samci rizné rozmnozovaci strategie (Emlen
1997; Simmons a Ridsdill-Smith 2011). Alternativni rozmnozovaci chovani zahrnuje
transformaci chovani k samctm, av§ak mozna zahrnuje i rizné zmény chovani k samicim
(Okada a Hasegawa 2005). Samci uZzivaji dv¢ taktiky oznacené jako ,,guarding/fighting"

a ,,sneaking®, které jsou zobrazeny na obr. 6 (Emlen 1997).

opi¢i trus

povrch zemé \
g5

trus ulozeny ve
sténdch podzemnich
chodeb

\vedl ej$1 podzemni tunel

vytvofen samcem bez
rohu

dva rohati zépasici

samcei ~ B

bezrohy samec kopulujici se
samici po vplizeni do
podzemni chodby

samice, kterd hloubi J

podzemni chodbu

lcm

Obrazek 6: Dvé odlisné reprodukcéni taktiky uZivané samci (Onthophagu acuminatus) (prrevzato z Emlen
1997).
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U majoritnich samcii se vyskytuje ,,fighting” strategie, také nazyvana ,,guarding*
strategie. Vlastnéni rohu je pro toto chovani skute¢né vyhodné (Moczek a Emlen 2000).
Samci bojuji s pfipadnymi konkurenty a brani své teritorium (vchody do tunelil), kde jsou
ukryté samice (Emlen 1997), se kterymi mohou kdykoli kopulovat. Samci chrani tunely
pted konkurenty, ktefi mohou mit riznou morfologii (Moczek a Emlen 2000). Kompetitofi
mezi sebou soupeti piimym zapasem. To je v8ak nevyhodné pro malé samce, jelikoz jsou
vzdy vypuzeni z teritoria. Z tohoto divodu se bezrozi samci kloni k takzvané ,,sneaking*
strategii. Jedinci se snazi vplizit do tunelu za samici. Nicméné pokud narazi na majoritni
samce, jsou porazeni a vyhnani. Proto si mali samci razi vlastni vedlejsi tunely, které
navazuji na chodby vedouci k samici. Takto se miize samec se samici pafit, aniz by o ném
majoritni konkurent mél tuSeni (Emlen 1997). Vyuzivani tohoto chovani mize mit dva
diavody. Prvni moznosti je, Ze minoritni samci se chodbami pohybuji rychleji, nez samci
S vyvinutymi druhotnymi pohlavnimi znaky. Druhym diivod je, Ze rohy jsou nakladné na

produkci a samci by ziskali pouze malou vyhodu v porovnani s naklady (Emlen 1997).
4.1.3. Délka a ozubeni koncetin

U jedinct stejného druhu se mize vyskytovat variabilita ve strukturach
vyskytujicich se na koncetinach. Ostny, trny, zuby, ochlupeni, zakiiveni a délka koncetin
jsou externi znaky variabilni mezi jedinci mnoha druht listorohych broukid. Funkce
koncetin mlze byt odvozena z jejich struktury kuptikladu zesilené, ostnaté koncCetiny
mohou znamenat dravy zpusob Zzivota (Adler 2003). Ruzné vyzdoby a modifikace na
koncetinach hmyzu mohou slouzit k ndmluvam ¢i v intrasexualnim konfliktu, kde mizou
zpusobit znacné poSkozeni protivnika.

Koncetiny, zvlasté¢ femur, jsou casto vybaveny ostny ¢i dal§imi povrchovymi
strukturami (Adler 2003). Nektefi jedinci sam¢iho pohlavi se vyznacuji vyraznou délkou
pfednich koncetin (obr. 7). Nadmémé prodlouzené tibie a na nich vyrlstajici ostny
muzeme najit u zastupcii skupiny Euchirinae. Tyto struktury pouzivaji samci k boji ¢i
usnadnéni kopulace. V druhém piipadé zaujme samec kopula¢ni pozici na téle samice
a koncetinami ji ptidrzuje béhem pareni (Kawano 2006). Samci s delSimi koncetinami maji
vyhodu v konkuren¢nich soubojich a jsou vice mobilni, ¢imZ maji vét$i Sanci se zucastnit
kopulace (Kelly et al. 2008).

Samci né¢kterych skupin (typicky napf. u africkych Goliathin (Cetoniinae:

Goliathini)) maji prodlouzené protarsalni ¢lanky na koncetinach, kteréjsou rovnéz
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pouzivany k boji &i k lep§imu drzeni samice b&hem pateni (Fairn et al. 2007; Sipek et al.
2008).

Obrazek 7: Par Cheirotonus macleayi formosanus Ohaus, 1913 (samec nalevo, samice napravo), (prrevzato
Z http://beetlegate.hyperlink.cz/beetles-sides/Cheirotonus_macleayi_formosanus.htm)

4.2. Reprodukcni status

U broukt druhu Canton cyanellus cyanellus LeConte, 1859 reprodukéni status
samic ovliviiuje Cetnost pareni a reprodukéni status samct ovliviuje jejich reprodukéni
uspéch béhem hnizdéni (Chamorro-Florescano a Favila 2009; Favila et al. 2005).
Je mozné, ze Samci jsou schopni poznat status rozmnoZovani ze samicich chemickych
podnétia. Chamorro-Florescano a Favila 2009 navrhuji, Ze mechanismus funguje pies
odhaleni modifikaci v kutikularnich slou¢eninach, které jsou spojené s aktivitou vajecniku
po pafeni. Nicméné, neni vylouceno, Ze sperma a semenné proteiny pirenesené béhem
pareni, pfimo ovliviiuji samic¢i kutikularni slozeni ¢i jejich vliv na vaje¢nikovy vyvoj.
Je mozné, ze jsou samci schopni pfizpusobit ¢etnost pareni podle sami¢iho reprodukéniho

statusu(Chamorro-Florescano a Favila 2009).

4.3. Rodicovska investice

Rodicovska investice zvySuje Sanci na pieziti potomkd (Thornhill 1976). Samci
pfedavaji samicim mikrogamety v podob& ejakulatu ¢i v ne¢kterych ptipadech ve formé
spermatoforu. Samice béhem kopulace obdrzi nadmérmé mnoZzstvi spermii, coz mize
celkem casto slouzit jako svatebni dar (Sivinski 1979). Samice vyuziva bilkoviny, které

vstfebava a tim se vyzivuje (Thornihill 1976).
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4.4. Samici volba versus intrasexualni selekce

Jak bylo popsano vyse, je u vétSiny studovanych sexudln¢ dimorfnich listorohych
broukt uspésnost pafeni odvisla od velikosti, at’ jiz celkové velikosti téla ¢i velikosti roht,
kusadel ¢i prednich koncetin. Tedy vesmeés struktur selektovanych intrasexualni selekci.

Na druhou stranu byla u nékterych druhti prokazana tzv. samici volba, ,,female
choice. Samice druhu Onthophagus saggittarius, u kterych jsou pfitomné rohy, preferuji
velké atraktivni samce, pokud m4 ale samice k dispozici pouze mensi samce voli takového
u ktery vykazuje internzivngj$i namlouvaci ritualy (Watson a Simmons 2010). Samici
preference velkych samcti mlze mit své vyhody naptiklad pozitivni efekt na hmotnost

kulicky trusu pro potomstvo (Watson a Simmons 2010).
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5. Zaveér

Selekce se mize klasifikovat podle riznych aspekti do jednotlivych skupin.
jedince s vysokou viabilitou a fertilitou. Pohlavni vybér ovlivituje priichod genti na zakladé
preference fenotypu. Sexudlni selekce funguje pomoci intrasexudlni a intersexudlni
selekce. Intrasexualni vybér je kompetice mezi jedinci stejného pohlavi. VétSinou si
konkuruji samci, aby ziskaly samici(e) ke kopulaci. Jedinci soupefi pomoci kutikularnich
externitl ¢i muze fungovat kompetice na urovni spermii. Intersexudlni selekce funguje
diky sami¢im preferencim. Existuje nékolik rGznych hypotéz, kvuli kterym kritériim si
samice voli své partnery. Sexualni selekce je vyznamna u polygamné zijicich zivocicht.

Sexuélni dimorfismus je velice rozSifeny. Samci maji sekundarni pohlavni rysy,
které vyuzivaji k ziskani samice. U skupiny hmyzu jsou samice vét$i nez samci az na par
vyjimek, mezi které patii pravé skupina listorohych broukli. Brouci mohou mit rohy
ruznych tvarl a velikosti, které se mohou vyskytovat na riznych mistech na Stitu a hlavé.
Vyriistky jsou pouzivany jako zbrané v konkurenénich soubojich. Vyrazné vyvinuté rohy,
maji negativni dopad na vedlejs$i organy. Rlizna kvalita prostfedi a ontogenetické faktory
mohou byt divodem nékolika jednotlivych morfologickych typli rohu v ramci jedné
populace ¢i jednoho druhu. Samci jednoho druhu majici dvé rtizné morfologie vyrastki
byvaji oznacovany jako ,Jlonghorn® a ,,shorthorn* samci. Podle toho zda maji maly nebo
veliky roh pouzivaji také odliSné behavioralni taktiky. Majoritni samci pouzivaji
»guarding® chovani. Stfezi v tunelech samici a odraZzi pfipadné konkuren¢ni samce. Samci
bezrozi uzivaji ,,sneaking* chovani, aby se dostali k samici, vytvaii si nové vedlejsi tunely
navazujici k hnizdu samice, kde sni kopuluji. Samice zpravidla neupfednostituje ani
jednoho ze samcii (samici volba vétSinou chybi). Brouci tzv. ,,rollers* vytvafi kuli¢ku trusu
a nasledné ji vali od zdroje, aby omezili konkurenci.

Uspé$né pateni souvisi s namluvami. Samci, ktefi maji intenzivngj$i namlouvaci
ritudly jsou vice preferovani U samic. Samice davaji pfednost kvalitnéj$im samcim. To
znamena ti, ktefi maji delsi rohy, vétsi télesnou velikost, atd. Samci pfedavaji samicim
velky objem ejakulatu ¢i velky spermatofor. Tento dar muze byt mySleny jako
tzv. svatebni dar. Samci béhem kopulace mohou také poskytovat kupiikladu sekrety ze
zlaz. U broukt ze skupiny ,,rollers* jsou pro samice vice atraktivnéjsi samci, ktefi vlastni

kulic¢ku trusu a ti ktefi se jiz pafili. T¢lesné velikosti neptikladaji vyznam.
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