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Abstrakt

Svaby (Blattaria) st typicky povazované za skupimyzu preferujlcu Zivot v
agregacii. Aj k@’ je gregarizmus takmer univerzalne pritomny v rdgvébov, vésSina
vyskumu sa venuje spravaniu synantropnych druha jéNteda prekvapujice, Zze nam
chybaju podrobnejSie informacie o tomto spravamedzi beznymi laboratérnymi

druhmi Svabowel’ade Blaberidae.

V tejto praci sme vySetrili vnutrodruhové agré&gé@ spravanie Siestich druhov
Svabov reprezentujucich skupinu juhoamerickych l{Bianae: Eublaberus posticus,
Eublaberus distanti, Blaberus discoidalis, Blaberagniifer) a madagaskarskych

(Oxyhaloinae Gromphadorhina portentosa, Princisia vanwaerepé&kiabov.

Vnuatrodruhova agregau preferenciu dospelych samcov a samic sme stanovi
pomocou dvoch pristupov: testom s binarnym vybeeoarénou s Vmou interakciou
jedincov. Charakter agregja@@ho spravania bol zdieny dvojicami druhov zo
spolaného kladu. (1) Samice rodtublaberusvyrazne agregovali, kym u samcov sme
zaznamenali len slabd tendenciu k tomuto spravd@uObe pohlavia rodBlaberus
agregovali pravidelne. (3) Samcetisych Svabov z kladGromphadorhina-Princisia
neprejavovali Ziadnu tendenciu agregbvll samic roduPrincisia sme tieZz nenasli

preferenciu ku agregacii, samice rddromphadorhinaagregovali len slabo.

Pomocou testu s binarnym vyberom sme vyhodnotilidziteuhové agregmé
preferencie a diskriminaciu Svalla posticusku piatim druhom Svabov (Blaberidae:
Blaberinae, Oxyhaloinae) advom nepribuznym druhammych radov hmyzu
(Caelifera, Phasmatodea). Na podklade znalostiugetruhového spravania sme
navrhli a diskutovali tri hypotézy, ktoré vysiefl rozhodnutia testovanych jedincov
v medzidruhovom vybere. Predpokladame, Ze vysledpgvanie samic je dané
informaciou, ktora je obsiahnuta v agrégam signali pondukaného stimulu. V pripade
samcov je pravdepodobne agr&gasignal vo vnatrodruhovej komunikacii v konflikte

so sexualnym signalom.

Kracové slova: gregarizmus, agregaé vzory, rozpoznavanie, diskriminécia,

Blaberus EublaberusGromphadorhinaPrincisia



Abstract

Cockroaches (Blattaria) are considered to be neamlyersally gregarious insect
order. In spite of this fact most of the researitbrehas been devoted to the behaviour
of domiciliary species. It is thus not surprisinge vgtill do not have comparable
information about aggregation behaviour in comnadolatory blaberid species.

We have investigated aggregation behaviour of adhdtes and females in six
blaberid species: four South American species @labe: Eublaberus posticus,
Eublaberus distanti, Blaberus discoidalis, Blaberwmniifer) and two Madagascar
species (Oxyhaloina&romphadorhina portentosa, Princisia vanwaerepeki

Intraspecific aggregation behaviour was determumgdg two approaches: the binary
choice tests arena and free interaction arena festults obtained with both methods
were largely consistent. We have found that blabelades clearly differed in their
aggregation patterns. (1) Female€oblaberusspecies aggregated while only a slight
and less consistent aggregation tendency was matandconspecific males. (2) Both
sexes ofBlaberusspecies aggregated, especially when tested iratbea. (3) The
Madagascar hissing cockroaches of tBeomphadorhina-Princisiaclade are not
gregarious, the aggregation tendency was entifederat in the males of both species

and females oP.vanwaerebekiand it was only weak in femal&yportentosa

Next, we used binary choice tests to evaluate spaific aggregation behaviour of
E. posticus cockroach toward five cockroach species (Blaberid&laberinae,
Oxyhaloinae) and two non-cockroach taxa (CaelifeRhasmatodea). Observed
behaviour was discussed according to three sugbdsgpothesis concerning the
mechanism of decision making. We concluded thataferdecision is made on the basis
of the meaning of aggregation signal hold by agafieg stimuli. In the case of the
males, aggregation preference is apparently infleeéroy the conflict of aggregation

and sex stimuli.

Keywords: gregariousness, aggregation patterns, recognitidiscrimination,
Blaberus EublaberusGromphadorhinaPrincisia
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1 Uvod

Napad skum@& spravanie Svabov vznikol spojenim zaujmu o etoldgd’kych
socialne vyspelych stavovcov s dlhémou z&ubou v chove Svabov ako domacich

milac¢ikov. Z tohto spojenia vznikla snaha pristuptka Svabom ako ku individuam.

Zakladnym ci€om predkladanej diplomovej prace je vytyopiotiatocné metodické
a chovné zazemie a ziskaprvotny prefiad o agregmom spravani vybranych
tropickych druhov Svabov. Tym sa vytvori vhodny laék pre budlce testovanie

behavioralnych, ekologickych a evéhych hypotéz.



2 Literarny preh rad

Svaby (Blattaria) su jednou z méala hmyzich skuldle, tadium etolégie malo vzdy
svoje pevné miesto. Za toto privilegium moézu Svdbkova niekd’kym druhom, ktoré
uspedne prenikli déudskych obydli, skladov a inych antropogénnych pwkim si
vydobyli kusok naSej pozornosti. Synantropné druhigvne Blattella germanica
aPeriplaneta americanasa tak stali centrom pozornosti etologie Svabsvau ulohu
zohravaju aj vo fyziologickom a medicinskom vyskunde desinseknej praxi a
robotike. Tento Uspechladska predstava o Svaboch sa zafiostli nesastim pre
zvysSnych vySe 99 % Svabov, teda pre vySe 4300 d@rRoth, 2003), ktoré s nami
nezdi¢aju zivotny priestor. Mysliac si, Ze vSetky Svalhyrevnaké, lebo synantropné
su, kompletne prehliadame diverzitu tych ostatnytbri predstavuju vlastne ¥sinu.
Mozno preto chybne zovSeoliefeme poznatky o niekkych synantropnych druhov
pre celu skupinu. Minimalne jedna behavioradlna tlas’ sa vSak zda bytakmer
univerzalna pre vSetky druhy — tendencia vytvdlaupiny.

2.1 Socialne spravanie Svabov

VSeobecne mézeme rozitiStri typy socialneho spravania Svabov: solitarizmus
gregarizmus (presocialita) a subsocialita (famili®’)(Bell et al., 2007; Grandcolas,
1997). Po tom, ako nedavne fylogenetické Studie/rdt postavenie termitov ako
vnatornej skupiny Svabov (Blattaria: Isoptera) (&wd/ et al., 2007; Kjer et al., 2006;
Terry & Whiting, 2005), méZeme povetj&e mame aj Stvrtl skupinu a to ,eusocialne
Svaby“. Kel'Ze eusociélne termity predstavuju z behaviorélr@iagliska samostatnu a
komplexnu problematiku, nebudem sa im na tomto t@ipsdrobnejSie venova

Populacia solitérneho druhu pozostava zo samostajaeich jedincov, ktorych
vzajomneé interakcie sU minimalngaéto obmedzené len na interakcie spojené
s rozmnoZzovanim). Takéto jedince obvykle dispergujikratko po narodeni (Bell et
al., 2007; Grandcolas, 1998b). Pod pojmom gregariznteda Zzivot v agregaciach,
rozumieme skupinu dvoch a viac jedincov rovnakéhthd zhromazdenu na jednom
mieste (Eickwort, 1981). Tato kategoria #gh va&sSinu druhov Svabov. Subsocialne
druhy predstavuju zvlastny pripad, pretoZze su vSewd charakterizované na zaklade
postovipozénej roditovskej starostlivosti a nie na zaklade¢toojedincov tvoriacich
stabilnt funknu jednotku (Tallamy & Wood, 1986). Teoreticky séada mézu patti



druhy gregarické aj solitérne. Rédvské investicie, ktoré zlepSuju prezitie a utygh
rast a vyvin potomstva su zname u viacerych drudvébov a pravdepodobne su bezné
aspa u ovoviviparnych druhov (Bell et al., 2007; NalegaBell, 1997; Perry &
Nalepa, 2003). V pripade Svabov sa v3ak pod roguimusubsocialnym spravanim
myslia rodéovské investicie, na ktorych je prezitie nymf v ptade zavislé. M6zeme
povedd, Ze potomstvo sa stava az altricialne (Bell et2007; Nalepa & Bell, 1997,
Park et al., 2002).

Ancestradlnym stavom u Svabov je pravdepodobne goéga spravanie. Vznik
subsociality a solitarizmu vo vrcholovych diverggwh fylogenetickych stromov
predstavuje niek&o evolitne nezavislych udalosti podmienenych Specifickymi

pricinami (Grandcolas, 1998b).

2.2 Solitarizmus

Jednoznéne solitérnych druhov Svabov pozname len nik&aruhov. V podstate su
to individualne pripady v ramci rodod celych ¢eladi (Grandcolas, 1993a; 1997;
1998b; Pellens et al., 2007). Napriek tomu, Zengglnevyliadavaju vzajomny kontakt,
behavioralny repertoar solitérnych druhov sa ne@épribuznych gregarickych druhov
(Legendre et al., 2008). Opustenie Zivota v aglieghcale vyZadovalo zmenu v inych
charakteristikach, ako napriklad skratenie kontaktnzotrvania nymf prvého instatu
zmena informacie nesenej feroménmi (Grandcolas719oda Grandcolasa (1998b)
doSlo k tymto prechodom v pévodnomI'mom habitate Svabov v suvislosti so zmenou
antipred@ného tlaku. Tato domnienka by mohla pigire rodThanatophyllumktorého
solitarita bola pozorovana v prirode (Grandcolas, 1993b) urdeha porovnavacimi
Stadiami v experimentalnych podmienkach (Van BaaferDeleporte, 2001; Van
Baaren et al., 2002b; Van Baaren et al.,, 2003).tofead Zije na zemi v listovej
hrabanke v Juznej Amerike, kdeli silnej predacii ndjazdovych mravcov rodaiton
Uspednou antipredaou stratégiou, ktor( vyuziv@hanatophyllumvodi najazdovym
mravcom, nie je unik ani sekréty defenzivnych Ztigrckych pre gregarické sSvaby, ale

tzv. freezing posture (Grandcolas, 1998b).

2.3 Subsocialita

Rozvinuté subsocialne spravanie Svabov je znameijkttinele — za jednoztiae

subsocialne Svaby je povazovyny rdgryptocercus (Cryptocercidae) &alganea



(Blaberidae: Panesthiinae). Subsocialita byva miglegpominana aj v spojeni s druhom
Parasphaeria boleiriana(Blaberidae: Zetoborinae) (Pellens et al., 20G2¢ dalSi

autori spochyhbuju tento nazor (Klass et al., 2008).

Rod Cryptocercusma disjunktné rozsirenie vo vychodnej Azii a oddelevo
vychodnej a zapadnej Severnej Amerike (Grandcol®85; 1999; Nalepa, 2003).
Socialne spravanie americkych a azijskych druhowned&i (Park et al., 2002). Rod
Salganea sa vyskytuje od Japonska a Indie, cezjMaldndonéziu, Tichomorské
ostrovy aZz po Australiu (Maekawa et al.,, 2008). Qbdy su vramci Blattaria
fylogeneticky vzdialené, takze prechod ku subsiaeialepredstavuje jednu eveohil

udalog a zdi¢ané znaky vznikli nezavisle (Maekawa et al., 2008).

Charakteristiky spokné pre subsocialne Svaby: (1) Xylofagia, teda panie
rozkladajuceho dreva. Takato potrava je ro&i chudobna a travenie celulézy je
zavislé od pritomnosti endosymbiontov v traviacégtave (Nalepa & Bell, 1997).
Uloha endosymbiontov 8alganeamusi by este preskimana (Maekawa et al., 2008).
(2) Nutnos vysokych biparentalne ragtivské investicii. Nymfy rod€Cryptocercussa
rodia bez protozoalnych endosymbiontov (Nalepa, 019% su teda nutme
nesebestamé. Endosymbionti suU prendSani vertikdlne, stmdi na potomstvo,
prostrednictvom proktodealnej trofalaxie (Nalepd@é&ll, 1997; Park & Choe, 2003a).
U rodu Salganeabola pozorovana oralna trofalaxia, ale jej funkai@ je podrobnejSie
znama (Maekawa et al., 2008). Okrem toho sa nymdlyar pomerne malo vyvinuté,
s transparentnou kutikulou, redukovanyniami a jemnymi mandibulami nevhodnymi
na spracovanie dreva (Nalepa & Bell, 1997; Nalapa.22008). (3) Rozvinuté socialne
spravanie. Rodina (dospely par a potomstvo) Zlkemorkach v dreve (Nalepa & Bell,
1997; Park et al., 2002) a tie brani proti votrei¢cgpretoze takéto zdroje su vzacne. To
suvisi s pomerne komplexnym rozpoznavanim. Dospetince Cryptocercus su
agresivnejSie «b votrelcom, ak maju potomstvo. Samce aj samicenibrdniezdo
nezavislo od pohlavia votrelca. Agresivne sdivaudzim nymfam starSim ako su ich
vlastné nymfy, véi mladSim nymfam neprejavuju agresivitu. Rezidemy@fy utekaju
pred starSimi cudzimi nymfami, ale su agresivng nmdadSim votrelcom (Park & Choe,
2003b).

Oba rody sa vSak zasadne liSia v ovipoam spravani. KymCryptocercusje

oviparny, Salganeaje ovoviviparna.Salganeatak na rozdiel odCryptocercusméze
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produkovd len jednotlivé znasky postupnedas Zivotago predstavuje Mii zabranu

pre prechod na eusocialitu (Maekawa et al., 2008).

2.4 Gregarizmus

Ako uz bolo spomenute, ¥&ina sdasného aj minulého vyskumu agrégaho
spravania Svabov sa venovala synantropnym druhoredopSetkym Blattella
germanica aPeriplaneta americana(Jeanson & Deneubourg, 2007; Leoncini &
Rivault, 2005; Rust & Appel, 1985; Said et al., BpOUkazalo sa, Ze tieto druhy
agreguju takmer univerzalne (Bell et al., 1972). dfmnej strane pozornosti stoja
tropické nesynantropné Svaby, ktoré reprezentujginé druhovej rozmanitosti Svabov.
Distribaciou agregacie medzi Styrmi peiladmi skupiny Blaberidae sa zaoberal
Grandcolas (1997; 1998b) a vysledky doplnili Palen al. (2007). Rozsah &snych
poznatkov im dovolil vSak vytvafi len vémi vSeobecnu kategoériu agregujucich
Svabov. AvSak komparativne Studie Styroch druhok@mde Zetoborinae ukazali, ze
agregéné spravanie sa moze fundamentalné tr&dzi druhmi. VSetky vyvinové Stadia
Phortioeca nimbatavorili agregacie, ale toto spravanie bdlastane (anxoblatta
emarginata alebo Uplne %chultesia lampyridiform)s obomedzené len na dospelé
jedince (Van Baaren & Deleporte, 2001; Van Baarkeal.e 2002b; Van Baaren et al.,
2007; Van Baaren et al., 2003). Gregarizmus predgateda komplexny problém
a jeho zjednoduSenim na agregujuce a neagreguy@t®y Stracame Va informacie
o variabilite tohto spravania. To nas méze wiks nespravnemu pochopeniu evollcie

socialneho spravania Svabov.

2.4.1 Agrega ény feromon

Pod tymto pojmom ozrajeme substancie produkované vsetkymi jedincank, be
oh'adu na pohlavie avek, ktoré su schopné atrahévazadrzia inych jedincov,
pomahd tak vzniku a udrziavani agregacii a zatowabzu sluAa ako rozpoznavaci
signal.

StarSi autori Padali podstatu agre@aého spravania v zténinach produkovanych
v Zlazach blizko anusu, z katlisa dostavaju von trusom (Ishii & Kuwahara, 1967;
Persoons & Ritter, 1979; Sakuma & Fukami, 1990js&&, 1997). Neskor boli rozne
zluéeniny oznaené za agregaé feromony, napr. Yoé mastné kyseliny, kyselina
mlie¢na, alkylaminy a blattellastanosidy (zhrnuté v RIivaet al., 1998). Taktiez
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produkty mandibularnych ZliaBlaberus craniiferaEublaberus distantiivyvolavaju
agregané spravanie (Brossut, 1979). ¢&sny vyskum agredgaych substancii sa
zameriava zase na vyznam kutikularnycliavodikov. Tieto zmesi sa kvalitativne liSia
medzi druhmi a potvrdili sa aj kvantitativne rozgienedzi koloniami¢i jedincami
(Ame et al., 2004; Carlson & Brenner, 1988; RivalCloarec, 1998; Rivault et al.,
2002; Roux et al., 2002; Said et al., 2005). Svdphu tak plnia aj v rozpoznavacich

mechanizmoch, podobne ako je to zname u eusoc@melyzu.

Agreg&né spravanie ma vsak jednoZna komplexnu povahu ana jeho vzniku
a udrzani sa uphaju aj dalSie faktory. Nedavne prace jednoama ukazali, Ze
individualne spravanie ovplywje kolektivne rozhodnutie (Halloy et al., 2007ealen
samotné taktilné stimuli su dostgice na vyvolanie efektov spojenych so Zivotom v
skupine (Lihoreau & Rivault, 2008). Tieto poznatkoastduji miesto pre

experimentalne dizajny pracujlce so zivymi jedincaamiesto chemickych substancii.

2.4.2 Vnutrodruhové agregéacie

Agregacie réznych druhov Svabov sa moézut' [iéd svojej vékosti, zloZenidi

priestorovom usporiadani jedincov aa&ami medzi jedincami.

Velrkog’ agregacie Svabov je v prvom rade ovplyvnena batato zdrojov.
Najv&Sie agregacie vytvaraju druhy obyvajuce jaskyneutang. V&Sina Svabov
v prirode vSak vytvara len malé skupiny pozostasajé niekéko dospelych jedincov
a ich potomstva (Bell et al., 2007).

V jednotlivymi agregaciach sa moézu fiSvzdialenosti medzi jedincami. Stejskal
(2000) rozlisil okrem akontaktnej a kontaktnej agi@e, znamych z inych skupin
Zivocichov, aj kumulativnu agregéaciu, kde jedince agtegutrojdimenzionalnom
priestore. Pritom zistil, Ze Blaberidae su konteld®e a kumulativnejSie ako druhy

z ¢eladi Blattellidae a Blattidae.

Medzi ¢lenmi agregéacie existuju vahy, ktoré vedu ku nenahodnému priestorovému
rozloZeniu jedincov. U niektorych tropickych druhéefade Blattellidae a Blaberidae je
znama vertikalna stratifikacia jedincov, kde sanamgreguju vo vysSichtastiach
vertikalnych povrchov ako samice. Takéto rozloZenmge efektivne pri Badani
receptivnych partneriek.&aka termalnemu gradientu vznikaju v noci vzostuprgly,

ktoré mézu prendganforméciu obsiahnutl vo volatiinych feroménochugpvanych
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samicami (Schal, 1982; Schal & Bell, 1986). V inyphipadoch mézu rozdielne
vyvinové stupne preferova r6zne povrchy. Typicky, u mnohych fakultativhe
kavernikolnych druhovcelade Blaberidae sa dospelé jedince a najstarSiarynst
zdrZiavaju na stenach jaskyi stromovych dutin, kym mladSie instary hrabu vetve
guana alebo listovej hrabanke (Schal et al.,, 1988mce Svabov su vSeobecne
agresivnejSie nez samice. U niektorych druhov wiedhgresivita az ku vzniku
dominartno-submisivnych wahov a teritoriality vnutri agregacie. Tieto zl@&it
socialne vFahy su podrobne popisané u druliublaberus posticuéBell et al., 1978;
Gorton et al., 1979; Gorton & Gerhardt, 197G@yomphadorhina portentosgBreed et
al., 1981; Clark, 1998; Clark & Moore, 1994Nauphoeta cineregEwing, 1967; 1972;
1973) a mézeme ich predpokladg udalSich predstavitev Blaberidae.

Podobne ako eusocidlneho hmyzu, aj u Svabov pnis#iku kolénii ovplywviuje
agregané spravanie. UZ Brossut & Sreng (1985) ukazaliEnblaberus posticus
rozpoznava pach vlastnej skupiny. Nymfy aj dospeldince Blattella germanica
preferuju v socialnom kontexte agregdwajedincamii pachom vlastnej kolénie proti
jedincom alebo pachom cudzej kolénie (Lihoreau &&Rit, 2009; Rivault & Cloarec,
1998). Rozpoznavanie medzi jednotlivymi  koldniamie | pravdepodobne
sprostredkované kvantitativnymi rozdielmi zmesiikalirnych uliovodikov medzi
koléniami (Lihoreau & Rivault, 2009; Rivault et ,a2002).

VSetky tieto charakteristiky ovplywja vysledny tvar afungovanie agregacie.
Mézeme teda predpoklafjaze charakter agregacie sa bude medzi druhmi, iradm
aspai vysSimi taxonomickymi skupinami meéni zavislosti na kombin&cii jednotlivych

zloziek.

2.4.3 Medzidruhové agregacie

Agregacie Svabov nemusiatbyzdy druhovo Specifické, podobne ako aj agregacie
inych Zivatichov (zmieSanéikle vtakovci stada bylinoZravcov). Roth & Willis (1960)
podavaju prefad prikladov spoknych agregacii réznych druhov Svabov z prirédy
komenzalneho prostredia. Napriek mnozstvu Udajavbanneho prostredia, poznatky
z dlhor@nej praxe kontroly Svabov vo Francuzsku a vyskurdzitguhovej kompeticie
medzi tymito druhmi spochyioiju spol@nu existenciu viacerych komenzalnych druhov
v jednom domeii na jednom poschodi (Boyer & Rivault, 2004). Vrpde vznikaju

zmieSané skupinydwvidne na zaklade podobnych ekologickych poziadakb&ré su
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v prostredi nerovnomerne distribuované, napr. e4uach vtakov (Van Baaren et al.,

2002a), jaskyniachi pod kdrou stromov.

V kontrolovanych experimentalnych podmienkach sanbepouzivaju dve metddy
ku testovaniu medzidruhovej agregécie a preferemegzlzi druhmi. Testy vyberu
oddychového miesta vychadzaju z klasickej metodstote@nia vnutrodruhovej aj
medzidruhovej agregacie Svabov, ktoru prvykrat edvilshii & Kuwahara (1967).
Skupina jedincov jedného druhu si vybera medzi gontymi oddychovymi miestami,
ktoré su zn&né druhovo Specifickym chemickym signdlom. Segme@aesty zase
sleduju rozloZenie jedincov druhovo zmieSanej shyipi priestore. Vysledky z tychto
experimentov su roéznorodé, napteriplaneta fuliginosapreferuje medzi vlastnym
pachom a pachonieriplaneta americanakym druha spomenuta nie (Leoncini &
Rivault, 2005). VSeobecne sa vSak konStatuje, Z8iva sledovanych druhov Svabov
agregovala aj s inymi druhmi (najvyraznejSie totipfare rodPeriplanetaaBlattella
agregujuce aj sdruhmi zinyckieladi, ale druhy zelade Blaberidae su viac
vyberavejSie z tohtoladiska) a preferovala konspecificky signald’keala na vyber
medzi signalom vlastného a cudzieho druhu (Beklet1972; Roth & Cohen, 1973;
Rust & Appel, 1985). Ale pbvodne segregované drsaymoézu pocase zmieda
pretoZze dbjde ku zmixovaniu zmesi kutikularnycliavodikov (Everaerts et al., 1997).

2.5 Evolu ény vyznam agrega €neho spravania Svabov

Hoci je gregarizmus Svabov dlhodobo skimanou proatiou, stéle neexistuje
dost&ujuce a uspokojivé vysvetlenie faktu, §oesSvaby tak intenzivne agreguju
(Dambach & Goehlen, 1999). Na zaklade poznatkoiwbgie vybranych druhov bolo

vyslovenych niektko hypotéz o biologickom vyzname agregéacie Svabov.

Parrish et al. (Parrish et al., 1997) rozliSujetydy agregéacii organizmov. Pasivna
agregacia v dbsledku priameho pésobenia fyzikalngthna jedincov sa u Svabov
neuvazuje. Niekiko hypotéz vSak predpokladd vznik gregarického \aprié Svabov
ako dosledok aktivnej agregacie za nerovnomerngildievanymi zdrojmi, kde
pritomnos$ nadpd@etnych jedincov znizuje individuélne fitnes. RigtejSie sa vSak
predpoklada, Ze agregacie Svabov vznikaju v désledidjomnej atrakcie jedincov
(kongregéacia) a pritomntsialSich jedincov sa stava vyhodou bezo hladu n&ito,
zahna (socialna kongregacia) alebo nezah(pasivna kongregacia) socialne interakcie

medzi jedincami.
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2.5.1 Agregéacia ako odpove d na fyzikalne vlastnosti
prostredia

Fyzikalne vlastnosti prostredia, niekedy camaané aj ako environmentalne stimuly
(Dambach & Goehlen, 1999), maju vyznamny vplyv relkava charakteristiku
agregacie (vzdialenésnedzi jedincami, poloha v gradiente faktoru). Zeasa vplyvy
teploty (Niklasson & Parker, 1994; Stejskal et &Q04), vlhkosti (Dambach &
Goehlen, 1999; Gade & Parker, 1997; Melton, 198&¢telnych podmienok (Berthold
& Wilson, 1967; Crawford & Cloudsley - Thompson, 719, typu ukrytu (Appel &
Smith, 1996; Berthold & Wilson, 1967), Strukturabstratu (Crawford & Cloudsley -
Thompson, 1971). Aj ki sa na prvy pdlad méze zdj Ze ide o aktivhu agregaciu za
vhodnou hladinou fyzikalneho zdroja, nie je to t8kaby totiz koniec koncov agreguju
za kazdych podmienok, len v niektorych je pohybaaidivita jedincov vySSia
a v niektorych nizSia,éo mézeme skoér povazavalen za prejav nespokojnosti
s aktualnym prostredim. Fyzikalne vlastnosti pexditt sa teda skor prejavuju v podobe

preferencie mikroklimy a mikrohabitatu skupiny (8két al., 1984).

Vyskum tychto faktorov ma vSak predovSetkym aplégay rozmer. Zistime tym
fyzik&lne rozmery prostredia, ktoré su vyhovujuce gomenzéalne druhy Svéabov a tie
sa mobzeme pokusiovplyvnit v prospech pottgenia zamorenia. Na rozdiel od
vzajomnej atrakcie, sme totiz schopni pomerne dawgyvnit' niektore fyzikalne

podmienky v obydliach a skladoch.

2.5.2 Agregéacia ako dosledok nerovnomernej distribu cie
habitatu

Gautier (ex Grandcolas, 1998b) uvaZzuje o vznikgaremu Svabov v suvislosti s
typom obyvaného habitatu. Domnieva sa, Ze gregaiszjm preferovany v pripade, ak
je vhodné prostredie nerovnomerne distribuovan@r(n@skyne, diery v stromoch,
kéra, hniezda vtakov a mravcov). Napriek istym redam je agregacia povazovana
za najefektivnejSie vyuzitie takychto zdrojov (Romd997). Jedinci teda netvoria
agregacie z nejakého umyslukvoli socialnej vyhode, ale pretoze imériné vlastne
nezostava. Touto hypotézou sa zaoberal Grandcb®88l0). Z analyz fylogenetickych
pribuznosti a znakov vybranych predstdiete podeladi Blaberinae, Gyninae,
Diplopterinae a Zetoborinae vyslovil domnienku,gfegarizmus vznikol v otvorenom
suvislom habitate (Grandcolas, 1993b), teda v pedsts pravidelne rozmiestnenymi
zdrojmi. Neskor dodava, Ze v suvislom prostrednisgd’kokrat nezavisle objavuju aj
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solitérne rody, kym v nerovnomerne rozptylenom tebisa gregarizmus bez vynimky
udrzal. To podporuje myslienku, Ze gregarizmus jghodnou stratégiou pri

nerovnomernej distribGcii zdrojov. Bol vSak seleloy v inom kontexte uz v
otvorenom suvislom habitate a jeho existencia bemavyhodnou preadaptéciou pri
prechode do nerovnomerného distribuovaného praatrggrandcolas, 1998b).Tento
fakt podporuju aj vysledky experimentov, v ktory8lidby agreguja v ramci jednej
agregacie rovnako intenzivne aj po pridani nadbytiadnych Ukrytov a potravy (Roth
& Cohen, 1973; Van Baaren & Deleporte, 2001). Jagbmé si ale uvedom)i Ze

Grandcolasove vysledky sa daju zovSeolkiegne ¢elad” Blaberidae, nehovoria nam

vSak né o ancestralnom stave celych Blattaria.

2.5.3 Habitat tested hypothesis

Ako uz nazov napovedda, habitat tested hypothessvefyje gregarizmus na
podklade kvality prostrediaiim podobne ako predchadzajuca hypotéza predpoklada
aktivny vznik agregacie. Wileyto et al. (1984) tiyréle préina agregéacie nie je nesena
samotnymi jedincami, ti si naopak Zivotom v skupi@zdjom znizuju individuélne
fithes kvoli zvySenej kompeticii. Existenciu skupimSak nemozno zakeypre d'alSich
jedincov, pretoZe t4 uz otestovala prostredie ovdih existuje ako Veni kvalitné alebo
bezpéné a tym na seba upozoje. M6Zme si to predstdvina priklade zlatokopov,
ktori sa zhrni na jedno miesto po UspeSnom najderdho zlata. Viac menej tato
hypotéza teda uvazuje o mechanizme formovania agegPredpoklada jav, ktorého
intenzita koreluje s Uspechom skupiny a zationie je skupina&i jedinec schopny jeho
existenciu a prezentaciu prostrediu ovplyvniieto podmienky teoreticky spije
agregény atraktant, ktorého tvorba je nevyhnutnym dostedk metabolizmu a

s rastucim pétom jedincov je signal tejto latky silnejsi.

2.5.4 Agregécia ako antipreda €ény mechanizmus
Verka ¢ag’ teoretickych prac pojednavajucich o profitabiligrega&ného spravania
organizmov je zaloZzena na predpoklade, Ze agregéuiemuje predany tlak na
jedinca (Hamner & Parrish, 1997). V pasivne] kogga sa uvaZzuje najma o
confusion effect, dilution effect, many-eyes effacselfish herd (Romey, 1997). Tieto

mechanizmy sa mézu uplava’ aj u Svabov.

Schal et al. (1984) a Vidka (2001) zhrnuli vo svojich pracach variabilitu

antipregného spravania u Svabov. Popisuju skryvanie v @ékrig substrate, v
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opadanych listoch, kotiech stromov, medzi pichkmi a ihlicami, v kmeni stromov),
anikové spravanie (Unik do Strbin, zahrabanie dwssatu, rychly utek, dlet), krycie
sfarbenie (napr. rodPanchlorg viz Willis, 1966), aposematické sfarbenie (napr.
Euphyllodromia angustataviz Schal & Bell, 1986), vyuZitie obrannych setong
produkciu zvuku (stridulacia, &gnie), boj (neisté uplatnenie v medzidruhovej objan
Grandcolas (1998b) naviac pojednava o tzv. freepiosture, kedy sa jedinec brani
predacii uplnym znehybnenim. Za obranu proti predse povazuje aj tzv. brooding
behaviour, kratkodoba asocidcia matky a novorodemyenf (Nalepa & Bell, 1997).
Ked'Ze va&Sina tychto stratégii suvisi so skupinovym Zivotatebo Zivot v skupine
posiluje ich vyznam, moZno predpoklddasty evolény vztah antipredacie

a gregarizmu.

2.5.5 Antipredation hypothesis

Antipredation hypothesis navazuje na myslienkupaiati@nej vyhody agregacie, ba
priamo uvazuje o celkovom antiprédam povode gregarizmu. Grandcolas (1998b)
tvrdi, Ze gregarizmus vznikol v primarnom otvorenanmivislom habitate (pozemny
odpad), kde je n&astejSou obranou aktivna tvorba chemickych sekréosgtaujucim
seleknym tlakom, ktory viedol k vzniku gregarizmu je pot fakt, Ze tato taktika je
efektivnejSia v skupine. NeskorSi prechod do nesowrného habitatu len upevnil
agregacie. V sulade stymto je dplSia Grancolasova hypotéza, ktora predpoklada
prechod od gregarizmu ku solitarizmu v désledku rzeného predmého tlaku.
Napriek tomu, Ze pritomnosdefenzivnych sekrétov sa zdatbyniverzélna medzi
vSetkymi skupinami Svabov (zhrnuté v Schal et E84), ich skutény antipredany
efekt nie je zv&a znamy. Z tych malo uskudteenych experimentov, naprDiplopera
punctata(Wyttenbach & Eisner, 2001)Therea petiveriangFarine et al., 2002) vieme,
Ze mnozstvo defenzivnej latky vyprodukovanej jednyedincom je dostatmou
obranou veéi inym hmyzim predatorom, predovSetkym mravcom. dievSak zname,
aky ma efekt zvySenie koncentracie defenzivnejylatiskupine na preday tlak

réznych bezstavovcasi stavovcov.

2.5.6 Amelioration hypothesis

Amelioraton hypothesis (Wileyto et al., 1984) bopestulovana na zaklade
vysledkov Ishii & Kuwahara (1967). Ti vo svojichpeximentoch ako prvi ukazali, ze

nymfy Blattella germanicachované v skupinach, rastli a dospievali rychée@proti
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solitérne chovanym nymfam. Existencia agregacieviadie k zlepSeniu (amelioracii)
lokalneho prostredia skupingo sa prejavi v rychlejSom dospievani nymf. Bezméate
jav ozn&ujeme ako skupinovy efekt (group effect). Zda sapamalSie tempo rastu a
dospievania oddelenyclti v mensSich skupindch chovanych nymf je bezné. Bolo
zaznamenané aj WdalSich druhov, napriklad (urycotis floridiana Periplaneta
americana Periplaneta fuliginosaNauphoeta cinereéWillis et al., 1958) a u samcov
Diploptera punctatgHolbrook & Schal, 1998). AvSak (Wileyto et al.,848 zdoraznil,
Ze v rozpore s hypotézou je experimentalne preukazaiSia miera umrtnosti
juvenilnych jedincov a nizSia hmotnbadultov chovanych vo Vieych skupindch. Na
zaklade tohto faktu je zrychleny rast len chybnyykladom znizenia veku dospelosti
jedincov v skupine. Holbrook & Schal (1998) sa doewaju, Ze zodpovednym
faktorom modulujacim rychlasvyvinu je vzdjomna socialna vyhoda agregécie. a& vs
tazké s utitostou povedd, Ze zrychleny rast a rozmnoZovanie v skupine fedfikxom

zvysSenej alebo naopak znizenej prosperity jedraaiiy

2.5.7 Eavesdropping hypothesis

Wileyto et al. (1984), inSpirovany hypotézou vys$u@licu agregaciu cvkov,
navrhol eavesdropping hypothesis ako alternatieuagregaciu Svabov. Je zaloZzena na
socialnych pginach existencie agregacie. Jedinci jedného pcddlasa spéiatku
zhlukuju do mensSich zoskupeni, ktoré lakaju jedinopaného pohlavia zadglom
reprodukcie. Informéacia o takomto zoskupeni vsaldka a v agregécii uvazuialSich
jedincov oboch pohlavi. Na jednej strane to vylyet pohlavne neSpecifické
zhlukovanie dospelych jedincov, na strane druhekvB&epodava vysvetlenie pre
agregaciu juvenilnych jedincov. Zda sa tak, Ze épm, ktori navrhol Wileyto et al.
(1984), sedi viac pre skupinu hmyzu, kde sa nymyfsfjaju solitérne a az po poslednom
zvlegeni sa prejavi mechanizmus informécie o pritomnagiripravenosti na parenie,
ktory atrahujedalSich jedincov. Je vSak mozne, Ze satéktlaky zvyhodujuce
agregacie Svabov sa medzi juvenilmi a adultnymiingami liSia a existujdci

gregarizmus nymf zakryva reprodury (el agregacie.

2.5.8 Reproduk €éné vyhody agregacie

Z rbznych prac je zrejmé, Ze agregacia Svabov mdspr len pozitivny vplyv na

rozmnoZovanie. Mohla teda vznikhako dosledok efektivnejSej reprodukcie v skupine,
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aj ked’ vinom ponimani ako uvazuje eavesdropping hypah&eprodukné vyhody,

ktoré Svabom prinasa Zivot v skupine mézZzeme zhnasledovne:

Permanentné zoskupenie jedincov znamena neobmedaemgkamzity pristup k

potencialnym partnerontio modze by obzvla¥ vyhodné u skupiny ako Svaby, ktora
nema striktné obdobie rozmnoZovania a v populagiis&asne pritomné jedince
r6zneho veku. Parenie nastaseskoro po tom, ako sa stane samica receptivnapeda
urcitej dobe od zvliekania do dospelosti, alebo pétejr dobe od pbérodu. Oneskorené
parenie vedie Wauphoeta cinere&u zniZeniu p&tu potomkov v znaske (Moore &
Moore, 2001). Rychla dostupnbssexualneho partnera teda zvySuje reprodyk

uspech.

Zoskupenie jedincov mdze podporév@produknu tendenciu jednotlivcov. Moore &
Moore (2003) ukéazali, Ze i len optick& a pachoudgacia samcom signifikantne zvysi
pocet partenogenetickych potomkov samN@uphoeta cinerea

Agregacia umoiuje dobré stasné pobsobenie intrasexualneho a intersexualneho
pohlavného vyberu, vybalancovanie ich protichodnydrokov, ¢im sa udrzZiava
variabilita v skupine (Moore & Moore, 1999). Nauphoeta cinerege zname, Ze vazi

v santich subojoch ziskavaju pristup k samiciam, Zatia samice si vyberaju
spomedzi menej agresivnych samcov darie vyhnd sa priliSnej agresii samcov a
samcami vynatenej monogamii. Samice si tak predlzajvot ateda i celkovy
reprodukny uspech (Clark et al., 1997; Montrose et al.,£200o00re, 1997; Moore et

al., 2003; Moore et al., 2001; Moore & Moore, 198®ore et al., 1995)

ZloZenie potravy ovplyije zvliekanie nymf do nasledujuceho vyvinovéhodita
Pristup ku Zivinam je kriticky najma pre nymfy phe instaru, ktoré majua nizku
mobilitu a celia vdkej potravnej konkurencii. Koprofagia, ktora je lifenejSia v
agregacii, jedostaténym potravnym zdrojom pre nymflattella germanica ktory

umozni dlhSie prezivanie a skorSie zvliekaniel'd&ieho Stadia (Kopanic et al., 2001)
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3 Ciele experimentalnej prace

Z vedomostného zakladu, ktory mi poskytol literarmpyelad, si dovolim
vyzdvihn& niekd’ko miest doposiavykonaného vyskumu gregarizmu Svabov, kde sa
domnievam, Ze zmena pristupu ku riedeniu probléndZempomét prehbit nase
vedomosti, zodpoveda na niektoré otazky a vyvalanové otazky . Ztychto

navrhovanych zmien pristupu vychadzaju ciele vigiggRperimentalnej prace.
Podnety:

1) Némietka v@i druhovej variabilite. Jednak sa dé&citgt’ priliSné orientacia na
synantropné druhyo je vSak pochopit@é pri overovani vSeobecne platne;
hypotézy u nahodne vybraného modelového druhu.oRelkSak existuje len
niekd’ko komparativnych Studii viacerych druhov. Navysg,tie ¢o boli
urobené, pracovali z¢&a s jednotlivymi druhmi reprezentujicimi odliSné
evolwné linie Svabov. Najmenej komparativnych informétiame potom

o sesterskych rodoch a druhov.

2) Namietka v@i testovanym jedincom. \t&ina agreg&nych prac pracuje
s nymfami prvého adruhého instaru. Ako uZz bolo errené v kapitole
o vnutrodruhovych agregaciach, rézne vyvinové &t&dipohlavia sa mozu
zretd'ne liSt’ a menf’ svoje stratégie @as ontogenézy. Informaciu, ktord teda

ziskame o nymfach, nemozno zovSeobépne cely druh.

3) Namietka v@i metodike. Prace o agrefgeom spravani takmer univerzalne
pracuju s metddou, ktoru zaviedol Ishii & Kuwahdi®67). Jej zakladnym
predpokladom je Uplné redukcia na chemickd komuiikéNapriek tomu, Ze
predstavuje dominantna zlozku z celkovej komuni&alemyzu, na vysledné
spravanie Svabov ma svoj vplyv aj taktilna (dotyo ampulz pre zastavenie,
vzajomné anténovanie), akustickd d@yie ako znak agresie) a opticka
(dominantny a submisivny postoj) komunikacia. Tektichemicky signal
prezentovany filtrenym papierom nasiaknutim chemickym signalom
pritomnym v kolénii nemusi poskytowva kompletnt informaciu. Roézne

zlu¢eniny sa mdZzu s réznou efektivitou absorhitaaivdnova’ z papiera.
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Ciele vlastnej experimentélnej prace:

1)

2)

3)

4)

5)

Vytvorit metodiku testovania agregeho spravania Svabov, ktord umozni
uplatnenie okrem chemickej komunikacie aj iné koikainé cesty, ale

zarover umozni aj testovaindividualne rozhodnutie jedinca.

Porovna variabilitu vnatrodruhového agreff@ho spravania medzi dospelymi
samcami a samicami Siestich druhov Svabowopmi dvojice druhov patria do
jedného kladu. Zisfi ¢i druhy v jednom klade a medzi kladmi maju rovnaky
agregany vzor.

Preskimé& medzidruhové agregaé spravanie samcov a samic druBu
posticus Zistit' intenzitu agregacie sinymi druhmi Svabov a sclspn
preferencie medzi jedincami vlastného druhu a irdrbu.

Podobne ako v predchadzajucom bode drgovotny prieskum agregaého

spravaniée. posticus/oci neSvabim druhom hmyzu.

Adekvatne diskutovwa vysledky v svetle siasnych poznatkov o testovanych
druhov, vytvort’ hypotézy, na zaklade ktorych méze fungbwaedzidruhova

agregacia a uvazova evolinych désledkoch tohto spravania.
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4 Metodika

4.1 Druhy

VSetky druhy Svabov, ktoré sme testovali v expentakme casti, patria datelade
Blaberidae (Obr. 1). Z toho Styri druhy do stredednkej a juhoamerickej pédlade
Blaberinae Blaberus discoidalis, Blaberus craniifer, Eublabgrdistanti, Eublaberus
posticu$ a dva madagaskarské druhy su zgebade OxyhaloinaeGromphadorhina
portentosa, Princisia vanwaerebgkObr. 2). Pozicia tychto skupin v ramci Blabeeda
nie je uplne jasna, ale vSeobecne sa Oxyhaloinaezppl za bazalnejSiu skupinu
Blaberidae, kym klad Blaberinae + Zetoborinae gadwdenejSie v ramci Blaberidae
(Grandcolas & D'Haese, 2001; Inward et al., 200&mkhampati, 1995).

Mantodea
Polyphagoidea
Blattidae

o Cryptocercidae
Blattaria [ Termitidae
Blattellidae - part
Blattellidae - part

~ Oxyhaloinae <=

—— Panchlorinae
7 Gyninae +

Blaberidae Diplopterinae +
Pycnoscelinae
Epilamprinae +
Perisphaerinae
Panesthiinae
Blaberinae g=—

Blaberinae +
Zetoborinae

Obr. 1. Fylogenetické vahy Blaberidae a ostatnych linii Dyctioptera: hrgky
napravo ukazuji poziciu skupin, z ktorych su vybBraxperimentalne druhy (pia
Inward et al., 2007).

22



Obr. 2. Experimentalne druhy. Blaberinae: Bublaberus posticys B (Eublaberus
distanti), C Blaberus discoidalls D (Blaberus craniife); Oxyhaloinae: D
(Gromphadorhina portento3a E (Princisia vanwaerebeki Na’'avo samce, napravo
samice.
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Vorlba pre tieto skupiny a druhy Svabov padla z nagledih dévodov: (1) chceli
sme sa sustretlina agregéné spravanie nesynantropnych Svabov, pretoze o/blezn
modelovych synantropnych druhov mozno opravnendpmidad@, Zze maju mensiu
medzidruhovli a medziskupinovld variabilitu spravan@proti nesynantropnym
skupindm (Grandcolas, 1998a); (2) chceli sme prtewa&sSim mnozstvom blizko
pribuznych druhov a s viac nez jednym druhom zaybho rodu (kladu), aby boli
medzidruhové porovnania zmysluplnejSie a dali $paoine generalizovgre dany rod
(klad); (3) vybrané druhy nemali typrilis odliSnej vékosti, aby sme mohli testova
jedinca va@i jedincovi réznych druhov akomunikacia nebolanail ovplyvnena
vel’kos'ou ¢i objemom signalu; (4) zarougvybrané druhy museli Isydobre dostupné

pre zaloZenie experimentalnych kolonii.

V testoch medzidruhovej preferencie sme dEihposticuspouzili z nasledujucich
dovodov: (1) medzidruhové agreég& spravanie tohto druhu Svaba bolo skimané len
u nymf a v ramcielade Blaberidae len u niektorych druhov; (2) na adélvysledkov
z vnutrodruhovej preferencie sme predpokladali gamd odliSnd preferenciu aj
v medzidruhovej agregécii; (3) potreba dostaého mnozstva experimentalnych

subjektov nas obmedzila na vyber druhuisjiceho tieto néaroky.

V medzidruhovom vybere sme pouZzili dva kontrolné@hgr z inych radov hmyzu:
saragu f'ahovaviLocusta migratoria(Caelifera) (poznamka: V slovéne je spravny
vedecky nazov konik'ahovavy. Aby vSak nedoSlo ku omylu a zméteniu piadnom
otvoreny a zalistovani si v tejto préci, rozhodtemssa pouzivav Fudovej rei bezné
ozna&enie sarata) a straSilkuSungaya inexpectatdPhasmatodea). K&e druhy
spominany druh je partenogeneticky, pouzili sme isanstraSiliek aj pri testovani

samcoVE. posticus

4.2 Chov

Kolbénie testovanych druhov Svabov sme zaloZili dijeov pochadzajucich z
dlhodobych laboratornych kmev ziskanych z VURV Ruzyne a sikromnych
chovatd&ov Svabov. Aby sme zabezijile dostat@ny paiet experimentalnych jedincov
a minimalizovali riziko zaniku kolonie, testovalmge aZz jedince F2 a nasledujucich
generacii. VSetky koldnie boli chované za rovnakgodmienok v sklenenych terériach
(600 x 300 x 250 mm) s mriezkou pre dostato pradenie vzduchu. Vertikalne

umiestnené kartony predstavovali vhodny Ukryt pyspailych jedincov a starSie instary,
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kym mladSie instary uprednasivali k Ukrytu vrstvu mulovacej kéry na dne teraria.
Dva druhy, G. portentosaaP. vanwaerebeckivyuZivali ku odpoinku aj sklenenu
plochu teréaria (ostatné testované druhy nie sumaheertikalneho pohybu po hladkych
povrchoch). Vodu a potravu, tvoreni zmesoucawéch granul a ovsenych viek

v pomere 1:2 sme poskytovali ad libitum. Chov gtdganie prebiehalo pri stalej
teplote (26 - 28°C). Svetelny cyklus nebol kontuaioy.

4.3 Aréna s vo Inou interakciou jedincov

Kruhovl arénu (d = 450 mm) sme rozdelili na Styektery v smere Styroch
svetovych stran. V obvodovéasti kazdého sektoru sme umiestnili Ukryt tak, Bby
vstupny otvor orientovany na stred arény a vSetkwyty boli rovnako vzdialené od
stredu arény a seba navzajom (Obr. 3). Dno Ukrgjokruhovej arény bolo pokryté
filtraénym papierom, ktory je svojou povrchovou StruktUrdoodnejSi pre chédzu

Svabov.

Jednoduché ukryty, so vstupnym otvorom (35 mm)atosie Sirokym pre vSetky
testované druhy Svabov, sme vytvorili z umelohmolnetrino misiek (d = 90 mm)
Ukryty sme zatienili Giernou nepriefadnou féliou. Celkovy objem Ukrytu bol
adekvatny pre pripadnu agregéaciu vsetkych sledayafgdincov v jedinom Ukryte.
V tejto aréne sme uskutaili nasledujlci experiment:

Experiment 1aVnuatrodruhova agregacia. Do kruhovej arény sondityikrytmi sme

umiestnili Styroch jedincov rovnakého pohlavia atdr.

VSetky jedince sa mohli Yae pohybové, komunikov& navzajom a vstupovado
Ukrytov. V takomto experimentadlnom usporiadani gehodnutie jedinca ovplyvnené

rozhodnutim ostatnych jedincov
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Obr. 3. Kruhova aréna so Styrmi Styrmi sektormkeytimi.

4.4 Test s binarnym vyberom

V teste s binarnym vyberom sme umiestnili dva Okifgt = 90 mm) do prazdneho
boxu z Perspexu (260 x 145 mm). Ukryty, ktoré Svapyzivali v odpginkovej ¢asti
dna, sme vyrobili z umelohmotnych Petriho misiek (d98 mm). Tie sa skladali
z hornej a dolnejcasti. Do spodnejcasti so vstupnym otvorom (35 mm) mohol
testovany jedinec vajsa zotrva. Vrchnacags” nam umo#ovala uvazrni iného jedinca
predstavujuceho agregjay stimulus. Horna a dolngag’ dkrytu spolu komunikovali cez
kruhovych otvor (d = 50 mm) prekryty smu. Takéto usporiadanie umm¥alo
chemickl, akustickl @&astaine aj taktilnG komunikaciu medzi atraktantom
a testovanym jedincom. Dno testovacieho boxu a rsgjaghsti Ukrytov sme prekryli
filtraénym papierom z rovnakého dévodu, ako v predchadeajlpripade. Dva Ukryty
sme vlozili na protiahlé konce nadoby tak, aby vstupné otvory bolirdgeané proti
sebe (Obr. 4, 5).

Vteste sbinarnym vyberom sme uskutiti nasledujice experimentalne

usporiadania:

Experiment 1bCharakterizacia agregaych vzorov jednotlivych druhov a pohlavi.
Jedince Siestich druhov oboch pohlavi mali na vybexdzi Okrytom obsadenym
jedincom rovnakého pohlavia a druhu ako testovaumpc a kontrolnym prazdnym

Ukrytom.
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Experiment 2 Medzidruhové agregécia. V tomto usporiadani siaéovali, akoE.
posticusreaguje na iné druhy. Samce a sanficeposticusmali na vyber medzi
ukrytom obsadenym jedincom rovnakého pohlavia, iného druhu E. distantj B.
discoidalis B. craniifer, G. portentosaalebo P. vanwaerebeki, L. migratoria, S.

inexpectatgqa prazdnou kontrolou.

Experiment 3 Medzidruhové rozpoznavanie a preferencia. Slallosme
schopno8 agregéanej preferencieE. posticusmedzi inym druhom a sebou samym.
Samce a samicE. posticusmali na vyber medzi ukrytom obsadenym jedinconhiné
druhu (druhy ako v Exp. 2) a ukrytom obsadenym ifjgdincom druhtE. posticus

Obr. 5. Test s binarnym vyberom - ad z boku.V hornychtastiach Ukrytov su
uvaznené agregaé stimuly. V dolnejcasti praveho Ukrytu je testovany jedinec.
Usporiadanie na obrazku zodpoveda experimentu 3.
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4.5 Priebeh experimentov

Svaby su sumemé az néné organizmy. VSeobecne prejavuji najvyssiu pohgibov
aktivitu patas prvej polovice skotofazy (Appel & Rust, 1986pton & Sutherland,
1970). Aby experiment zatal aj titocas’ svetelného cyklu, prebiehal dva dni.cBe
svetelnej fazy prvého nd sme individualne oztané Svaby (pomocou olejovych
farbiciek na zna&enie elich kr&ovien) odchytené z chovnych kol6nii, umiestnili do
testovacich aparatur. RozlozZenia jedincov a jedryath kombinacii sme randomizovali
vo vietkych opakovaniach. Svaby mohli celti noc exga’ a rozhodovésa, kde budu
agregové. VSetky sledované subjekty boli v priebehu celékperimentu deprimované
nedostatkom vody a potravy Nasledujucelia dme stanovili preferenciu testovanych
jedincov. V kruhovej aréne sme jucilir na zaklade vyberu sektoru, v ktorej sa jedinec
zdrziaval. V teste s binarnym vyberom sme prefdrencili na zaklade vyberu Ukrytu,
vnutri ktorého sa testovany jedinec zdrziaval alebbs nim v zretom telesnonti
antenalnom kontakte. Vo vSetkych kombinaciach lieo testu, kde atraktantom bol

Svab, testované jedince singifikantne preferovgilegova vnutri ukrytov (P < 0.0001).

Po ukoreni experimentu sme vSetky jedince zvazili a viifati ventralnej aj
dorzélnej strany a vrétili spddo koldnii. Ozn&ené jedince (uZ raz otestované€) sme
nafalej pouzivali, ale len v pozicii potencidlneho aktantu v teste s binarnym
vyberom. Medzi jednotlivymi opakovaniami experimensme testovacie nadoby
oSetrili 96%nym etanolom a Ukryty umyli konieym detergentom. Filttmé papiere
sme medzi pokusmi zamenili Zesté. Tim sme odstranili pachové stopy, ktoré bylno

ovplyvnit’ d'alSie vybery.

4.6 Analyza dat

Data sme spracovali v programe R.2.8.0 (R DevelopaheCore Team, 2008)
a grafické vystupy upravili v programe Corel Drag 1

Z rozloZenia jedincom medzi Styrmi sektormi v kruBp aréne sme spiali

agregany index (Al) nasledovne:
Al = SD / mean,

kde SD je smerodatna odchylkac¢po jedincov v sektoroch a mean je priemerny

pocet jedincov na sektor. K&e mean = 1, m6zeme agréggindex zjednodusi
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Al =SD

Index nadobuda hodnoty 0 az 4. Nula predstavujaamerné rozloZenie (na kazdy
sektor pripada jeden Svab), hodnotu Styri nadolprdahlukovitej distribucii (vSetky
jedince  vijednom sektore). Index prikladd tymto mvo extrémnym
a nepravdepodobnym hodnotanfk vahu. Hodnotu agregaeho indexu jednotlivych
kombinacii sme testovali dvojfaktorovou anovou. dpeklad normalneho rozdelenia

sme skontrolovali pomocou diagnostickych grafo\aspnia rezidualov.

V Experimente 1b sme agregal preferenciu vyhodnotili ako percento jedincov,
ktori preferovali konspecifika, v Experimente 2 aaBo percento jedincov, Kktori
preferovali heterospecifika. Efekt druhu, pohladanterakcie oboch faktorov sme
vyhodnotili pomocou GLM analyzy binomialneho rozetgh. V pripade nepritomnosti
interakcie v experimente 1b sme vytvorili novy zjeduSeny model na zaklade
fylogenetickej pribuznosti. Ten sme porovnali s@adiwym modelom (Chi — square
test), aby sme overili vyznam zmeny rezidualnejialesie. Agregéné preferencie
jednotlivych kombinéacii druhov a pohlavia sme amalyali pomocou binomialneho
testu. Korelanym testom sme porovnali vysledky dvoch odliSnychstdav
vnatrodruhovej preferencie a preferencie experimehb a2 pre samcov a samice

zvIa¥.
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5 Vysledky

5.1 Experiment 1a — vnutrodruhova agregacia

Vysledky experimentu v kruhovej aréne ukazali, Ekiedruhu (B292 = 12.0, P <
0.0001), pohlavia (fz92= 38.1, P < 0.0001) aj ich interakcias ¢b> = 5.6, P < 0.0001)
signifikantne ovplyviuja hodnotu agregaého indexu. VSetky kombinacie druhov
a pohlavi preukazatee agregovali (dolna hranica 95%Cl > 1), okrem samE.
distatni aG. portentosaa oboch pohlaviP. vanwaerebekiTab. 1). NajvysSie hodnoty
Al sme zaznamenali u samic vSetkych druhov radhlaberusa Blaberusa samco\E.
posticus aB. craniifer. Pre jednoduchSiu predstavu, akélkée boli agregacie v
jednotlivych kombinaciach, graficky sme vynieslisigdky ako funkciu priemerného
poctu jedincov na obsadené sektory (Obr. 6). V rarakiaru sa mohli Svaby zdrziava
v Ukryte alebo mimo neho. Aj Keukryty predstavovali atraktivne oddychové miesta
(binomialny test, P < 0.05 pre v3etky kombindcie® uB. craniifer az po zjednoteni
oboch pohlavi z dévodu nizkeho&w pozorovani), proporcia jedincov v Ukrytoch sa
ligila medzi druhmiy? = 79.4, P < 0.0001), nie viak medzi pohlaviaghi={ 0.15, P =
0.70) (pomer jedincov v ukryte: 65.6 %Eu posticus 83.5 % UE. distantj 81.8 %
uB.discoidalis 60.8 % uB. craniifer; 91.0 % uG. portentosa 87.7 % uP.

vanwaerebeki
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Obr. 6. Priemerny gt jedincov tvoriacich agregéaciu (mean + se) v kudj aréne pre
jednotlivé druhy a pohlavia. M = samce, F = samie@, =Eublaberus posticu£.d. =
Eublaberus distanti B.d. = Blaberus discoidalis B.c. = Blaberus craniifey G.p. =
Gromphadorhina portentos&.v. =Princisia vanwaerebeki

Tab. 1. Vnutrodruhova agregacia v kruhovej arén&tygmoni Ukrytmi

Druh Pohlavie N Al + se Dolny 95%CI  Horny 95%CI
E. posticus M 28 2.45+ 0.22 2.02 2.88
E. distanti M 26 1.13+0.23 0.68 1.57
B. discoidalis M 29 1.72+0.21 1.30 2.14
B. craniifer M 15 2.40£0.29 1.81 2.99
G. portentosa M 26 0.76+ 0.23 0.32 1.21
P. vanwaerebeki M 28 1.24+ 0.22 0.81 1.67
E. posticus F 28 2.2%0.22 1.86 2.71
E. distanti F 27 2.86+ 0.22 2.43 3.30
B. discoidalis F 26 3.13t 0.23 2.68 3.57
B. craniifer F 15 3.02+ 0.29 2.44 3.60
G. portentosa F 27 1.90t 0.22 1.47 2.34
P. vanwaerebeki F 29 1.40t 0.21 0.98 1.82
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5.2 Experiment 1b — vnatrodruhova agregacia

V tomto experimente mohli Svaby s svetelnej fazy mh odpdivat’ v Ukryte
s konspecifikom rovnakého pohlavia alebo v prazdnakrnyte. Rozhodnutia Svabov
sme vyjadrili ako percento jedincov, ktory prefeabvikryt s konspecifikom. NajvysSiu
tendenciu agregovasme zaznamenali u samic oboch druhov edblaberus(79.3 %
u samic E. posticusa 78.7 % (E. distant). U oboch pohlavi roduBlaberus (B.
discoidalis 68.3 % u samcov a 64.5 % u sanbccraniifer. 63.5 % u samcov a 66.1 %
u samic) a sami@. portentosg65.2 %) sme zaznamenali tieZ pomerné vysoké hgdno
(nad 60%). Naopak, najnizSie percento agregujusicibov bolo medzi samcarti.
posticus(57.5 %),E. distanti(60.3 %),G. portentosg55.6 %),P. vanwaerebeki44.2
%), ale aj medzi samicarRi. vanwaerebeki55.0 %). (Tab. 2, Obr. 7)

GLM analyza nameranych dat odhalila signifikantrigke druhu §* = 22.8, P =
0.0004) a pohlaviayf = 11.1, P = 0.0008) na rozhodnutie agregjpede ich interakcia
nebola $tatisticky vyznmn&? = 7.6, P = 0.18). Agregéacia bola signifikantna vo
vSetkych kombinaciach okrem samcov oboch druhow radblaberus samcovG.

portentosaa oboch pohlay. vanwaerebeki(Tab. 2, Model 1.)

Nasledne sme spojili fylogeneticky pribuzné dvojarehov do spokného kladu
(Eublaberus, Blaberus, Gromphadorhina — PrincjsiZjendoduSenie nespdsobilo
vyznamnl zmenu v reziduélnej deviangfi £ 4.37, P = 0.63). Novy model poukazoval
na signifikantny efekt kladu® = 18.6, P < 0.0001), pohlavig’(= 11.34, P = 0.0008),
ale oproti predchadzajuce modelu odhalil aj vplyteikacie * = 7.2, P = 0.03).
ZjednoduSeny model ukéazal, Ze: (1) samice rédiblaberusagregovali silno, kym
samce preukazovali len krai slabu preferenciu; (2) rdgBlaberusagregoval pravidelne,
samce a samice nevykazovali rozdiely v tomttade; (3) zo skupiny madagaskarskych
Svabov, samice agregovali, aj dkelen nevyrazne, samce neprejavovali Ziadnu

preferenciu agregovérab 2, Model I1.).
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Obr. 7. Percento (mean * se) Svabov agregovankonspecifikom v binarnom teste.
M = samce, F = samice, E.p.Eublaberus posticys.d. =Eublaberus distantiB.d. =
Blaberus discoidalisB.c. =Blaberus craniifer G.p. =Gromphadorhina portentos#.v.
= Princisia vanwaerebeki

Tab. 2. Vnutrodruhova agregacia v teste s binamyberom vyjadrena ako percento (mean +
se) jedincov agregujucich s konspecifikom. N —¢gioopakovani; A — p@t UspeSnych

opakovani (preferencia agregdyaModel I. — pévodny model; Model Il. — zjednodoge
model, fylogeneticky pribuzné dvojice druhov spéjehbinomialny test
Druh Po N A Model I. Model II.
hla Mean + se P* Meantse  P*
vie (%) (%)
E. posticus M 73 42 57558 0.2416
E. distanci M 73 44 60.3+5.8 0.1006 58.9+4.9 0.0382
B. discoidalis M 63 43 68.3+5.9 0.0051
B. craniifer M 61 40 635%6.1 0.0204 65.9+5.9 0.0002
G. portentosa M 63 35 55.6+6.3 0.4500
P.vanwaerebeki M 112 50 44247 0.2986 483+3.6 0.7625
E. posticus F 82 65 79.3%+45 <0.0001
E. distanci F 75 59 787+48  <00001 /90%63 <0.0001
B. discoidalis F 60 40 645%6.1 0.0134
B. craniifer F 62 41 e6ltel 00151 ©0>3*58 00004
G. portentosa F 69 45 65.2+58 0.0154
P.vanwaerebeki F 109 60 550+48  033g2 044 00199
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5.3 Korelacia vysledkov Experimentu la a Experiment u
1b

Vnutrodruhovu preferenciu Siestich druhov Svabowe sstanovili pomocou dvoch
principialne odliSnych metdd. Vysledky oboch prigiu sa zhodovali v kombinaciach,
ktoré neprejavovali tendenciu agregtivas vynimkou samcovE. posticus Ti
jednoznéne agregovali v kruhovej aréne, ale nepreukazopaliobné spravanie
v binarnom teste. Tento rozdiel je pravdepodobnejes)y so skuttnog’ou, Ze E.
v Ukryte. Vyraznu nezhodu v preferujicich kombidéabi sme zaznamenali u samic
oboch druhov rodBlaberus V kruhovej aréne predstavovali najsilnejSie agpégu
kombinaciu, kym vteste sbindrnom vyberom sa Zkrddn do stredne silno
agregujucej skupiny. Zda sa, Ze agregacia samiwhokej aréne bola posilnena
pritomnogou inych samic. Napriek tymto nezhodam bola korald®©br. 8) medzi
vnatrodruhovym testom v kruhovej aréne a v tesim&rnym vyberom signifikantna (P

= 0.0460). Tesnagejto vazby vSak nebola prilis vyrazna (r = 0.59).

o
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Obr. 8. Korelécia vysledkov dvoch metdd, ktorymiesrtestovali vnutrodruhové
agregané spravanie. M = samce, F = samice, E.pEublaberus posticysk.d. =
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Eublaberus distanti B.d. = Blaberus discoidalis B.c. = Blaberus craniifey G.p. =
Gromphadorhina portentos&.v. =Princisia vanwaerebeki

5.4 Experiment 2 — medzidruhova agregéacia

Kombinaciou kontrolného Ukrytu a Okrytu s heterasfleom sme stanovili
preferenciu samcov a sami€. posticus voci piatim druhom Svabov, saréati
a stradilke. GLM analyza naSich vysledkov odhatdiignifikantny efekt druhuyf =
15.38, P = 0.02) a pohlavig’(= 4.68 P = 0.03), ale interakcia nebola vyznamfAé (
5.61, P =0.47).

Spravanie samcoli. posticusy medzidruhovej preferencii bolo prekvapujuce. iQru
ktory neprejavoval vyrazna tendenciu agregosanymi jedincamk. posticug57.5 %,
Exp 1b), preukazal naopak Iwei silnd preferenciu v vSetkym ostatnym druhom
Svabov (78.1 %E.distantj 69.2 % B. discoidalis 83.9 %B. craniifer, 82.5 %G.
portentosa 68.8 % P. vanwaerebeki(Tab. 3, Obr. 9). Vo vSetkych kombinaciach
s inymi druhmi Svdbov bola tato preferencia sidgaifitna (binomialny test, Tab. 3).
Pritom, Ziaden druh, okrefd. discoidalis nedosiahol vo vnuatrodruhovom teste takéto
vysoké hodnoty. Korelacia medzi priemermi vyberamsov v Exp 1b a2 nebola
signifikantna (P = 0.7311), teda rozhodnutie p@faf alebo nepreferovanie jecisto
zaloZené na signale, ktory vysiela stimulus. SprévaamicE. posticusbolo nemenej
zaujimave. Tie vyznamne agregovali so vSetkymi gootymi druhmi Svabov, okrem
samic P. vanwaerebek(P = 0.6147). Korelacia priemerov medzidruhovekxpE2)

a vnutrodruhovej (Exp 1b) agregécie je nielenZzenayana (P = 0.0009), ale navyse je
tesnog tohto vz'ahu vémi silna (r = 0.9750). Samic&. posticussa spravali ku
ponuknutym druhom rovnako, ako sa spravali sanyicktd druhov vo vnutrodruhovej

preferencii.

Obe pohlaviaE. posticussignifikantne agregovali so satatami (P = 0.0022
u samcov, P = 0.0001 u samic), toto spravanie aangpreukézalo v pripade agregécie
so straSilkami (P = 0.3833 u samcov, P = 0.391&Mic).
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Obr. 9. Percento (mean * se) Svabov agregovanywtesospecifikom v binarnom
teste. M = samce, F = samice, E.pEseblaberus posticys.d. =Eublaberus distanti
B.d. = Blaberus discoidalis B.c. = Blaberus craniifey G.p. = Gromphadorhina
portentosa P.v. =Princisia vanwaerebekiL.m. = Locusta migratoria S.i. =Sungaya
inexpectata

Tab. 3. Medzidruhova agregéacia v teste s binarnyberom vyjadrena ako percento (mean +
se) jedincov agregujucich s heterospecifikom. N céep opakovani; A — p@t UspeSnych
opakovani (preferencia agregéya binomiélny test

Uvazneny druh Pohlavie N A Mean + se (%) p*

E. distanti M 64 50 78.1+5.2 < 0.0001
B. discoidalis M 65 45 69.2 +5.8 0.0026
B. craniifer M 62 52 83.9+4.7 < 0.0001
G. portentosa M 63 52 82.5+4.8 < 0.0001
P. vanwaerebeki M 64 44 68.8+5.8 0.0036
L.migratoria M 63 44 69.8+5.8 0.0022
S.inexpectata M 21 13 61.9+10.9 0.3833
E. distanti F 64 50 78.1+5.2 < 0.0001
B. discoidalis F 65 44 67.7+4.7 0.0059
B. craniifer F 63 44 69.8+5.8 0.0022
G. portentosa F 62 42 67.7+6.0 0.0071
P. vanwaerebeki F 63 34 54.0+6.3 0.6147
L.migratoria F 81 58 71.6+5.0 0.0001
S. inexpectata F 34 20 58.8 £ 8.6 0.3915
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5.5 Experiment 3 — medzidruhové rozpoznavanie a
preferencia

GLM analyza binarneho vyberu medzi jedincom rovimaképohlavia a druhu
a jedincom rovnakého pohlavia, ale iného druhu hidhaignifikantny efekt len u
pohlavia ¢ = 6.11, P = 0.01). Vplyv pontkaného druhyf € 6.34, P = 0.39)
a interakciaf> = 5.64, P = 0.46) neboli vyznamné. Vysledky experitu sme vyjadrili
ako percento testovanych jedincov, ktori preferioveterospecifika nad konspecifikom
(Tab. 4, Obr. 10). Aj k& samceE. posticusuprednostovali v priemere viacej iné druhy
Svabov (54 % (k. distantj 60.4 % uB. discoidalis 55.3 % uB.craniifer, 59.7 % uG.
portentosa a 68.3 % WP. vanwaerebeki ako iného samceE. posticus okrem
P.vanwaerebelP = 0.0051, binomidalny test), sa tato miernagrexicia neukazala ty
Statisticky vyznamna v jednotlivych kombinaciach.samic E. posticussa naopak
priemerna preferencia vo &&ine pripadov prikiéala na stranu agregéacie s inou
samicouE. posticus(46.9 % uB. craniifer, 47.0 % uG. portentosa 45.0 % uP.
vanwaerebel}j ale podobne ako u samcov, nebola signifikantyenamné ani jedna
z tychto kombinacii. Preferencia d&roinym skupinam hmyzu nemala ani v jednom
pripade vyznamny vplyv. Ale u samke posticusbola preferencia medzi straSilkou
a samicouE. posticusna hranici signifikancie a pri vy5Som g pozorovani by
pravdepodobne bola tato preferencia vyznamna.
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Obr. 10. Percento (mean + se) Svabov preferujimigkgaciu s heterospecifikom proti
agregacii s konspecifikom v binarnom teste. M = @ank = samice, E.d. Eublaberus
distanti B.d. =Blaberus discoidalisB.c. =Blaberus craniifer G.p. =Gromphadorhina
portentosa P.v. =Princisia vanwaerebekiL.m. = Locusta migratoria S.i. =Sungaya
inexpectata

Tab. 4. Medzidruhové preferencia (konspecifik wstehospecifik) v teste s bindrnym vyberom
vyjadrena ako percento (mean + se) jedincov agéegl) s heterospecifikom. N — et
opakovani; A — ptet Uspesnych opakovani (preferencia heterospeyifikinomialny test

Uvazneny druh Pohlavie N A Mean + se (%) p*

E. distanti M 63 34 54.0+6.3 0.6147
B. discoidalis M 53 32 60.4 +6.8 0.1690
B. craniifer M 47 26 55.3+7.3 0.5601
G. portentosa M 62 37 59.7 £ 6.3 0.1619
P. vanwaerebeki M 63 43 68.3+5.9 0.0051
L.migratoria M 69 35 50.7+£6.0 1.0000
S.inexpectata M 17 8 471 +12.4 1.0000
E. distanti F 61 35 57.4+6.4 0.3057
B. discoidalis F 72 37 51.4+5.9 0.9063
B. craniifer F 64 30 46.9 +£6.3 0.708
G. portentosa F 66 31 47.0+6.2 0.7122
P. vanwaerebeki F 60 27 45.0+6.5 0.519
L.migratoria F 86 42 48.8+5.4 0.9142
S. inexpectata F 30 10 33.3+8.8 0.0987
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6 Diskusia

6.1 Vnutrodruhova agregacia

Rozdiely vo vnutrodruhovej agregacii samcov a sasmstich druhov Svabov sme
stanovili v experimente la alb. NaSe vysledky ukazzZe vzory agregaého
spravania sa vyrazne liSia medzi sledovanymi drubpohlaviami. NavySe je z tychto
dat zrejmé, Ze vzory agregeeho spravania su zdané dvojicami fylogeneticky
pribuznych druhov. (1) Naj¢ai rozdiel v preferencii agregavanedzi pohlaviami bol
u roduEublaberus Kym samice agregovali vyrazne pravidelne, sammeakazovali len
slabu tendenciu ku agregacii. (2) Obe pohlavia rBthberusagregovali pravidelne,
v teste s binarnym vyberom bez rozdielu medzi sameasamicami. V kruhovej aréne
bolo toto spravanie usamic intenzivnejSie. (3)amiei kladu madagaskarskych
sy¢avych Svabov roduGromphadorhinaaPrincisia sme usamcov oboch druhov
nenasli Ziadnu preferenciu ku agregacii. Podobnd, samice P. vanwaerebeki

neagregovali. Samid8. portentosagregovali len mierne.

Rozdiely v agregamych vzorcoch jednotlivych druhov a pohlavi méZemogovna
a ozrejmi’ na zaklade poznatkov o teritorialnom spravani eesiigmedzi jedincami
rovnakého pohlavia. Zo starSich prac je znameahecse druhlE. posticussu vysoko
agresivne a teritorialne, kym u samic takéto sprié&vaebolo pozorované (Bell et al.,
1978; Gorton et al.,, 1979). Socialnym spravanimur&aberus v prirodzenych aj
laboratornych podmienkach sa zaoberal Gautier (elxalSet al., 1984). ZvySenie
hustoty jedincov na plochu viedlo ku silnejSim pxgim agresie medzi samcami a ku
vytvoreniu dominatnych a submisivnych vahov. Univerzalna pritomnfsagresie
medzi samcami rodBlaberussa potvrdila aj v pracaciialSich autorov (Bell et al.,
1979; Wendelken & Barth, 1987). Na rozdiel od agymgch a slabo agregujucich
samcov roduEublaberus samce rodBlaberusagregovali bez rozdielu rovnako ako
samice. Pritomnds agresie teda nemusi tbwzdy spojend s nizSou agrégau
tendenciou. Ak by sme prevedenie v kruhovej aréoeajovali za zvySenie hustoty
proti testu svyberom (samozrejme toto porovnanie je ekvivalentn€), samce
agregovali aj vo vysSich hustotach, akurat samiee. vVAgresia je v pripade rodu
Blaberuslen vhodnym prostriedkom pre rieSenie individuamymotrieb u populacii
Zijucich vo veékych hustotach.
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Teritoridlne spravanie, ritualizované suboje a oh@miné hierarchie su doloZzené
u samcoVG. portentosgBreed et al., 1981; Clark, 1998; Clark & Moor®&94; 1995;
Guerra & Mason, 2005) amdézeme ho predpokladp u samcov inych druhov
madagaskarskych &wvych Svabov. Ztohto pdadu nasSe vysledky u samcds.
portentosa aP. vanwaerebekinie su prekvapujuce, aj €eako prvy sledujeme
agregéné spravanie u druhl. vanwaerebekiOpakom je zistenie znizenej agré&usg
preferencie aj u samic, ktorym nebola vtomto sme@oposid venovana vyrazna

pozornos.

Test s binarnym vyberom atest v kruhovej arénekyibskvalitativne rovnaké
vysledky, okrem samcok. posticus ktory agregovali v kruhovej aréne. Okrem toho,
v kruhovej aréne agregovali intenzivnejSie aj samaboch druhov rodiBlaberus
Ciastatny nesuhlas tychto vysledkov mohla spogoblisparita v pste moznych
interakcii medzi jedincami v bindrnom teste a aréhgerimentalne jedince v kruhovej
aréne sa mohli Jyme pohybové a interagov& navzdjom. Toto spravanie zvySuje
pravdepodobna’szastavenia a uvéaznenia jedincov ¥aknych agregaciach (Jeanson et
al., 2005). Naopak, v teste s binarnym vyberom batbkalne znizenie @tu interakcii
spbsobené uvaznenim stimulu. Zaznamenavali smenakdividualnu odpow€ vorne
pohybujuceho sa jedinca. Napriek nizSej senzitigitpodmienkam menej podobnym
stavu vo vdnej prirode, umaiuje binarny test jednoducho oddefrejavy stimulu
a testovaného subjektu a teda interpretowesledky z pobiadu individualneho

spravania.

6.2 Medzidruhova agregacia

V druhej a tretejéasti experimentov sme sa zamerali na medzidruhgvéga&né
spravanie samcov a santc posticus JedincoVE. posticussme testovali v kombinacii
s piatimid’alSimi druhmi reprezentujucimi dve pailade Blaberidae a s dvoma druhmi
nesvabich skupin hmyzu. Tato praca je pravdepodpibwie ktora sledovala agreme
preferencie ku reprezentantom inych radov, konkrétratatam {ocusta migratorig

a straSilkam$ungaya inexpectata

SU nam zname len dve Studie, kde sledovali medzishél agreginé spravanie
SvabaE. posticusBell et al. (1972) zistili, Z&. posticusagregoval s konspecifikmi, ale
v ani jednej kombinacii kontroly Wb signélu iného druhu signifikantne neagregoval.

Pritom experiment zdhal predstaviteov troch vékych evolénych linii: Blattidae,
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Blattellidae, Blaberidae. V druhej z tychto Stu@oth & Cohen, 1973) ukazali, &
posticus predsa len agregoval so signalom iného druhu gstovani véi prazdnej
kontrole a preferoval sign&lhyparobia maderae(Blaberidae: Oxyhaloinae) nad
signalomE. posticus ked” mal na vyber. V segre@aych testoch skupin zmieSanych
z dvoch druhov, bolE. posticusvo v&Sine kombin&cii indiferentny¢im autori
ozna&ovali stav, kd’' sa testované jedince v osemramennej komore segieden
vnuatri ramena a nie medzi ramenami.dke jetazké s istotou povedai indiferentna
segregacia je dostatoym dbékazom medzidruhovej preferencie, tieto wysjed
podavaju nejednoziiay pol’ad na situaciu. V predchadzajiucich dvoch Studi&aky
na rozdiel od tejto prace, testovali nymfy prvéhdra@hého instaru stym, Ze mimo
segreganych testov bol stimulugisto chemicky. NavySe, dizajn tychto pokusov
pracoval s kolektivnym rozhodnutim skupiny nymfnkynas dizajn je zaloZeny na
individualnom rozhodnuti jednotlivych pohlavi.

V experimente 2 sme sledovali schophoggregové s heterospecifikom o
prazdnej kontrole. NaSe vysledky poukazuju na odliszory agregmej preferencie
samcov a samik. posticusku inym druhom Svabov. Spravanie sariicposticusku
samiciam ostatnych druhov zalezalo od ponukanéliudrLetmy poliad navadza
k zaveru, Ze preferencia je zavisla na fylogenefigiribuznosti samic, pretoze so
vzdialenejSimi  druhmi  agregovali menej. AvSak, pwo@nie s datami
z vnutrodruhového vyberu odhalilo alternativne wtanie rozhodovania. Samide
posticussa totiZ v jednotlivych kombinaciach spravali (gphovnako, ako samice tychto
druhov vo vnutrodruhovom vybere (experiment 1bkRapujlice je, Ze za normalnych
okolnosti len slabo agregujuce saniteposticus preukazali v medzidruhovom teste
proti prazdnej kontrole pomerne jasné agéeg@aspravanie bez t&du na ponuknuty
druh Svaba. To vSak vyvolava otazky. #resamceE. posticusagregovali so vSetkymi
ponuknutymi druhmi, okrem sami so sebou? ¢@resamceE. posticus agreguju

s druhmi, ktoré vo vnutrodruhovom teste neagregeval

V poslednej sérii pokusov sme prazdnu kontrolu zalinega iného jedincaE.
posticus a sledovali sme, schopnosSvabov rozliSovd medzi dvoma stimulmi.
Vysledky sa daju interpretovadvojakym pristupom. Ak vychadzame z jednotlivych
pravdepodobnosti binomialnych testov, mézeme ktm& Ze ani samce, ani samice
nie su schopné preferavamedzi ponuknutymi dvojicami stimulov. Ak  vSak

vychadzame z grafického znazornenia vysledkov (@®Y, vidime slabu diferenciaciu
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preferencii pohlavi. Kym samceE. posticus sa prikl&aja ku agregacii
s heterospecifikom, samice sa zas naopak pakla na stranu agregacie
s konspecifikom. Tato diferenciacia sa logicky dopt s predchadzajucim

experimentom.

V preferencii neSvabich stimulov sa samce a saicposticusneliSili navzajom.
Signifikantne agregovali so satatami, ale nenasli sme Ziadnu preferenciu pre
straSilky. Pri vybere neSvabieho stimulu proti inéfadincoviE. posticussme nenasli
vyznamnu preferenciu ani v jednej kombinacii, ajfl’keysledny stav u straSiliek je
pravdepodobne ovplyvneny nizkym gmm pozorovani. Z grafického znazornenia
vysledkov mozno predpoklatiaze pri vySSom pite pozorovani bude preferencia
v tejto kombinécii signifikantne vychylend na swaagregacie sinym jedincor.
posticus K pochopeniu agregaého spravania ku neSvabim stimulov je vhodné si
v prvom rade uvedomiistav tohto spravania v ramci sledovanych skupgraiga
stahovaveé I(. migratorig) je silno agregujaci druh (Ellis, 1953; Shi & Njag@004).
Situacia u straSiliek je o nie komplikovanejSia. Viaceri autori totiz spominajdlezy
agregovanych straSiliek pod kérou a v dutinachnstng kam&nmi a podobych dutych
priestoroch (Conle et al., 2009; Conle et al., 2G88nan, 2008). AvSak v potravnom,
defenzivnhom a reprodikom spravani tych istych druhov vtych istych pcéca
vystupuju straSilky ako solitérne jedin¢ereprodukny par. Je teda vcelku rozumné
predpokladg, Ze straSilky agreguju len za nerovnhomerne distnanymi a vzacnymi
vhodnymi Ukrytmi, ale in&su solitérne. Medzi saréatami a straSilkami je pritomny
eSte jeden zasadny rozdiel, ktory mbze ovplyymeferenciu Svabov. Vysoka pohybova
aktivita saratiat mohla prezradi pritomnos stimulu a vyvold u Svaba exploraciu
tohto objektu. Nizka pohybova aktivita straSiliekopak neprezradila pritomnos

strasilky.

Vychadzajuc z podrobnejSieho preskimania naSicHedkev sme navrhli tri
hypotézy, ktoré by vysvBivali rozhodnutie jedincovi agregovéd alebo neagregova

s heterospecifikom.
1. Fylogenetick& hypotéza

Pod'a tejto predstavy je agreg@ preferencia ovplyvnena fylogenetickou

pribuznogou druhov.Cim su si jednotlivé druhy fylogeneticky menej pihé, tym
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viac je diferencovany agregyay signal vysielany jednotlivymi druhmi. Vzdialedéuhy

sa teda horSie rozpoznavaju a preferencia je n&j&ien

Vzor preferencie opisujuci fylogeneticku pribuztiesne nasli len u medzidruhovej
agregacie samic ¥binym druhov Svabov. V tomto pripade sme vSak hiavaj
alternativne vysvetlenie. NavySe, pozorovali smeneynnu preferenciu aj b
najmenej pribuznym skupinam (safatd), kde by sme na zéklade tejto hypotézy takito

stav nedakavali. Zda sa teda, Ze fylogeneticka hypotézéemad’ mi slabu podporu.
2. Hypotéza moci stimulu

Dalsim moZnym vysvetlenim medzidruhového agéagho spravania v nasich
experimentoch je, Ze o vSetkom rozhoduje stimulis ez akéholiwek vplyvu
pribuznosti. Stimulus, teda v naSom pripade uvazngedinec, je nosit®om
agregé&ného signalu, ktory je rovnako zrozunting vSetkym druhom. Agregaa
odpovel teda nie je zavisla od testovaného jedinca, aléypd stimulu. Ak stimulus
nesie signal ku slabej agregécii, budd vSetky t@sté skupiny stymto stimulom
agrgova len minimalne napriek tomu, Ze sami o sebe slirio agregujuce druhy. Na
zaklade porovnania medzidruhovych a vnutrodruhoyyreierencii mozno povetlaze
toto vysvetlenie opévedie k porozumeniu rozhodnutia samic a rozhodragregova
alebo neagregovaj s neSvabimi druhmi, ale nevysvetli nAm podsprévanie samcov

E. posticus
3. Hypotéza konfliku signalov

Obe predchadzajuce hypotézy uvazovali o existerleit jedného signalu
(ozna&ovany ako agregay), ktory rozhoduje o vyslednej preferencii. V 8Kinosti
vSak koneéné rozhodnutie méze ovplygva® niekd’ko informanych signalov.
NajsilnejSim konkurentom agregeého signalu by mohol BBy pohlavny signal,
ozna&ovany najastejSie ako sex feromoén. Definitivne rozhodnugiedk predstavovalo
kompromis medzi signadlom agréggm a sexualnym, pfom agregény signal sam o
sebe mé6ze fungovgod’a prvej alebo druhej navrhnutej hypotézy. Sexudnemony
su z chemickéholladiska, na rozdiel od komplexného agkegdno signalu v podobe
povrchovych ubovodikov, pomerne jednoduché inforina latky, ktorych podstatou je
jedna alebo niekto malo zl&enin. Waka tejto jednoduchosti a priamom uplatneni

Vv rozmnozovacom procese su druhovo Specifické @@ess & Ritter, 1979; Roth &
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Dateo, 1966). Tieto latky teda pravdepodobne owplyv len vnatrodruhovy vyber
jedincov.

Po zavedeni tohto druhého faktoru sa stava spmaveaaincov zrozumiteejSie.
SamceE. posticusstracaju zaujem o agregaciu s inymi samdanposticusy dosledku
informacie sexualneho signalu. Pri testovani s ingimhmi vSak nerozliSuja Ziaden
takyto signal, vysledné rozhodnutie ¢esto dané informaciou agreggho signalu.
AvSak porovnanie medzidruhovej avnutrodruhovej fgrencie samcov je
bezpredmetné, pretoze vSetky vnutrodruhové rozha@mychadzali z inych stimulov
ako medzidruhové. Z péadu samcov nevieme preto b&alSieho testovania povetja

na zaklad€oho sa rozhoduju agregavadalsimi druhmi Svabov.
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7 Resumé

Vysledky tejto diplomovej prace vedu k nasledujuciaverom:

1)

2)

3)

Charakterizovali sme vnutrodruhové agraga spravanie Siestich druhov
Svabov Eublaberus posticus, E. distanti, Blaberus disch&jaB. craniifer,
Gromphadorhina portentosa, Princisia vanwaerepgiomocou dvoch metdéd.
Odhalili sme tri fundamentalne odliSné vzory agtegdo spravania, ktoré boli
zdielané v ramci dvojice druhov zo spéiého kladu. Agregmé spravanie
Svabov je teda komplexny problém ajeho zjednodaSera agregujice
a neagregujuce druhy vedie ku strate pomertikeyéasti informacii.

Stanovili sme medzidruhovu agregéaciu a preferedaihuEublaberus posticus
ku piatim druhom Svabov a ku dvom neSvabim druhearafta Locusta
migratoria a straSilkaSungaya inexpectataNavrhli sme tri hypotézy, ktoré
moZu vysvdlova® rozhodnutie v medzidruhovom agrégam spravani na
podklade znalosti vnutrodruhového agkegano spravania. Na zaklade diskusie
s nasSimi vysledkami predpokladame, Ze vyslednévapi@ samic je dané
informaciou, ktorl nesie agrefigy signal uvazneného stimulu bezl'atiu na
testovany druh. U samcov predpokladame, Ze tegt@kje vo vnutrodruhovej

agregacii v konflikte so sexualnym signalom.

Zaznamenali sme minimalnu schopfiaezpoznavé a preferova pri vybere
medzi konspecifikom a heterospecifikom. Agréga signal je pomerne
univerzalny v ramcéelade Blaberidae. To znamena, Ze délezité je agréggva
za cenu toho, Ze to bude niekto cudzi. Takéto spiavmdze by selektované

v dosledku antipredaej vyhody gregarizmu.
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Abstract

Cockroaches are considered as universally gregamsects. In this work we tested
hypothesis that even related species and sexegxhayit different aggregation
patterns. We compared aggregation behaviour in@ikroach species belonging to
three groupsiEublaberus, BlaberuandGromphadorhina-PrincisiakFor comparison
binary choice and free aggregation arena tests uss=e.

The results revealed that blaberid clades cleaffigrdd in their aggregation patterns.
(1) Females oEublaberusspecies aggregated while only a low aggregatioteiecy
was recorded in conspecific males. (2) Both sexé&laberusspecies aggregated,
especially when tested in the arena. (3) The Mastagaiissing cockroaches of the
Gromphadorhina-Princisialade are not gregarious: the aggregation tendenasy
entirely absent in males of both species and fesr@die.vanwaerebekiand it was only
weak in female§.portentosaThe observed patterns of aggregation are competkd

previous reports concerning social behaviour obéial species.

Keywords aggregation index, aggression, behavioral ecolbgpary choice tests,

evolution, gregariousness, Blaberinae, Oxyhaloinae
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Introduction

Behaviour resulting in non-random spatial distribatand formation of groups is
referred as aggregation behaviour (Eickwort, 198uixh behaviour has been reported
in various taxa of animals. Nevertheless, cockreadBlattaria) are considered to be
nearly universally gregarious insect order (Belhlet2007; Roth & Cohen, 1973; Roth
& Willis, 1960). Moreover, aggregation behaviourcoickroaches regularly involves a
tendency to actively seek the proximity of othengyecifics (i.e., congregation
according to Parrish et al., 1997).

Earlier authors were searching for aggregationgrhene putatively deposited
in faeces and responsible for aggregation behawboockroaches (Bell et al., 1972;
Ishii & Kuwahara, 1967; Persoons & Ritter, 1979 @aa & Fukami, 1990; Stejskal,
1997). Later on, the researchers focused on morablka semiochemical substances as
cuticular hydrocarbons (Ame et al., 2004; RivaulC&arec, 1998; Rivault et al., 1998;
2002; Roux et al., 2002; Said et al., 2005). Curresearch emphasises the complex
nature of the aggregation stimuli. It was unequallycdemonstrated that individual
behaviour can modulate collective decision-makifdglipy et al., 2007) and tactile
stimuli itself is sufficient to cause group effeétGerman cockroaches (Lihoreau &
Rivault, 2008). This makes experimental designshich live cockroaches instead of
chemical substances are used as stimuli more relevaatural situation.

Most research effort has been devoted to the betaei German and American
cockroaches and other domiciliary species (DamBaGoehlen, 1999; Jeanson &
Deneubourg, 2007; Leoncini & Rivault, 2005; RusAfpel, 1985; Said et al., 2005;
Stejskal & Verner, 1996). It was clearly demonstdathat these species aggregate

almost universally (Bell et al., 1972). Less ati@mtvas paid to tropical species

58



representing major part of species richness ofgitoap. The distribution of
gregariousness and solitariness across four suléarof the family Blaberidae
(Grandcolas, 1997; 1998b; Pellens et al., 2007 tedahe conclusion that
gregariousness is the ancestral character stétesigroup. Nevertheless, comparative
data available in four species of the subfamilyoBetinae (Blaberidae) indicated that
patterns of aggregation may differ between speamegor their instars (Van Baaren &
Deleporte, 2001). For example, all instar$’bbrtioeca nimbatdorm aggregations,
while this behaviour was partiallj&nxoblatta emarginafeor even fully Schultesia
lampyridiformig restricted to adults. However, some specieBramatophyllum
akinetumare even solitary (Van Baaren & Deleporte, 200dn Baaren et al., 2002b;
Van Baaren et al., 2007; Van Baaren et al., 200&arly, there is a controversy
between universality of gregariousness in cockrea@nd observed variability of
aggregation behaviour on detailed taxonomic scale.

In this paper, we hypothesised that aggregatiote et differ considerably
within a set of common laboratory blaberid speeied phylogenetic relatedeness is a
good predictor of shared aggregation patternsoitrast to most previous studies we
tested adult males and females instead of nympithem@ployed two distinct approaches
for testing aggregation behaviour. Traditionallynoped distribution of cockroaches
allowed moving freely within an experimental arénased as evidence for aggregation
behaviour. In this free interaction arena test,gkgerimental animals are kept in a
group and thus behaviour of these individuals isually dependent (e.g. Jeanson &
Deneubourg, 2007; Rivault & Cloarec, 1999; Rust gpal, 1985). In our alternative
design, imprisoned cockroach serves as stimulusemteld subject is allowed to choose

to move to its proximity or not. This binary choiest design permits to partially
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reduce the group response to individual decisiokimga However, it more deviates
from natural conditions.

Our particular aims were (1) to describe and compggregation patterns in
adult male and female cockroaches belonging tblsiBerid species; (2) to compare the
results of the binary choice tests and free inteva@rena tests; (3) to assess and
discuss the effects of phylogenetic relatedness;isp and sex on observed aggregation

patterns.
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Material and methods

Breeding and experimental conditions

Adult males and females belonging to six speciddaiferid cockroache&(iblaberus
posticus, Eublaberus distanti, Blaberus discoiddiberus craniifer,
Gromphadorhina portentosa, Princisia vanwaerepelere the experimental subjects.

The colonies come from the laboratory strains heltie Crop Research
Institute in Prague. They were kept in glass cg§eésx 30 x 25 cm) at 27 £ 1 °C. Water
and mixture of commercial cat pellets and oat f#aie2) were provided ad libitum.
Cardboards were provided as shelters and mulclarigds a digging substrate.

Each experimental individual was marked by an aflddl opague permanent
marker to prevent multiple usages. Because themknkd is the time of peak activity
of cockroaches (Appel & Rust, 1986), the each arpantal trial has started shortly
before the end of light period and the animals vedieved to explore, make decisions
and aggregate throughout the night. At the begnpirthe next light period, i.e., after
approximately 12 hours from the beginning of thal tthe position of each tested
individual was recorded and photographed. Cockresgvere deprived of food and

water during the trial.

Binary choice test

In binary choice test (Figure 1 A and B), two clesushelters (d = 90 mm) were placed
into an empty Perspex box (260 x 145 mm). Eachteshelas compound of lower and
upper part. The lower part was freely accessibtested cockroach through the lateral
entrance opening (35 mm). The upper part of thiéeshenabled to imprison the

stimulus individual. The lower and upper partsha shelter were separated by the
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opening (d = 50 mm) covered with a plastic gridA2xm). This arrangement allow free
acoustic, chemical and partially also tactile comioation between the imprisoned and
tested individuals

At the beginning of the experiment, stimulus indival of the same species and
sex was imprisoned in a randomly selected sheltéreodyad. The tested individual
was placed at the center of the box and left uadistd until the end of the trial. In the
morning, the preferred shelter was recorded. Poesehthe tested cockroach inside or
in a clear body and/or antennae contact with tle#teshwas used as a criterion of
preference. This criterion was reached in all tlstand thus no cases were excluded.
Aggregation intensity in binary choice test wasresped as a percentage of individuals

preferred to aggregate with imprisoned stimulukomaches.

Free interaction arena test

Large plastic circle containers, 450 mm in diamet&re adopted as
experimental arenas. The bottom of the arena waered by a filter paper subdivided
into four equal sections (= sectors) (Figure 1AC$mall shaded circular shelter (d = 90
mm) was placed in every sector equidistantly tdhesher and the centre of the arena.
Each shelter had capacity to host four cockroaches

Four individuals, all belonging to the same speaied sex were placed
simultaneously into the arena. During the experinbested cockroaches were allowed
to move freely, communicate to one another and ey of the shelters.. At the end of

the trial cockroaches present in each sector warated.

Statistical analyses
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Aggregation intensity in binary choice test wasfeld as a percentage of individuals
preferred to aggregate with imprisoned stimulukomaches. In arena tests standard
deviation (SD) of the mean number of cockroacheseetor in a particular trial was
used as a simple aggregation index. Aggregationceasidered significant if the lower
limit of 95% confidence interval of this index excked 1 (the value corresponding to
equality between mean and variance).

Generalized linear models (GLM) analyses were peréal to detect effect of
the species, sex and interaction in both typexpéements. If there was no interaction
we created new simplified model. The simplified rlbdas compared (Chi — square
test) to the previous model to see if the changesidual deviance was significant.
Probabilities of separated groups were resolvebitgmial test. All the calculations

were performed with R 2.8.0 (R Developmental Cozarh, 2008).
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Results

Results of the binary choice tests were expresséldeapercentage of tested individuals
that chose the dish with conspecific (Table 1, Feg?). We recorded the highest
tendency to aggregate in females of bbtiblaberusspecies: 79.3 % ig.posticusand
78.7 % oft.distanti Corresponding values in both sexe8laberusspecies
(B.discoidalis 68.3 % in males and 64.5 % in femalBs;raniifer. 63.5 % in males and
66.1 % in females) and females@fomphadorhina portentos@5.2 %) were also
considerable. In contrast, values recorded for snal&.posticug57.5 %) E.distanti
(60.3 %) G.portentosd55.6 %) P.vanwaerebeKyd4.2 %) and also females of the last
mentioned species (55.0 %) were close to 50 % kex@écted by chance (Table 1,
Figure 2).

GLM performed on this data has revealed signifiedfects of species (Dev. =
22.8, P =0.0004) and sex (Dev. =11.1, P = 0.Qd@28)not their interaction (Dev. =
7.6, P = 0.18) on the results of the binary chtésts. Aggregation was significant in all
combinations of species and sex except males bfthatlaberusspecies, males of
Gromphadorhinaand both sexes #frincisia (Table 1, Model 1.).

Next we joined species belonging to a single cl&idlaberus, Blaberuand
Grompahdorhina-Princisia This change has not significantly affected tsdual
deviance of the model (P = 0.63). The resulting ehoelvealed significant effect of
clade (Dev. =18.6, P < 0.0001), sex (Dev. = 11%B4,0.0008) and in contrast to the
previous model also the interaction between clakesax (Dev. = 7.2, P = 0.03). The
model showed that: (Bublaberufemales aggregate strongly, while males of this
genus exhibit only weak, but still significant aggation behaviour; (2) both sexes of
Blaberusaggregate regularly and obviously do not differ &men another in this

respect; (3) only females @rompahdorhina-Princisizlade exhibited a slight
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tendency to aggregate, while no such tendency e@sded in the case of males (Table
1, Model Il.).

Arena experiments showed, the females of all coatlmin of species and sexes
except the males &.distantiandG.portentosaand both sexes &f.vanwaerebekivere
significantly aggregated (i.e., lower 95%CI of S3D1, Table 2, Figure 3). This
aggregation was especially apparent in femaledl &ublaberusandBlaberusspecies
as well as in males &.posticusandB.craniifer. The effects of species{ky,= 12.0, P
< 0.0001), sex (Fz92=38.1, P < 0.0001) and their interactionsz= 5.6, P < 0.0001)
significantly affected the aggregation index.

The results of the binary choice tests and theaatest agreed in the species not
exhibiting significant aggregation, except the casmalestE.posticughat apparently
aggregated in the arena, but exhibited no preferanthe binary choice tests.
Nevertheless, the positive correlation betweendkalts of testing in the arena and the
binary choice designs was significant (P = 0.0460),explained only 34.2 % of
variance (Figure 4). Most apparent disagreementeroed females of the genus
Blaberus.They were the best aggregating groups in the aleriaxhibited only a

medium tendency to aggregate in the binary chastst
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Discussion
Our results strongly support the view that thegratt of blaberid aggregation behaviour
differ between species. Moreover, the distributbthese patterns exhibits a clear
phylogenetic dependence: closely related speci@sudly shared their aggregation
behaviour: (1) Females &ublaberusspecies aggregate while only a slight and less
consistent tendency to this behaviour was recoilednspecific males. (2) Both sexes
of Blaberusspecies aggregate, especially when tested inrdmaa(3) The Madagascar
hissing cockroaches of tli&romphadorhina-Princisialade are not gregarious, the
aggregation tendency was entirely absent in mdlbsth species and females of
P.vanwaerebekiand it was only weak in femal&portentosa

In our experiments, sexual differences in aggregatehaviour were most
apparent in the case of bdiublaberusspecies. These differences can be explained by
intrasexual aggression and territorial behavioualléd, but not females &ublaberus
posticuswere previously reported as highly aggressivetarndorial (Bell et al., 1978;
Gorton et al., 1979). Aggressiveness, dominancesahdrdinate relationship between
the males oBlaberusspecies in laboratory and natural conditions wiegcribed by
Gautier (rewieved in Schal et al., 1984) and latarfirmed by other autors (Bell et al.,
1979; Wendelken & Barth, 1987). But there is adogtrast betweeRublaberusand
Blaberusspecies. While the aggressizablaberusmales performed just a slight
aggregation preference, aggresdl@berusmales were regularly aggregated and didn’t
deviate from females in this behaviour.

Ritualized territorial combat and formation of doance hierarchies are well
documented in males &.portentosdBreed et al., 1981; Clark, 1998; Clark & Moore,
1994; 1995; Guerra & Mason, 2005) and can be reddpmexpected also in males of

other Madagascar hissing cockroachHése absence of aggregation tendency found in
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males of botlG.portentosandP.vanwaerebekis thus not much surprising.
Nevertheless, no attention has been previouslytpdieimales of this cockroach clade
and thus our results provide just a first insightiteir aggregation patterns.

There was a qualitative agreement between thetsesubinary and arena tests,
however, males dE.posticusaggregated in arena only. Moreover, femaleBlaberus
species were the most aggregated groups in anehds,less regularly in the binary
tests. These partial disagreements may be attdliatdisparity in interaction number
between binary and arena tests. In the latter dealgexperimental cockroaches are
allowed to move freely and interact frequently. STbonsiderably elevates probability to
stop movement and form a temporal aggregationdézefnson et al., 2005). In contrast,
the binary choice tests record just individual cesges of free moving experimental
animal, while the role of the stimulus animal istreeted by imprisoning. This
dramatically reduces the interaction number andemndélikese tests fundamentally more
conservative. Reduced sensitivity is, however,iiz@d by easier interpretability of the
results in terms of individual behaviour and byleac separation of acts performed by

stimulus and responding subjects.
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Figure 1. Experimental arenas: (A) The binary cadiests arena; (B) Shelter design in the
binary choice tests; (C) Free interaction testaar®otted lines indicate openings
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Figure 2. The percentage (mean * se) of blaberiiroaches aggregated with conspecific in
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Table 1. Intraspecific aggregation in the binaryich tests expressed as percentage of
individuals in aggregation with conspecific. N totaumber of observations; A number of
aggregated individuals; Model 1. primary model; Mbdl. simplified model with related

species pooled; * binomial test

Species Sex N A Model I. Model II.

Mean + se (%) p* Mean + se (%) p*
E. posticus M 73 42 57.5+5.8 0.2416 58.9+4.9 0.0382
E. distanci M 73 44 60.3+5.8 0.1006
B. discoidalis M 63 43 68.3+5.9 0.0051 65.9+5.9 0.0002
B. craniifer M 61 40 63.5+6.1 0.0204
G. portentosa M 63 35 55.6 +6.3 0.4500 48.3+3.6 0.7625
P. vanwaerebeki M 112 50 442 +4.7 0.2986
E. posticus F 82 65 79.3+45 <0.0001 79.0+£6.3 <0.0001
E. distanci F 75 59 78.7+4.8 <0.0001
B. discoidalis F 60 40 645+6.1 0.0134 65.3+5.8 0.0004
B. craniifer F 62 41 66.1+6.1 0.0151
G. portentosa F 69 45 65.2+5.8 0.0154 59.0+4.4 0.0199
P. vanwaerebeki F 109 60 55.0+4.8 0.3382

Table 2. Intraspecific aggregation in the freernmtéon arena tests. Al = aggregation index

Species Sex Al +se Lower 95%CI Upper 95%CI
E. posticus M 2.45+£0.22 2.02 2.88
E. distanti M 1.13+0.23 0.68 1.57
B. discoidalis M 1.72+0.21 1.30 2.14
B. craniifer M 2.40+0.29 1.81 2.99
G. portentosa M 0.76+0.23 0.32 1.21
P. vanwaerebeki M 1.24+0.22 0.81 1.67
E. posticus F 2.29+ 0.22 1.86 2.71
E. distanti F 2.86+ 0.22 2.43 3.30
B. discoidalis F 3.13£0.23 2.68 3.57
B. craniifer F 3.02+ 0.29 2.44 3.60
G. portentosa F 1.90+ 0.22 1.47 2.34
P. vanwaerebeki F 1.40+0.21 0.98 1.82
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